BIOLOGIA 




h< Tamano real: 4 cm >H 



EN LA FOTOGRAFIA: 

Un Octopus sp.(pequeno),fotografiado en el Midway Atoll National 
Wildlife Refuge, al Noroeste de las islas Hawai el 29 de marzo de 2003, 
por David Liittschwagery Susan Middleton,autores de Archipelago: 
Portraits of Life in the World's Most Remote Island Sanctuary (National 
Geographic Society, 2005). 



BIOLOGIA 



TERCERA EDICION 



SCOTT FREEMAN 

University of Washington 
TRADUCCION 

Ediciones Graficas Arial 





vwwv.mBcllibrcs.aTr 



PEARSON 



Addison 
Wesley 



San Francisco Boston New York Cape Town Hong Kong London Madrid Mexico City 
Montreal Munich Paris Singapore Sydney Tokyo Toronto 



BIOLOGIA 




Tercera edicion. 




Scott Freeman 




PEARSON EDUCACION, 


S. A., Madrid, 2009 


ISBN: 978-84-7829-098-7 




Materia: Biologia, 573 




Formato: 215 x 270 mm. 


Paginas: 1.390 



Authorized translation from the English language edition, entitled BIOLOGICAL SCIENCE, 3rd Edition by SCOTT 
FREEMAN, published by Pearson Education, Inc, publishing as Benjamin Cummings, Copyright © 2008. All rights reserved. 
No part of this book may be reproduced or transmited in any form or by any means, electronic or mechanical, including 
photocopying, recording or by any information storage retrieval system, without permission from Pearson Education, Inc. 

© PEARSON EDUCACION, S. A., 2009. 
Ribera del Loira, 28 
28042 Madrid (Espana) 
www.pearsoneducacion.com 

Todos los derechos reservados. Cualquier forma de reproduction, distribution, comunicacion publica o transformation de esta 
obra solo puede ser realizada con la autorizacion de sus titulares, salvo exception prevista por la ley. La infraction de los dere- 
chos mencionados puede ser constitutiva de delito contra la propiedad intelectual (arts. 270 y sgts. Codigo penal). 

Dirijase a CEDRO (Centro Espanol de Derechos Reprograficos: www.cedro.org), 
si necesita fotocopiar o escanear algun fragmento de esta obra. 

ISBN: 978-84-7829-098-7 
Deposito Legal: 

Equipo editorial: 

Editor: Miguel Martm-Romo 

Tecnico editorial: Esther Martin 
Equipo de production: 

Director: Jose Antonio Clares 

Tecnico: 

Diseno de cubierta: Equipo de diseno de Pearson Education, S. A. 
Traduction y composition: Ediciones Graficas Arial, S.L. 
Impreso por: 

Nota sobre enlaces a paginas web ajenas: Este libro puede incluir enlaces a sitios web gestionados por terceros 

y ajenos a PEARSON EDUCACION, S. A. que se incluyen solo con finalidad informativa. 

PEARSON EDUCACION, S. A. no asume ningun tipo de responsabilidad por los danos y perjuicios derivados 

del uso de los datos personales que pueda hacer un tercero encargado del mantenimiento de las paginas web 

ajenas a PEARSON EDUCACION, S. A. y del funcionamiento, accesibilidad o mantenimiento de los sitios web 

no gestionados por PEARSON EDUCACION, S. A. Las referencias se proporcionan en el estado en que se encuentran 

en el momento de publication sin garantfas, expresas o implfcitas, sobre la information que se proporcione en ellas. 



Impreso en Espana - Printed in Spain 
Este libro ha sido impreso con tintas y papel ecologicos. 



Indice general 



1 La Biologia y el arbol de la vida 1 



UNIDAD 1 



LAS MOLECULAS DE LA VIDA 18 



UNIDAD 6 



LA DIVERSIFICACION DE LA VIDA 566 



2 Agua y carbonoila base quimica de la vida 18 

3 Estructura y funcion de las proteinas 43 

4 Los acidos nucleicos y el mundo del RNA 67 

5 Introduccion a los hidratos de carbono 82 

6 Lipido^membranasy primeras celulas 95 



UNIDAD 2 



ESTRUCTURA Y FUNCION CELULAR 1 1 9 



7 Interior celular 119 

8 Interacciones entre celulas 1 50 

9 Respiracion celular y fermentacion 1 70 

10 Fotosmtesis 198 

11 El ciclo celular 222 



UNIDAD 3 



ESTRUCTURA Y EXPRESION GENICA 243 



12 Meiosis 243 

1 3 Mendel y los genes 265 

1 4 DNA y genes: smtesis y reparacion 295 
Funcionamiento de los genes 316 

1 6 Transcripcion y traduccion 329 

1 7 Control de la expresion genica en bacterias 352 

1 8 Control de la expresion genica en eucariotas 370 

1 9 Analisis e ingenieria genetica 389 

20 Genomica 415 



UNIDAD 4 



BIOLOGIA DEL DESARROLLO 434 



21 Principios del desarrollo 434 

22 Introduccion al desarrollo animal 451 

23 Introduccion al desarrollo de las plantas 467 



UNIDAD 5 



PROCESOS Y MODELOS EVOLUTIVOS 481 
481 



24 Evolucion por seleccion natural 

25 Procesos evolutivos 503 

26 Especiacion 526 

27 La filogenesis y la historia de la vida 543 



28 Bacterias y arqueas 566 

29 Protistas 593 

30 Plantas verdes 626 

31 Hongos 664 

32 Introduccion a los animales 688 

33 Animales protostomos 712 

34 Animales deuterostomos 737 
Virus 769 



35 



UNIDAD 7 



FUNCIONAMIENTO DE LAS PLANTAS 791 



36 Forma y funcion de las plantas 791 

37 Transporte de agua y azucar en las plantas 813 

38 Nutricion de las plantas 837 

39 Sistemas sensitivos, sehales y respuestas 
de las plantas 857 

40 Reproduccion de las plantas 892 

FUNCIONAMIENTO DE LOS ANIMALES 91 3 

41 Forma y funcion de los animales 913 

42 Equilibrio hidrico y electrolitico en los animales 934 

43 Nutricion animal 957 

44 Intercambio gaseoso y circulacion 978 

45 Senales electricas de los animales 1006 

46 Sistemas sensitivos y movimiento 
de los animales 1030 

47 Senales quimicas en los animales 1054 

48 Reproduccion animal 1079 

49 El sistema inmunitario de los animales 1104 



UNIDAD 9 



ECOLOGIA 1125 



50 Introduccion a la Ecologia 1 1 25 

51 Comportamiento 1149 

52 Ecologia de poblaciones 1 1 73 

53 Ecologia de comunidades 1196 

54 Ecosistemas 1222 

55 Biodiversidad y biologia de la conservacion 1 244 



v 



El autor 




Scott Freeman obtuvo el titulo de doctor en Zoologfa en la Universidad 
de Washington, y logro despues una beca postdoctoral Alfred P. Sloan en evo- 
lution molecular en la Universidad de Princeton. Actualmente investiga los co- 
nocimientos de la ensenanza y el aprendizaje, en concreto, (1) como el aprendi- 
zaje activo y las tecnicas de ensenanza de los companeros aumentan el 
aprendizaje del alumno y mejoran su rendimiento en la introduction a la Bio- 
logia, y (2) como varian las preguntas de examenes entre los cursos de intro- 
duction a la Biologia, los examenes estandarizados de admision de postgrado y 
los cursos docentes profesionales. Tambien ha realizado investigaciones en Bio- 
logia evolutiva, desde el parasitismo en nido hasta la sistematica molecular de 
la familia de los mirlos. Scott imparte clases de introduction a la Biologia en la 
Universidad de Washington y es el coautor, junto con Jon Herron, del recono- 
cido texto de pregrado Evolutionary Analysis. 



ASESORES DE UNIDADES 



ILUSTRADORA 



Un grupo de elite de once expertos en contenidos y excelentes 
profesores trabajo con Scott y Kim en todos los aspectos de la 
tercera edition. Estos asesores han sido muy valiosos, porque 
leyeron e interpretaron revisiones, recomendaron la lectura de 
nuevos artfculos sobresalientes, respondieron a las preguntas y 
aconsejaron sobre muchos temas concretos. La calidad y pre- 
cision de este libro son un tributo a su esfuerzo y sabiduna. 

Ross Feldberg, Tufts University (Unidad 1) 

David Wilson, Parkland College (Unidad 1) 

Paula Lemons, Duke University (Unidad 2) 

Greg Podgorski, Utah State University (Unidades 3 y 4) 

George Gilchrist, College of William and Mary (Unidad 5) 

Brianna Timmerman, University of South Carolina (Unidad 6) 

Marc Perkins, Orange Coast College (Unidad 6) 

Michael Black, California Polytechnic State University 
(Unidades 6 y 8) 

Diane Marshall, University of New Mexico (Unidad 7) 

James M. Ryan, Hobart and William Smith Colleges (Unidad 8) 

Alan Molumby, University of Illinois, Chicago (Unidad 9) 



Kim Quilli fl reune el conoci- 
miento de la Biologia y el diseno 
de la information para crear re- 
presentaciones visuales didacti- 
cas y cientfficamente precisas de 
los principios de la Biologia. Se 
licencio en Biologia en Oberlin 
College y se realizo el doctorado 
en Biologia integradora (como 
becaria licenciada de la Natio- 
nal Science Foundation) en la 
Universidad de California, Berkeley. Ha ensenado Biologia a 
los alumnos de ambos centros. Tanto los estudiantes como los 
docentes han alabado los programas de ilustracion de Kim 
para este texto, asf como para Biology: A Guide to the Natu- 
ral World, de David Krogh, y Biology: Science for Life, de Co- 
lleen Belk y Virginia Borden, porque consigue aplicar los prin- 
cipios basicos del diseno de la information para transmitir 
complejas ideas biologicas de un modo visualmente atractivo. 




vi 



Prefacio a los docentes 



-^J^ ESTUDIANTES, tambien hay un prefacio para 
vosotros en las paginas anteriores al Capitulo 1. Se llama 
«Uso de este libro como una herramienta de aprendizaje». 
Por favor, leedlo, os puede ayudar a organizaros y aprobar 
este curso. Scott Freeman 

Este libro es para aquellos docentes que quieran ayudar 
a sus alumnos a aprender a pensar como un biologo. El 
conocimiento de los contenidos, la capacidad para re- 
solver problemas, y el pensamiento analitico que esto supone 
puede ayudar a los alumnos a ser mejores personas, ademas 
de prepararlos para alcanzar el exito en medicina clinica, in- 
vestigacion cientifica, medio ambiente, derecho, ensenanza, 
periodismo y otras carreras. 

Un curso cuyo objetivo es pensar y aprender, en vez de sim- 
plemente memorizar, es importante porque los estudiantes de 
Biologia de hoy seran los que resuelvan los problemas ma- 
nana. Este es el siglo de la Biologia, no solo por el increible 
ritmo de la investigacion, sino tambien porque muchos de los 
retos mas importantes de hoy en dia, como la escasez de re- 
cursos, la sobrepoblacion, la extincion de especies, la resisten- 
cia a farmacos, y el calentamiento global, tienen una natura- 
leza biologica. El mundo necesita a nuestros alumnos. 

Un texto pensado para los alumnos 

La primera edicion de Biologia se esforzaba en proporcionar 
una nueva estrategia para la ensenanza de la Biologfa, en la 
que primaba el pensamiento analitico de alto nivel sobre el co- 
nocimiento enciclopedico de la Biologfa. La segunda edicion 
se mantuvo fiel a esta estrategia, pero anadio temas y cambios 
que hicieron que a los profesores les resultara mas sencillo 
usar el libro. La tercera edicion tambien ha pasado por varias 
revisiones de expertos y asesores. Con las recomendaciones de 
cientos de profesores de todo el mundo, hice miles de cambios 
para que el libro fuera aun mas preciso, actualizado y facil de 
usar. Pero basicamente, esta edicion es totalmente para los es- 
tudiantes. Durante los tres ultimos anos, el equipo del libro y 
yo hemos usado los conocimientos derivados de la investiga- 
cion sobre aprendizaje en los estudiantes, asf como las aporta- 
ciones directas de los alumnos, para crear una mejor herra- 
mienta de aprendizaje. 

Me sumergf en la bibliograffa del aprendizaje en los alum- 
nos, y los miembros del equipo del libro y yo dirigimos dos 
docenas de grupos centrales con mas de 130 estudiantes. Hi- 
cimos las mismas preguntas a los estudiantes, una y otra vez: 
<;que cuestiones son las mas diffciles en este capitulo? iQue te 
ha ayudado a «pillarlo»? <;Que te echaba para atras? ^Como 
puede ensenar mejor esta figura, o tabla, o pasaje del texto? 
Nuestro objetivo era crear un texto innovador, atractivo, lleno 



de la curiosidad que conduce a investigar, y basado en los 
datos cientfficos de como aprenden los alumnos. 

Nuestras lecturas e investigaciones identificaron bastante 
rapido dos problemas fundamentales: 

1. A los alumnos principiantes les cuesta captar la informa- 
tion importante. Este es uno de los hallazgos mas llamati- 
vos de la investigacion sobre como aprenden las personas. 
Tambien es algo que oimos continuamente como docentes. 
«<;Tenemos que sabernos X?». «<;Entra Y en el examen?» 
Tambien lo vemos cuando los alumnos vienen al despacho 
y abren el libro: han subrayado todo. Los estudiantes nece- 
sitan ayuda para saber que material es realmente impor- 
tante y cual ofrece detalles adicionales. Esto es crucial para 
su exito, porque, si estamos haciendo bien nuestro trabajo, 
vamos a comprobar si saben lo importante, no los detalles 
que olvidaran cinco minutos despues del examen. 

2. Los alumnos principiantes no saben autoevaluarse. ,;Cuan- 
tas veces te han dicho los alumnos «entendi los conceptos 
muy bien, pero el examen me salio fatal »? Los estudiantes 
novatos luchan por comprender cuando no entienden algo. 
Se sientan en clase o leen el texto y se dicen, «si, lo en- 
tiendo, lo entiendo», pero despues fracasan en el examen. 
Los expertos son mucho mas escepticos: se fuerzan a usar 
la information y las ideas antes de estar seguros de que en- 
tienden algo. 

Basicamente, nuestra tarea es sencilla: necesitamos ayudar a 
nuestros estudiantes a convertirse en mejores estudiantes. Los 
textos debenan ayudar a los alumnos a adquirir las habilida- 
des que necesitan para dar el paso de principiante a experto. 

Apoyo a los principiantes 



El hilo dorado: «aprende» 

Nuestra respuesta al problema de «no se distinguir los puntos 
principales» es un conjunto de herramientas, destacadas en 
dorado por todo el texto. 

• Conceptos clave: listados al principio de cada capitulo. 
Cuando se presenta material relacionado con esos concep- 
tos clave en el capitulo, se marca con un punto dorado. 

• Repaso del capitulo: repasa todos los conceptos clave. Asi, 
las ideas importantes de cada capitulo se esbozan al inicio, 
se desarrollan en detalle y por ultimo se resumen. 

• Cuadros de «Comprueba si lo has entendido»: aparecen al 
final de las secciones clave de cada capitulo. Cada cuadro 
resume brevemente uno o dos puntos fundamentales, las 
ideas clave que los estudiantes debenan dominar antes de 
proseguir. 
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viii Prefacio a los docentes 



• Pasajes resaltados: ayudan a los alumnos a centrarse en in- 
formaciones especialmente importantes a lo largo del 
texto. 

• Tablas resumen: reunen informacion en un formato com- 
pacto, facil de repasar. 

En efecto, el hilo dorado ofrece a los estudiantes directrices 
expertas para seleccionar y centrarse en los puntos importan- 
tes y unificadores de una disciplina plagada de informacion. 
Ademas, y con el mismo espfritu: 

«Manos senalizadoras»: en las ilustraciones, funcionan 
como la mano del profesor en la pizarra, dirigiendo la aten- 
cion de los alumnos a los puntos principales de una figura. 

El hilo azul: «practica» 

Nuestra respuesta al problema de la autoevaluacion es un 
conjunto de preguntas y ejercicios, destacados en azul por 
todo el texto. 

• «Deberias ser capaz de...» en el texto: ejercicios sobre cues- 
tiones que profesores y alumnos han identificado como los 
conceptos mas diffciles de cada capftulo. 

• Preguntas y ejercicios en las figuras: animan a los estudian- 
tes a analizar cnticamente la informacion de figuras y ta- 
blas, no solo a aprenderla. 

• Resumenes de los capitulos: incluyen problemas y ejerci- 
cios de «Deberfas ser capaz de...» relacionados con todos 
los conceptos clave enumerados en el hilo dorado de 
«aprende». 

• Preguntas al final del capitulo: estan organizadas de acuerdo 
con la taxonomfa del aprendizaje de Bloom, de modo que 
los estudiantes pueden comprobar lo que saben en los nive- 
les de conocimiento, comprension y aplicacion. 

La idea fundamental es que, si los estudiantes realmente 
comprenden una informacion o un concepto, debenan ser ca- 
paces de aplicarlo y utilizarlo. 

Apoyo al aprendizaje visual 

Kim Quillin, la ilustradora de este libro, es un talento entre un 
billon. Reune una fantastica formacion en Biologia (docto- 
rada en la Universidad de California, Berkeley), conocimiento 
de la investigacion de Edward Tufte sobre la arquitectura de 
la informacion, un impresionante talento artfstico y la sensibi- 
lidad de una profesora hacia los alumnos. 

Los objetivos de Kim en la primera edicion fueron cons- 
truir una narrativa visual que resultara (1) una extension di- 
recta de la narrativa del texto, y (2) que prestara especial aten- 
cion a los ultimos avances en diseno de la informacion. Por 
ejemplo, las figuras que ilustran procesos escalonados en Bio- 



logia se presentaron en un formato estandarizado, intuitivo y 
lineal, para ahorrar a los estudiantes los «badenes anti-veloci- 
dad» de las composiciones enrevesadas. En todas las figuras, 
los dibujos, colores y rotulos se colocaron con una precision 
quirurgica para lograr la maxima claridad posible y presentar 
una clara jerarqufa de la informacion. Y para ayudar a trans- 
mitir una voz narrativa a las figuras, Kim integro la «mano se- 
nalizadora», inspirada por M.A.R. Koehl, miembro de la Na- 
tional Academy of Sciences, como una forma sencilla y 
amable de destacar informacion importante o complicada 
como tendencias de los datos en graficos, o las implicaciones 
de los arboles filogeneticos. 

La segunda edicion permanecio fiel a la filosoffa artistica 
original, anadiendo detalles pedidos por los profesores, for- 
malizando los experimentos en cuadros que hacfan que el pro- 
ceso experimental fuera consistente y explfcito, y aumentando 
la viveza y el colorido de los dibujos. Las mejoras en la tercera 
edicion se han centrado en actualizar el contenido de muchas 
figuras y en refinar la claridad, el impacto y la sencillez para 
los alumnos. 

Apoyo al desarrollo de habilidades 

Cuando los profesores escriben los objetivos docentes en los 
cursos de introduccion a la Biologia, prestan mucha atencion 
al desarrollo de habilidades, ademas del enfasis tradicional en 
el dominio de contenidos y conceptos y el objetivo, mas 
nuevo, de lograr un pensamiento analftico de alto nivel. 

Para ayudar al desarrollo de habilidades en la introduccion 
a la Biologia, he anadido un grupo de nueve apendices, 11a- 
mado BioHabilidades, al final del libro, antes del glosario. Las 
BioHabilidades estan pensadas para proporcionar formacion 
sobre habilidades y tecnicas usadas en Biologia. Ademas, al- 
gunas de las BioHabilidades debenan ayudar a apuntalar la 
preparacion de los alumnos en matematicas y qufmica. Se 
citan en los puntos relevantes del texto. Es importante reco- 
mendarlas a los estudiantes que tengan problemas con habili- 
dades concretas. 

1. Interpretar graficos 

2. Interpretar arboles filogeneticos 

3. Uso de pruebas estadfsticas e interpretacion de las barras 
de error estandar 

4. Interpretar estructuras qufmicas 

5. Uso de logaritmos 

6. Realizacion de mapas conceptuales 

7. Electroforesis para separar moleculas 

8. Observar estructuras y procesos microscopicos 

9. Combinacion de probabilidades 
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Al servicio de la comunidad 
de profesores 

Nada me emociona mas que ver a un profesor entregado tra- 
bajando con alumnos motivados. Ensenar y aprender son la 
esencia de la humanidad, de lo que somos. 

Escribo este libro porque es mi manera de contribuir a ese 
trabajo. Como autor de libros de texto, mi mayor recompensa 
surge de la interaction con docentes y alumnos motivados de 
todo el mundo: mediante correos electronicos, llamadas de te- 
lefono, grupos, revisiones, seminarios y talleres de ensenanza. 

Los cursos de introduction a la Biologia estan sufriendo 
un cambio lento y estable, pero importante: de un ejercicio 
basado en la memorization, mayormente pasivo, a un inter- 
cambio dinamico y activo que destaca el pensamiento analf- 
tico de primer nivel. Este cambio es bueno. Los docentes se 
sienten estimulados y disfrutan mas. Se enfrentan a los pro- 
blemas de la ensenanza con un marco conceptual de compro- 
bacion de hipotesis, recogiendo datos y cambiando el diseno 



de los cursos basandose en la evidencia cientffica. Los estu- 
diantes rinden mas y deberian estar mejor preparados para 
los programas de grado, modulos profesionales y las carre- 
ras relacionadas con la Biologia. Mi esperanza es que este 
libro pueda contribuir a ese cambio. 

Gracias por tener en cuenta este texto, por tu amor a la 
Biologia, y por tu trabajo por el bien de tus alumnos. Lo que 
tu haces st es importante. 

Scott Freeman 
Universidad de Washington 

Este libro estd dedicado a la mejor profesion del mundo: 
la ensenanza. Los profesores son como el legendario Johnny 
Appleseed, plantan semillas, pero casi nunca consiguen ver 
los drboles ni los frutos. Esta edicion se refleja especialmente 
en cuatro profesores que me impactaron de un modo 
excepcional: Vern Bailey, Owen Jenkins, Sievert Rohwer 
y Barbara Wakimoto. Gracias. 
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so de este libro como una 



Prefacio a los estudiantes 



SIGUE EL HILO DORADO... 



El hilo dorado te ayuda a escoger 
la informacion importante 



Empieza con los Conceptos 
clave en la primera pagina 
de cada capftulo. Lee 
primero estos puntos 
dorados para familiarizarte 
con las grandes ideas 
del capftulo. 



Otra informacion 
especialmente importante 
esta destacada en dorado. 

El resaltado dorado 
siempre es una senal para 
que vayas despacio 
y prestes especial atencion. 



Resumen de los conceptos clave 
al final de los capftulos; es un 
buen lugar para empezar a 
repasar cuando liege el 
momento de estudiar para 
el examen. Los conceptos clave 
se revisan en detalle aquf. 
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O Los cambios en la exp 
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le mueve mas rapido que e^ 
A nivel celular, la vida transc\ 
O Conjuntamente, los daj 
pueden resumir en cuatro pa)/ 
Las reacciones quimicas oc/ 
ante. Los microfilamentos/ 
El sistema de endorr 
hos prod 1 




Comprueba si R\ 

Si entiendes que. 

Los genes codifican pre 
indirectamente. 

• La secuencia de base r 
mensajero (mRNA) 
de mRNA es co r 



RESUMEN DE 



O La expresion genica puede 
cion, traduccion o postrad 

Entre estos tres niveles de 
entre la velocidad de 1/ 

i uso eficiente de 

^ ^1 ^ 



Busca el material 
relacionado con los 
Conceptos clave en los 
capftulos; tambien estara 
marcado con un punto 
dorado. Lee despacio y 
presta mucha atencion a 
estos pasajes resaltados. 



La mitad dorada de los 
cuadros de Comprueba si 
lo has entendido resume 
informacion importante 
de la seccion que acabas 
de leer. Para y preguntate 
si entiendes realmente 
todos los puntos. 
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herramienta de aprendizaje 



... PRACTICA CON EL HILO AZUL 



El hilo azul te ayuda a practicar 
lo que has aprendido. 



El mejor modo de hacer bien los examenes es practicar. Si 
realmente entiendes una information o un concepto, deberias 
ser capaz de hacer algo con ello. Si no puedes, no has 
dominado la materia. 



Las actividades de Para practicar siempre estan marcadas con 
puntos azules y en letra azul. Las respuestas a todas las 
actividades de Para practicar estan disponibles en 
www.masteringbio.com bajo el boton del Area de estudio. 



Los pasajes del texto 
marcados con un punto azul, 
letra azul y las palabras 
« deberias ser capaz de» 
ofrecen ejercicios sobre 
cuestiones que profesores y 
alumnos han identificado 
como las mas diffciles. Son los 
temas que mas les cuestan a 
los alumnos en los examenes. 



La mitad azul de los cuadros 
de Comprueba si lo has 
entendido te pide que hagas 
algo con la information de la 
mitad dorada. Si no puedes 
completar estos ejercicios, 
vuelve a leer esa section 
del capftulo. 
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;onsable de alguna. 
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presente, ocurre lo contrari 
lacZ y lacY). O Si entiendes 
i\ metabolismo de la lactosa, 
^ribir la funcion especifica 9 
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nereditarias). 

Deberias ser capaz de 

1) Realizar una lista de los c 

2) Relacionar los cuatro post 
y las diferencias en el exit 

3) llustrar la variacion here</ 
luctor con 1 
la seleccion 



^URA24.13 Un^ 
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de resultados muestran la d 
pinzones de Darwin median 
despues de la sequia de 197; 

O PREGUNTA ^Por queer/ 
pequeno en 1978? 

v9 EJERCICIO Rellen^ 
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;ion por seleccion natural^ 
dad de estudios y se ha consl\ 
el principio central organizadc 



Deberias ser capaz de explicar 
biologicas y del lenguaje cotid 



Web Animation 



Muchas figuras y algunas tablas 
incluyen Preguntas y Ejercicios 
en azul para ayudarte a 
comprobar que entiendes el 
material que presentan. 



Los ejercicios de « deberias ser 
capaz de...», en azul, tambien 
te permiten comprobar si 
entiendes todos los puntos del 
Resumen de los conceptos 
clave al final de los capftulos. 
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PRESTA ESPECIAL ATENCION A LAS FIGURAS Y TABLAS RESUMEN 



La mitad de este libro es texto. La otra mitad son figuras y 
tablas. Las figuras siempre abordan conceptos importantes. 
Las tablas presentan la materia bruta de la ciencia; son ricas 
en datos. 



Busca las manos 
senalizadoras en las 
figuras. Senalan ideas 
importantes, las que 
tu profesor podria 
senalar en clase. 



Los Cuadros de 
experimentos te ayudaran 
a entender como se disenan 
los experimentos y te serviran 
de practica para interpretar 
datos. Algunos dejan 
espacios en bianco para que 
tu rellenes las hipotesis nulas, 
los resultados previstos, 
o la conclusion. 




Algunas figuras y tablas 
te piden que analices 
datos y rellenes la 
informacion que falta. 
Tomate el tiempo 
necesario para hacer 
estos ejercicios; te 
ayudaran a dominar 
conceptos importantes. 



Las Tablas Resumen 
reunen informacion 
importante en un 
formato facil de repasar. 
En el interior de la 
contraportada esta la 
lista completa de 
Tablas Resumen. 
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UTILIZA TU SUSCRIPCION 



MASTERING BIOLOGY 



MasteringBIOLOGY 

www.masteringbio.com 



Parte I: El Area de estudio (Study Area) incluye animaciones web y BioFlix. 



INTRODUCTION I 
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Animaciones web Te ayudan 

a repasar temas importantes del texto. Las pruebas 
anteriores y posteriores te permiten comprobar 
si dominas la materia. 




BioFlix BioFlix se encarga de las 
cuestiones mas diffciles de la Biologfa con 
animaciones tridimensionales de calidad 
cinematografica, presentaciones rotuladas, 
tutoriales para estudiantes cuidadosamente 
producidos, hojas de estudio y pruebas que 
apoyan a todos los tipos de alumnos. Las 
cuestiones incluyen viaje por una celula 
animal, viaje por una celula vegetal, 
transporte de membrana, respiracion celular, 
fotosmtesis, mitosis, meiosis, replicacion del 
DNA, smtesis de protemas, transporte del 
agua en las plantas, como funcionan las 
neuronas, sinapsis y contraction muscular. 



Parte 2: Las tareas de MasteringBiology incluyen tutoriales exhaustivos sobre los temas mas diffciles de la Biologia. 
Si estas trabajando en un tutorial y no puedes avanzar... 

Tambien puedes pedir pistas... 



MasteringBl6*T©GY 
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...para recibir information sobre el 
tema y preguntas socraticas y 
ejercicios disenados para guiarte 
hasta que domines el tema. 



La Biologi'a 

y el arbol de la vida 





Un joven pulpo del arrecife, de Hawai, que tambien aparece en la portada de este libro. Es 
una de las diez millones de especies vivas en la actualidad. 



CONCEPTOS CLAVE 

O La Biologi'a se inicio con el desarrollo de 
(1 ) la teoria celular, que establece que todos 
los organismos estan compuestos por 
celulas y que todas las celulas surgen de 
otras celulas previas,y (2) la teoria de la 
evolucion por la seleccion natural, que 
mantiene que las especies cambian en el 
tiempo porque los individuos con ciertos 
rasgos heredables tienen mas descendencia 
que otros. 

O Un arbol filogenetico es una representacion 
grafica de las relaciones evolutivas entre las 
especies. Estas relaciones se pueden estimar 
analizando las similitudes y las diferencias 
entre los rasgos. Las especies que 
comparten rasgos distintivos estan 
estrechamente relacionadas y se situan muy 
proximas en el arbol de la vida. 

O Los biologos se hacen preguntas, generan 
hipotesis para contestarlas y disenan 
experimentos que ponen a prueba las 
predicciones de distintas hipotesis. 



Basicamente, la Biologfa es una busqueda de ideas y ob- 
servaciones que unifiquen nuestros conocimientos 
acerca de la diversidad de la vida, desde una bacteria 
que vive en las rocas hasta los pulpos y las personas. El Capf- 
tulo 1 es una introduction a esta busqueda. 

Los objetivos de este capftulo son introducir la asombrosa 
variedad de formas de vida actuales, considerar algunos rasgos 
fundamentales que todos los organismos comparten, y explorar 
como responden los biologos a las preguntas acerca de la vida. 
El capitulo tambien introduce temas que se repetiran a lo largo 
de todo el libro: (1) analizar el funcionamiento de los organis- 
mos a nivel molecular, (2) entender por que los organismos tie- 
nen los rasgos que les caracterizan, respecto a su historia evolu- 
tiva, y (3) ayudarte a aprender a pensar como un biologo. 

Comenzaremos examinando dos de las mayores ideas unifi- 
cadoras de toda la ciencia: la teoria celular y la teoria de la 
evolucion por seleccion natural. Cuando estos conceptos sur- 



gieron a mediados del siglo xix, revolucionaron la vision del 
mundo que teman los biologos. La teoria celular propoma que 
todos los organismos estan compuestos de celulas que nacen 
de otras celulas previas. La teoria de la evolucion por seleccion 
natural mantema que las especies han cambiado a lo largo del 
tiempo, y que estan relacionadas entre si a traves de ancestros 
comunes. Esta teoria establecfa que las bacterias, las setas, las 
rosas, los petirrojos y las personas pertenecen todos a un arbol 
de familia, parecido a las genealogfas o arboles familiares que 
unen individuos. 

Una teoria es una explication de una clase muy general de 
observaciones o fenomenos. La teoria celular y la teoria de la 
evolucion proporcionan las bases del desarrollo de la Biologfa 
moderna debido a que se centran en dos de las posibles pre- 
guntas mas generales: <;de que estan hechos los organismos?; 
<;de donde vienen? Comenzaremos abordando la primera de 
estas dos preguntas. 



O Concepto clave Informacion destacada O Para practicar 



1 



2 Capitulo 1 La Biologia y el arbol de la vida 

1.1 La teoria celular 



El gran avance inicial de la Biologia, la teoria celular, surgio 
tras 200 anos de trabajo. En 1665 Robert Hooke utilizo un 
microscopio muy simple para estudiar la estructura del corcho 
(tejido de la corteza) de un roble. El instrumento aumentaba 
los objetos solo 30 veces (x30), pero permitio a Hooke ver 
algo extraordinario: en el corcho observo pequenos comparti- 
mentos similares a poros que eran invisibles para el ojo hu- 
mano (Figura 1.1a). Estas estructuras se llamaron celulas. 

Poco despues de que Hooke publicara sus resultados, 
Anton van Leeuwenhoek consiguio fabricar microscopios 
mucho mas potentes, algunos capaces de lograr hasta 300 
aumentos. Con estos instrumentos, Leeuwenhoek estudio 
muestras de agua de un estanque y realizo las primeras obser- 
vaciones de organismos unicelulares como el paramecio de la 
Figura l.lb.Tambien observo y describio la estructura de las 
celulas sanguineas humanas y los espermatozoides. 

En la decada de 1670, un investigador, que estudiaba las 
hojas y los tallos de las plantas con un microscopio, concluyo 
que estas estructuras, grandes y complejas, estan compuestas 
de muchas celulas individuales. A principios del siglo xix se 
habfan reunido las pruebas suficientes para que un biologo 
declarara que todos los organismos estan compuestos por ce- 
lulas. Pero desde entonces, los biologos han desarrollado mi- 
croscopios que son decenas de miles de veces mas potentes 



(a) La primera vez que se vieron las celulas: dibujo 
de Robert Hooke de 1665. 




(b) Anton van Leeuwenhoek fue el primero que observo 
«animaculos» unicelulares en el agua de un estanque. 




FIGURA 1 .1 El descubrimiento de las celulas. 



que el de Leeuwenhoek, y han descrito mas de un millon de 
especies nuevas. <;Se sostema la afirmacion del biologo? 

£Estan compuestos por celulas 
todos los organismos? 

Los organismos mas pequenos conocidos son bacterias que 
apenas miden 200 nanometros de diametro, o 200 mil millo- 
nesimas partes de un metro. (Veanse los anexos para repasar 
el sistema metrico y sus prefijos.) Se necesitarian 5.000 orga- 
nismos de los mencionados, en fila, para llegar a un milfme- 
tro. Esta es la distancia entre las marcas mas pequenas de una 
regla metrica. Por el contrario, las secuoyas pueden medir 
mas de 100 metros de altura, lo que equivale a un edificio de 
20 plantas. No obstante, las bacterias y las secuoyas estan 
compuestas por el mismo ladrillo basico: la celula. Las bacte- 
rias consisten en una unica celula; las secuoyas estan com- 
puestas por muchas celulas. 

Los biologos se han visto sorprendidos por la diversidad y 
la complejidad de las celulas a medida que los avances en la 
microscopia han permitido estudiar celulas con mas aumen- 
tos. Sin embargo, la conclusion basica establecida en el siglo 
xix se mantiene intacta: hasta donde se sabe, todos los orga- 
nismos estan compuestos por celulas. Hoy en dia, la celula se 
define como un compartimento muy organizado rodeado de 
una estructura delgada y flexible llamada membrana plasma- 
tica, y que contiene sustancias qumiicas concentradas en una 
solucion acuosa. Las reacciones qufmicas que sustentan la 
vida tienen lugar dentro de las celulas. La mayoria de estas 
tambien pueden reproducirse mediante division, de hecho, 
copiandose a si mismas. 

El descubrimiento de que todos los organismos estan com- 
puestos por celulas fue muy importante, pero solo constitufa 
la primera parte de la teoria celular. Ademas de saber de que 
estan hechos los organismos, los cientificos querian conocer 
como se producen las celulas. 

iDe donde vienen las celulas? 

La mayor parte de las teorias cientfficas tienen dos componen- 
tes: el primero describe un modelo del mundo natural, mien- 
tras que el segundo identifica un mecanismo o proceso que es 
el responsable de crear el modelo. Hooke y sus colegas cienti- 
ficos habian enunciado el componente de modelo de la teoria 
celular. En 1858, Rudolph Virchow anadio el componente de 
proceso al declarar que todas las celulas surgen de celulas pre- 
existentes. O La teoria celular completa, entonces, se puede 
enunciar asi: todos los organismos estan hechos de celulas, y 
todas las celulas provienen de celulas previas. 

Esta afirmacion supoma una amenaza directa a la explica- 
cion dominante, llamada «generacion espontanea». En ese 
momento, la mayona de los biologos creia que los organismos 
surgen espontaneamente bajo ciertas condiciones. Por ejem- 
plo, se pensaba que las bacterias y los hongos que echan a per- 
der alimentos, como la leche o el vino, aparecian motu pro- 
prio en esos medios ricos en nutrientes: llegaban a la vida a 
partir de materia no viva. La generacion espontanea era una 
hipotesis, una explicacion propuesta. 
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La hipotesis de que todas las celulas surgen de otras ce- 
lulas, por el contrario, mantema que las celulas no llegan a 
la vida de forma espontanea, sino que se producen cuando 
otras celulas crecen y se dividen. Los biologos suelen utili- 
zar teoria para las explicaciones propuestas para modelos 
generales de la naturaleza, e hipotesis para las explicaciones 
a preguntas mas concretas. 

Poco despues de que se publicara la hipotesis de que todas 
las celulas surgen de otras celulas, Louis Pasteur se propuso 
comprobar sus predicciones experimentalmente. Una predic- 
cion es algo que puede medirse y que debe ser correcto si la 
hipotesis es valida. Pasteur queria determinar si podrfan sur- 
gir microorganismos espontaneamente en un caldo de nu- 
trientes, o bien si solo aparecen cuando el caldo se expone a 
una fuente de celulas. Para estudiar el problema, creo dos 
grupos experimentales: un caldo que no estaba expuesto a 



una fuente de celulas, y otro que si lo estaba. La hipotesis de 
la generacion espontanea predecfa que las celulas aparecenan 
en ambos grupos. La hipotesis de que todas las celulas surgen 
de otras celulas predecfa que solo aparecenan celulas en el 
experimento expuesto a una fuente de celulas. 

La Figura 1.2 muestra el diseno experimental de Pasteur. Se 
puede observar que los dos tratamientos son identicos en 
todos los aspectos excepto en uno. Ambos utilizaban matra- 
ces de cristal llenos de la misma cantidad del mismo caldo de 
nutrientes. Los matraces se hirvieron durante el mismo tiempo 
para matar todos los organismos vivos, como bacterias u hon- 
gos. Pero como el matraz dibujado en la Figura 1.2a tenia el 
cuello recto, estaba expuesto a celulas despues de la esteriliza- 
cion por calor. Estas celulas previas son las bacterias y los 
hongos que se adhieren a las particulas de polvo del aire. Po- 
dfan caer al caldo de nutrientes porque el cuello del matraz 



Experimento 



Pregunta: ^Surgen las celulas espontaneamente o de otras celulas? 



Hipotesis de la generacion espontanea: Las celulas surgen espontaneamente de materia no viva. 

Hipotesis de que todas las celulas surgen de otras celulas: Solo se producen celulas cuando otras celulas preexistentes crecen 
y se dividen. 

(a) Experimento de Pasteur con el matraz de cuello recto: (b) Experimento de Pasteur con el matraz de cuello de cisne: 




1. Llenar un matraz de cuello recto 
con un caldo de nutrientes. 




1. Llenar un matraz de cuello de cisne 
con un caldo de nutrientes. 



Escapa el 
vapor de agua 




2. Hervir para esterilizar el matraz 
(matando todas las celulas vivas 
que existieran en el caldo). 



Escapa el vapor 
de agua 




Celulas t 




3. Las celulas preexistentes 
penetran en el matraz desde 
el aire. 



Celulas ! 




2. Hervir para esterilizar el matraz 
(matando todas las celulas vivas 
que existieran en el caldo). 



La condensacion 

se deposita en el cuello 

3. Las celulas existentes en el aire 
quedan atrapadas en el cuello 
de cisne. 



Prediction de la hipotesis de la generacion espontanea: 

apareceran celulas en el caldo. 

Prediccion de la hipotesis de que todas las celulas 
surgen de otras celulas: Apareceran celulas en el caldo. 



Prediccion de la hipotesis de la generacion 
espontanea: Apareceran celulas en el caldo. 

Prediccion de la hipotesis de que todas las celulas 
surgen de otras celulas: No apareceran celulas en el caldo. 



Resultados: 




El caldo se llena de celulas 



Apoya ambas hipotesis 




El caldo se mantiene esteril 



Rechaza la hipotesis de la 
generacion espontanea 



Conclusion: Las celulas solo nacen de otras celulas previas, no espontaneamente de materia no viva. 



FIGURA 1 .2 La hipotesis de la generacion espontanea se pone a prueba mediante un experimento. 
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era recto. Por el contrario, el matraz de la Figura 1.2b tenia 
un largo cuello de cisne. Pasteur sabfa que el agua se conden- 
saria en el cayado del cuello de cisne despues de hervir, y que 
esta agua atraparia a todas las bacterias y los hongos que pe- 
netraran con las particulas de polvo. Asf pues, el matraz de 
cuello de cisne estaba aislado de todas las fuentes de celulas 
incluso aunque siguiera estando expuesto al aire. 

El diseno experimental de Pasteur fue eficaz porque solo 
existfa una diferencia entre los dos tratamientos, y porque la 
diferencia era el factor que se estaba poniendo a prueba (en 
este caso, la exposition del caldo a celulas presentes). O Si 
entiendes este concepto, deberias ser capaz de identificar los 
problemas que surgirian si hubiera puesto distintos tipos de 
caldo en los dos grupos, hervido durante tiempos diferentes, 
o utilizado un matraz de porcelana en un caso y un matraz de 
cristal en el otro. 

<;Y los resultados de Pasteur? Como muestra la Figura 
1.2, el matraz expuesto a celulas se lleno rapidamente de 
bacterias y hongos. Esta observation fue importante porque 
demostro que la esterilizacion mediante calor no habia alte- 
rado la capacidad del caldo de sustentar el cultivo, y porque 
apoyaba la hipotesis de que el cultivo empezaba con celulas 
ya existentes. Pero el caldo del matraz de cuello de cisne per- 
manetia esteril. Incluso dejando el matraz durante meses, no 
aparetian organismos. 

Como los datos de Pasteur eran contrarios a las prediccio- 
nes de la hipotesis de la generacion espontanea, los resultados 
persuadieron a la mayoria de los biologos de que la hipotesis 
de que todas las celulas surgen de otras celulas era la correcta. 

El exito del componente de proceso de la teona celular tuvo 
una implication muy importante: si todas las celulas nacen de 
celulas preexistentes, se deduce que todos los individuos de una 
poblacion de organismos unicelulares estan relacionados por 
un ancestro comun. Del mismo modo, en un individuo multice- 
lular como tu, todas las celulas presentes descienden de celulas 
previas, hasta llegar a un ovulo fertilizado. Un ovulo fertilizado 
es una celula creada por la fusion de un espermatozoide y un 
ovulo, celulas formadas en los individuos de la generacion pre- 
cedente. De este modo, todas las celulas de un organismo mul- 
ticelular estan vinculadas por un ancestro comun. 

La segunda gran teona fundadora de la Biologia es similar, 
en esencia, a la teona celular. Tambien resulto publicada el 
mismo ano que la hipotesis de que todas las celulas nacen de 
otras celulas. Fue la comprension, alcanzada de forma inde- 
pendiente por Charles Darwin y Alfred Russel Wallace, de que 
todas las especies (todos los tipos identificables y distintos de 
organismos) estan relacionadas por ancestros comunes. 

1.2 La teona de la evolucion 
por la selection natural 

En 1858, se leyeron unos cortos artfculos escritos independien- 
temente por Darwin y Wallace a un pequeno grupo de cientffi- 
cos en un encuentro de la Sociedad Lineana de Londres. Un ano 
mas tarde, Darwin publico un libro que ampliaba la idea resu- 
mida en esos breves artfculos. El libro se llamaba El origen de 
las especies. La primer a edition se agoto en un dfa. 



iQue es la evolucion? 

Del mismo modo que la teona de celulas, la teona de la evo- 
lucion por seleccion natural tiene un componente de modelo y 
otro de proceso. La teona de Darwin y Wallace establetia dos 
importantes conceptos respecto a los modelos del mundo na- 
tural. El primer concepto era que las especies estaban relacio- 
nadas por ancestros comunes. Esto se opoma a la opinion pre- 
dominant^ de la ciencia en ese momento, que era que las 
especies representan entidades independientes creadas de una 
en una por un ser divino. El segundo concepto resultaba igual- 
mente novedoso: en vez de aceptar la hipotesis popular de que 
las especies permanecen inalterables en el tiempo, Darwin y 
Wallace propoman que las caractensticas de las especies pue- 
den cambiar de generacion en generacion. Darwin denomino 
a este proceso «descendencia con modification ». 

Evolucion, entonces, significa que las especies no son identi- 
dades independientes e inalterables, sino que se relacionan 
entre si y cambian en el tiempo. Esta parte de la teona de la 
evolucion (el componente de modelo) no era original de Dar- 
win y Wallace; varios cientificos habfan llegado a las mismas 
conclusiones acerca de las relaciones entre especies. El gran 
merito de Darwin y Wallace fue proponer un proceso, denomi- 
nado seleccion natural, que explica como sucede la evolucion. 

iQue es la seleccion natural? 

La seleccion natural se produce siempre que se cumplan dos 
condiciones. La primera es que los individuos de una pobla- 
cion vanan respecto a las caractensticas que sean heredables, 
es decir, los rasgos que pueden ser transmitidos a la descenden- 
cia. Una poblacion se define como un grupo de individuos de 
la misma especie que vive en la misma area al mismo tiempo. 
Darwin y Wallace habfan estudiado poblaciones naturales du- 
rante el tiempo suficiente como para darse cuenta de que la va- 
riation entre individuos es practicamente universal. En el trigo, 
por ejemplo, algunos individuos son mas largos que otros. Por 
el trabajo de los agricultores, Darwin y Wallace sabian que de 
los progenitores cortos solia producirse descendencia corta. In- 
vestigaciones posteriores han demostrado que la variation he- 
redable existe en la mayona de los rasgos y las poblaciones. La 
segunda condition de la seleccion natural es que, en un am- 
biente concreto, ciertas versiones de esos rasgos heredables 
ayudan a los individuos a sobrevivir mejor o a reproducirse 
mas que otras versiones. Por ejemplo, si las plantas de trigo 
altas se quiebran facilmente con el viento, entonces, en lugares 
ventosos las plantas mas cortas tender an a sobrevivir mejor y 
dejar mas descendencia que las plantas mas altas. 

Si ciertos rasgos heredables conducen a un mayor exito en 
la production de descendencia, entonces esos rasgos se hacen 
mas frecuentes en la poblacion a lo largo del tiempo. De este 
modo, las caractensticas de la poblacion cambian como re- 
sultado de la action de la seleccion natural sobre los indivi- 
duos. Este es un concepto clave: la seleccion natural actua 
sobre los individuos, pero el cambio evolutivo solo afecta a 
las poblaciones. En este ejemplo, las poblaciones de trigo que 
crecen en lugares ventosos tienden a acortarse de generacion 
en generacion. Pero en una generacion concreta, ninguna de 
las plantas de trigo individuales se alarga ni se acorta como 
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resultado de la seleccion natural. Este tipo de cambio en las 
caracterfsticas de una poblacion, a lo largo del tiempo, es la 
evolucion. La evolucion tiene lugar cuando las variaciones he- 
redables provocan diferencias respecto al exito de la repro- 
duction. O Si entiendes este concepto, deberias ser capaz de 
hacer un grafico mostrando como la longitud media del tallo 
cambiara con el tiempo en una poblacion que ocupa un am- 
biente ventoso, frente a un ambiente sin viento, en el que las 
plantas mas altas tengan una ventaja porque acceden mejor al 
sol. (Vease como leer y construir graficos en BioHabilidades 
1,al final de este libro). 

Darwin tambien introdujo algunos terminos nuevos para 
identificar lo que sucede durante la seleccion natural. Por 
ejemplo, en el espanol de la calle, la palabra «eficacia» signi- 
fica capacidad de lograr el efecto deseado. Sin embargo, en 
Biologia, eficacia biologica (fitness) se refiere a la capacidad 
de un individuo de producir muchos descendientes. De forma 
parecida, la palabra adaptation en el espanol habitual significa 
que un individuo se acomoda y cambia para funcionar bajo 
circunstancias diferentes. Pero en Biologia, adaptacion es un 
rasgo que aumenta la eficacia biologica de un individuo en 
un entorno determinado. De nuevo, consideremos el trigo: 
en los habitats con mucho viento, las plantas de trigo con tallos 
cortos son mas eficaces que los individuos con tallos largos. Los 
tallos cortos son una adaptacion a ambientes ventosos. 

Para aclarar aun mas como funciona la seleccion natural, 
consideremos el origen de las verduras denominadas «plan- 



tas de la familia del repollo». El brocoli, la coliflor, las coles 
de Bruselas, el repollo, la col rizada, la col de Milan y la 
berza descendieron de la misma especie, la planta salvaje de 
la familia de la mostaza que muestra la Figura 1.3a. Para 
crear la planta llamada brocoli, los horticultores selecciona- 
ron individuos de la especie salvaje de mostaza con tallos de 
floracion especialmente grandes y compactos. En la mos- 
taza, el tamano y la forma de los tallos de floracion son ras- 
gos heredables. Cuando los individuos seleccionados se cru- 
zaron entre si, su descendencia demostro tener tallos de 
floracion mas grandes y mas compactos, de media, que la 
poblacion original (Figura 1.3b). Repitiendo este proceso en 
muchas generaciones, los horticultores lograron una pobla- 
cion cuyos tallos de floracion eran extraordinariamente 
grandes y compactos. La poblacion lograda habia sido se- 
leccionada artificialmente por el tamano y la forma de su 
tallo de floracion; como muestra la Figura 1.3c, apenas re- 
cuerda la forma del ancestro. Hay que tener en cuenta que, 
durante este proceso, el tamano y la forma del tallo de flo- 
racion de cada planta individual no cambiaron durante la 
vida de la planta, sino que el cambio tuvo lugar en las carac- 
terfsticas de la poblacion a lo largo del tiempo. La gran idea 
de Darwin fue que la seleccion natural cambia las caracte- 
rfsticas de una poblacion salvaje a lo largo del tiempo, al 
igual que la manipulacion intencional de la «seleccion arti- 
ficial cambia las caracterfsticas de una poblacion domesti- 
cada con el tiempo. 



(a) Brassica oleracea salvaje: 
la generacion parental. 
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(b) SELECCION ARTIFICIAL 



Seleccionar estos 
individuos para la 
siguiente generacion 



Selecciot 
individuo 
siguiente 



(c) Brocoli: un descendiente de 
la Brassica oleracea salvaje. 




Estos graficos, llamados histogramas, 
ponen de relieve como la anchura 
del tallo de floracion cambiaba a lo 
largo del tiempo en respuesta a la 
seleccion. 



1. Generacion parental: 

Seleccionar los individuos 
con los tallos de floracion 
mas grandes y compactos, 
y cruzarlos. 

2. Generacion 2: 

De la descendencia, 
seleccionar los individuos 
con los tallos de floracion 
mas grandes y compactos, 
y cruzarlos. 

3. Generacion 3: 

De la descendencia, 
seleccionar los individuos 
con los tallos de floracion 
mas grandes y compactos, 
y cruzarlos. 

4. Repetir docenas de 
veces. 

5. Descendientes: 

Tras muchas generaciones, 
los tallos de floracion son, 
en promedio, mas grandes 
y compactos. 



0 12 3 

Anchura del tallo de floracion (cm) 



1 f 




Tallos de 
floracion 
grandes y 
compactos 



FIGURA 1 .3 La seleccion artificial puede provocar cambios notables en los organismos. 
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Desde que Darwin y Wallace publicaron su trabajo, los 
biologos han logrado documentar cientos de ejemplos de se- 
lection natural en poblaciones salvajes. Han acumulado mu- 
chisimas pruebas que ponen de manifiesto que las especies 
han cambiado con el tiempo. 

En conjunto, la teoria celular y la teoria de la evolucion 
otorgaron a la naciente ciencia de la Biologia dos ideas nuclea- 
res y unificadoras: 

1. La celula es la unidad estructural basica de todos los orga- 
nismos. 

2. Todas las especies estan relacionadas por ancestros comu- 
nes y han cambiado con el tiempo por la seleccion natural. 

Comprueba si lo has entendido 
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Artificial Selection 

13 El arbol de la vida 



La Section 1.2 abordaba como cambian con el tiempo las po- 
blaciones individuales debido a la seleccion natural. Pero en las 
ultimas decadas, los biologos tambien han documentado doce- 
nas de casos en los que la seleccion natural ha provocado que 
las poblaciones de una especie diver j an y formen nuevas espe- 
cies. Este proceso de divergencia se denomina especiacion. En 
varias ocasiones, los biologos estan documentando la forma- 
tion de nuevas especies ante nuestros ojos (Figura 1.4). 

Las investigaciones sobre la especiacion apoyan una idea 
propuesta por Darwin y Wallace hace mas de un siglo: que 



(a) El Tragopogon mirus (izquierda) evoluciono 
del Tragopogon dubius (derecha). 




(c) Distintas especies de la mosca del gusano se alimentan 
de frutos del espino (izquierda) o manzanas (derecha). 




FIGURA 1 .4 Especiacion en accion. Las parejas de organismos 
mostradas en la figura estan en vias de convertirse en especies 
independientes (vease el Capitulo 26). 



la seleccion natural puede provocar cambios entre las espe- 
cies ademas de dentro de las especies. Las conclusiones 
ampliadas son que todas las especies derivan de especies 
previas y que todas las especies, pasadas y presentes, com- 
parten un unico ancestro comun. Si la teoria de la evolucion 
por la seleccion natural es valida, los biologos deberian ser 
capaces de reconstruir un arbol de la vida, un arbol de fami- 
lia de los organismos. Si la vida en la Tierra surgio una 
unica vez, entonces ese diagrama describiria las relaciones 
genealogicas entre las especies con una unica especie ances- 
tral en la base. 

<;Se ha logrado este hito? Si el arbol de la vida existe, 
<;c6mo es? Para responder a estas preguntas, debemos echar la 
vista atras y repasar como organizaban los biologos la diver- 
sidad de organismos antes de la aparicion de la teoria celular 
y la teoria de la evolucion. 



Si entiendes que... O 

• La seleccion natural tiene lugar cuando la variacion 
heredable de ciertos rasgos provoca un mayor exito en la 
reproduccion.Como los individuos con esos rasgos 
producen mucha descendencia con los mismos rasgos, los 
rasgos aumentan de frecuencia y se produce la evolucion. 

• La evolucion es simplemente un cambio de las 
caracten'sticas de una poblacion a lo largo del tiempo. 

Deberias ser capaz de... Q 

Explicar por que son incorrectos los siguientes conceptos, 
falsos pero frecuentes,acerca de la evolucion mediante 
seleccion natural, utilizando el ejemplo de la seleccion en la 
longitud de los tallos del trigo. 

1 ) La evolucion es progresiva, lo que significa que las 
especies siempre se hacen mas grandes, mas complejas o 
«mejores» de alguna forma. 

2) Los individuos, asi como las poblaciones, cambian cuando 
tiene lugar la seleccion natural. 

3) Los individuos con mayor eficacia biologica son mas 
fuertes o mas grandes, o «mas dominantes». 
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Taxonomia lineana 

En ciencias, taxonomia significa nombrar y clasificar organis- 
mos. Esta rama de la Biologia empezo a florecer en 1735, 
cuando un botanico llamado Carlos Linneo decidio poner 
orden en la increfble diversidad de organismos que se estaban 
descubriendo entonces. 

El pilar del sistema de Linneo es un nombre compuesto por 
dos palabras, unico para cada tipo de organismo. La primera 
palabra indica el genero del organismo. Un genero se corn- 
pone de un grupo de especies estrechamente relacionadas. Por 
ejemplo, Linneo coloco a los humanos en el genero Homo. 
Aunque los humanos son la unica especie viva de este genero, 
varios organismos extintos, que andaban erectos y utilizaban 
herramientas habitualmente, tambien se asignaron posterior- 
mente al Homo. El segundo termino de este nombre de dos 
palabras identifica la especie del organismo. En la Seccion 1.2 
se definio la especie como un tipo de organismo diferente e 
identificable. De manera mas formal, una especie esta com- 
puesta de individuos que habitualmente se reproducen entre 
si o comparten caracteristicas que son distintas de las de otras 
especies. Linneo otorgo a los humanos el nombre especffico 
de sapiens. 

La designacion del genero y la especie de un organismo 
constituye su nombre cientffico o nombre latino. Los nombres 
cientfficos siempre se escriben en cursiva. Los generos siempre 
se escriben en mayuscula, pero las especies no: por ejemplo, 
Homo sapiens. Los nombres cientfficos se basan en rafces 
griegas o latinas o en palabras «latinizadas» de otro idioma 
(vease el Cuadro 1.1). Linneo puso un nombre cientffico a 
todas las especies conocidas entonces. (Tambien latinizo su 
propio nombre, de Karl von Linne a Carolus Linnaeus.) 

Linneo mantema que no debfa asignarse el mismo nombre 
de genero y especie a distintos tipos de organismos. Se po- 
drfan asignar otras especies al genero Homo, y los miembros 
de otros generos podrian ser denominados sapiens, pero solo 
a los humanos se les llama Homo sapiens. Cada nombre cien- 
tffico es unico. 

El sistema de Linneo ha resistido el paso del tiempo. Su sis- 
tema de denomination con dos palabras, o nomenclatura bi- 
nomial, sigue siendo el estandar en Biologia. 

Niveles taxonomicos Para organizar y clasificar la in- 
mensa diversidad de especies descubiertas en el siglo xvm, 
Linneo creo una jerarqma de grupos taxonomicos: del agru- 
pamiento mas especffico al menos, los niveles son especie, 
genero, familia, orden, clase, filo y reino. La Figura 1.5 
muestra como funciona este esquema de clasificacion ani- 
dada, o jerarquica, utilizando a los humanos como ejemplo. 
Aunque nuestra especie es el unico miembro vivo del genero 
Homo, los humanos estan agrupados con el orangutan, el 
gorila, el chimpance comun y el bonobo en una familia de- 
nominada «hommidos». Linneo agrupo a los miembros de 
esta familia con los babuinos, los monos y los lemures en un 
orden llamado «primates». Los primates estan incluidos en 
la clase «mamfferos» con los roedores, los bisontes y otros 
organismos que tienen pelaje y producen leche. Los mamffe- 
ros, a su vez, se unen a otros animales con estructuras deno- 
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REINO 
(Animales) 



FILO 

(Vertebrados) 



CLASE 
(Mamiferos) 



ORDEN 
(Primates) 



FAMILIA 
(Hominidos) 



GENERO 
{Homo) 



ESPECIE 

(Homo 
sapiens) 



FIGURA 1 .5 Niveles taxonomicos de Linneo. En el sistema 
lineano, cada especie animal se situa en una jerarquia taxonomica 
de siete niveles. Los niveles inferiores estan anidados con los 
superiores. 



minadas notocordas en el filo «vertebrados», y se agrupan 
con todos los demas animales en el reino animal. Cada uno 
de los grupos resenados (primates, mamiferos, Homo sa- 
piens) se puede denominar taxon.La base del sistema de Lin- 
neo es que los taxones inferiores estan anidados con los su- 
periores. 

Aun perviven ciertos aspectos de este esquema jerarquico. 
No obstante, a medida que la Biologia maduro, aparecieron 
varios problemas en la propuesta original de Linneo. 

£CuantOS reinos hay? Linneo propuso que las especies po- 
dfan organizarse en dos reinos: plantas y animales. Segun Lin- 
neo, los organismos que no se mueven y que producen su 
propio alimento son plantas; mientras que los organismos 
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que se mueven y consiguen su alimento comiendo a otros or- 
ganismos son animales. 

Sin embargo, no todos los organismos entran facilmente en 
estas categories. El moho, las setas y otros hongos viven de 
absorber nutrientes de plantas y animales, vivos o muertos. 
Incluso aunque no fabriquen su propia comida, se adscri- 
bieron al reino de las plantas dado que no se mueven. Los mi- 
nusculos organismos unicelulares llamados bacterias tambien 
crearon problemas. Algunas bacterias se mueven, y muchas 
producen su propio alimento, pero inicialmente tambien se 
penso que eran plantas. 

Ademas, surgio una importante division distinta cuando 
los avances en la microscopfa permitieron a los biologos estu- 
diar con detalle los contenidos de las celulas. En las plantas, 
los animales y muchos otros organismos, las celulas contienen 
una estructura prominente denominada nucleo (Figura 1.6a). 
Pero en las bacterias, las celulas carecen de este componente 
central (Figura 1.6b). Los organismos con nucleo se denomi- 
nan eucariotas («verdadero nucleo»); los organismos sin nu- 
cleo se llaman procariotas («antes del nucleo»). La inmensa 
mayorfa de procariotas son unicelulares («una celula»); mu- 
chos eucariotas son multicelulares («muchas celulas»). Estos 
hallazgos indicaban que la division mas importante de la vida 
era entre procariotas y eucariotas. 

En respuesta a los nuevos datos acerca de la diversidad de la 
vida, los biologos propusieron otras clasificaciones. A finales de 
la decada de 1960, un investigador sugirio que un sistema 
de cinco reinos refleja mejor los modelos observados en la natu- 
raleza. Este sistema de cinco reinos se muestra en la Figura 1 .7. 
Aunque el esquema se utilizo ampliamente, solo representa una 
de las muchas propuestas. Otros biologos plantearon que los 
organismos se organizan en tres, cuatro, seis u ocho reinos. 

Uso de moleculas para conocer 
el arbol de la vida 

Cuando se publico la propuesta de los cinco reinos, Carl 
Woese y sus colaboradores empezaron a trabajar en el pro- 
blema desde un angulo completamente diferente. En vez de 
asignar los organismos a los reinos basandose en caracterfsti- 
cas como la presencia de un nucleo o la capacidad de movi- 
miento o de producir alimento, intentaron entender las relacio- 
nes entre organismos analizando sus componentes qufmicos. 



(a) Las celulas eucariotas tienen un nucleo rodeado 
por una membrana. 




Membrana 
alrededor 
del nucleo 



(b) Las celulas procariotas no tienen un nucleo rodeado 
por una membrana. 




Sin nucleo 



FIGURA 1 .6 Eucariotas y procariotas. 

O EJERCICIO Estudia las cotas de la escala y dibuja dos ovalos que 
representen fielmente el tamano relativo de una celula eucariota y 
otra procariota. 

Su objetivo era conocer la filogenia (que significa «origen de 
la tribu») de todos los organismos, es decir, sus relaciones ge- 
nealogicas reales. Para conocer la cercanfa o la distancia entre 
distintos organismos, Woese y sus colaboradores necesitaban 
estudiar una molecula presente en todos los organismos. La 
molecula elegida se llama «rRNA de la subunidad pequena». 
Es un componente esencial de la maquinaria que todas las ce- 
lulas utilizan para crecer y reproducirse. 

Aunque el rRNA es una molecula grande y compleja, su es- 
tructura basica es sencilla. La molecula de rRNA esta com- 
puesta de una secuencia de cuatro componentes qufmicos mas 
pequenos llamados ribonucleotides. Estos ribonucleotides se 
denotan con las letras A, U, C y G. En el rRNA, los ribonu- 



Nombres y terminos cientif icos 



Los nombres y los terminos cientificos 
suelen estar basados en rai'ces lexicas 
griegas o latinas que son muy descripti- 
vas. Por ejemplo, Homo sapiens deriva de 
la palabra latina Homo, que significa 
'hombre', y sapiens, 'sabio' o 'conocedor'. La 
levadura que utilizan los panaderos para 
hacer pan y los cerveceros para producir 
cerveza se denomina Saccharomyces ce- 
revisiae. La raiz griega saccharo significa 



'azucar', y myces hace referencia a un 
hongo. Al Saccharomyces se le llama co- 
rrectamente «hongo del azucar» debido a 
que la levadura es un hongo y porque a 
las cepas domesticadas de levadura que 
se utilizan en la panaderia industrial y la 
elaboracion de cerveza por lo general se 
las alimenta con azucar. El nombre espe- 
cifico del organ ismo, cerevisiae, es «cer- 
veza» en latin. En una traduccion aproxi- 



mada, entonces, el nombre cientifico de 
la levadura de los cerveceros significa 
'hongo del azucar para cerveza'. 

La mayorfa de los biologos piensa que 
es muy util memorizar algunas rai'ces fre- 
cuentes del griego y el latin. Para ayu- 
darte en este proceso, los terminos nue- 
vos que surjan en el texto suelen estar 
acompanados de la referencia a la raiz le- 
xica griega o latina entre parentesis. 
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REINO MONERA 
(incluye todos los 
procariotas) 



REINO PROTISTA 
(incluye varios grupos 
de eucariotas 
unicelulares) 



REINO 

DE LAS PLANTAS 



REINO 

DE LOS HONGOS 



REINO ANIMAL 



FIGURA1.7 El esquema de los cinco reinos. Durante 
decadas, la mayoria de los biologos acepto la hipotesis de 
que los organismos se pueden clasificar en los cinco reinos 
aqui mostrados. 

O PREGUNTA ^Cuantas veces es mas grande una mosca 
de la fruta que una de las celulas procariotas representadas 
en la figura? 



cleotidos se unen entre si linealmente, como los vagones de un 
tren de mercancias (Figura 1.8). 

<:Por que podria ser util el rRNA para conocer las relacio- 
nes entre organismos? La respuesta es que la secuencia de 
ribonucleotides del rRNA es un rasgo, similar a la longitud 
de los tallos del trigo o los tallos de floracion del brocoli, que 
puede cambiar a lo largo de la evolucion. Aunque el rRNA 
realiza la misma funcion en todos los organismos, la secuencia 
de los ribonucleotides basicos de esta molecula no es identica 
en todas las especies. En las plantas terrestres, por ejemplo, la 
molecula podna empezar con la secuencia A-U-A-U-C-G-A-G. 
En las algas verdes, estrechamente relacionadas con las plantas 
terrestres, la misma seccion de la molecula podna contener 
A-U-A-U-G-G-A-G. Pero en las algas marrones, que no estan 
estrechamente relacionadas con las algas verdes ni con las 
plantas terrestres, la misma parte de la molecula podna ser 
A-A-A-U-G-G-A-G. 

El programa de investigacion que Woese y sus colaborado- 
res siguieron se basaba en una sencilla premisa: si la teoria de 
la evolucion es correcta, entonces las secuencias de rRNA de- 
berian ser muy similares en los organismos estrechamente 
relacionados, pero no tan parecidas en aquellos menos rela- 
cionados. Ciertos grupos, como las plantas, deberian compar- 
tir ciertas variaciones del rRNA que otras especies no tienen. 

Para poner a prueba esta premisa, los investigadores determi- 
naron la secuencia de ribonucleotides del rRNA de muchas es- 
pecies. Luego consideraron la implication de las similitudes y las 
diferencias de la secuencia en las relaciones entre las especies. El 
objetivo era crear un diagrama que describiera la filogenia de los 
organismos del estudio. O Un diagrama que muestre la historia 
evolutiva de esta forma se denomina arbol filogenetico. Al igual 
que un arbol genealogico familiar muestra las relaciones entre 
individuos, un arbol filogenetico muestra las relaciones entre es- 
pecies. En este tipo de arbol, las ramas cercanas representan es- 
pecies estrechamente relacionadas; las ramas mas lejanas repre- 
sentan especies cuya relation es mas distante. 

Compara la secuencia de nucleotides 
del rRNA de las plantas terrestres 



\ rat 
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... con la secuencia de 
nucleotidos descubierta en 
la misma localizacion en la 
molecula de rRNA de las 
algas verdes. 



FIGURA 1 .8 Las moleculas de RNA estan compuestas por 
moleculas mas pequenas. La molecula completa del rRNA de la 
subunidad pequena contiene unos 2.000 ribonucleotides; en esta 
comparativa solo se muestran 8. 

O PREGUNTA Suponiendo que en la misma porcion de rRNA, los 
mohos y otros hongos presentan la secuencia A-U-A-U-G-G-A-C; 
segun estos datos, los hongos ^estan mas cerca de las algas verdes o 
de las plantas terrestres? Justifica tu respuesta. 
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El arbol de la vida estimado a partir de una serie de 
genes Para construir un arbol filogenetico, los investigado- 
res utilizan un ordenador para descubrir la disposicion de las 
ramas que resulte mas consistente con las similitudes y las dife- 
rencias observadas en los datos. Aunque el trabajo inicial se ba- 
saba unicamente en las secuencias de ribonucleotides del 
rRNA, en la actualidad los biologos utilizan conjuntos de datos 
que incluyen secuencias de muchfsimos genes. La Figura 1.9 
muestra un arbol reciente, obtenido comparando esas secuen- 
cias. Como este arbol incluye especies de muchos reinos y filos 
diferentes, a menudo se le llama « arbol universal », o arbol de 
la vida. Vease la ayuda para aprender a descifrar un arbol fi- 
logenetico en las BioHabilidades 2. 

El arbol de la vida obtenido del rRNA y otros datos geneti- 
cos sorprendio a los biologos. Por ejemplo: 

• La division fundamental de los organismos no es plantas 
y animales, ni siquiera procariotas y eucariotas. Por el 
contrario, aparecen tres grupos principales: (1) las bacte- 
rias; (2) otro grupo de organismos procariotas, unicelula- 
res, denominados Archaean y (3) los eucariotas. Para aco- 
plar esta nueva perspectiva de la diversidad de los 
organismos, Woese creo un nuevo nivel taxonomico, 11a- 
mado dominio. Como indica la Figura 1.9, los tres domi- 
nios de la vida se llaman actualmente Bacteria, Archaea y 
Eukarya. 



• Algunos de los reinos que habfan sido definidos previa- 
mente no reflejan como tuvo lugar realmente la evolucion. 
Por ejemplo, recuerda que Linneo agrupo los eucariotas 
multicelulares conocidos como hongos con las plantas. 
Pero los datos geneticos indican que los hongos estan rela- 
cionados mas estrechamente con los animales que con las 
plantas. 

• Los dominios Bacteria y Archaea son mucho mas diversos 
de lo que nadie habia imaginado. Si las diferencias entre 
animales, hongos y plantas les hacen merecedores de ocu- 
par cada uno un reino distinto, entonces existen docenas 
de reinos entre los procariotas. 

El arbol de la vida es un trabajo en constante actuali- 
zation Del mismo modo que investigar en tu arbol genealo- 
gico puede ayudarte a entender quien eres y de donde vienes, 
el arbol de la vida ayuda a los biologos a entender las relacio- 
nes entre organismos y la historia de las especies. Por ejemplo, 
el descubrimiento de las Archaea y la localizacion de linajes 
como los hongos, se convirtieron en interesantes hitos de nues- 
tro conocimiento acerca de la biodiversidad. El trabajo en el 
arbol de la vida continua a un ritmo acelerado, no obstante, y 
la colocacion de ciertas ramas en el arbol provoca encendidos 
debates. A medida que aumenten las bases de datos y mejoren 
las tecnicas para analizar los datos, la forma del arbol de la 
vida presentado en la Figura 1.9 cambiara sin duda. 




FIGURA 1 .9 El arbol de la vida. «Arbol universal obtenido de una gran cantidad de datos de secuencias genicas. Se muestran los tres 
dominios de la vida derivados del analisis. Se proporcionan los nombres comunes de la mayoria de los linajes de los dominios Bacteria y 
Eukarya.Se sehalan los generos de los miembros del dominio Archaea, ya que la mayoria de estos organismos carece de nombres comunes. 
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Comprueba si lo has entendido 



1A Practica de la Biologia 

Este capitulo ha introducido algunas de las grandes ideas de 
la Biologia. La elaboration de la teoria celular y de la teoria 
de la evolution por la seleccion natural proporciono los ci- 
mientos de la joven ciencia; el arbol de la vida es una cons- 
truction relativamente reciente que ha revolucionado el co- 
nocimiento de los investigadores acerca de la diversidad de 
la vida en la Tierra. 

Estas teorias se consideran extraordinarias porque expli- 
can aspectos fundamentales de la naturaleza, y porque han 
demostrado consistentemente que son correctas. Se conside- 
ran correctas porque se han puesto a prueba extensamente y 
han salido airosas. <jC6mo ponen a prueba los biologos las 
ideas acerca del funcionamiento del mundo natural? La res- 
puesta es que ponen a prueba las predicciones hechas a 
partir de hipotesis alternativas, a menudo realizando experi- 
mentos cuidadosamente disenados. Para aclarar como fun- 
ciona este enfoque, consideraremos dos cuestiones que ocu- 
pan actualmente a los investigadores. 

£Por que las jirafas tienen el cuello largo? 
Introduction a la comprobacion de las hipotesis 

Si te preguntaran por que las jirafas tienen el cuello largo, po- 
drfas decir que el cuello largo permite a las jirafas alcanzar co- 
mida inaccesible para otros mamiferos. Esta hipotesis aparece 
en las leyendas africanas y muchos biologos la han aceptado 
tradicionalmente. La hipotesis de la competicion por la co- 
mida es tan plausible, de hecho, que durante decadas a nadie 
se le ocurrio ponerla a prueba. No obstante, recientemente 
Robert Simmons y Lue Scheepers recogieron datos indicativos 
de que la hipotesis de la competicion por la comida solo es 
una parte de la historia. Su analisis sugiere una hipotesis al- 
ternativa: que el cuello largo permite a las jirafas utilizar la ca- 
beza como una eficaz arma para golpear a sus oponentes. 



,;C6mo pusieron a prueba los biologos la hipotesis de la 
competicion por la comida? <;Que datos apoyan la explication 
alternativa? Antes de intentar responder a estas preguntas, es 
importante destacar que poner a prueba una hipotesis es un 
proceso de dos pasos. El primer paso es formular la hipotesis 
con tanta precision como sea posible y resenar las prediccio- 
nes que se derivan de ella. El segundo paso es disenar un estu- 
dio observacional o experimental que sea capaz de comprobar 
esas predicciones. Si las predicciones son exactas, entonces la 
hipotesis resulta fortalecida. Si no se cumplen las prediccio- 
nes, los investigadores hacen mas pruebas, modifican la hipo- 
tesis original, o buscan explicaciones alternativas. 

Hipotesis de la competicion por la comida: predic- 
ciones y pruebas Formulada con precision, la hipotesis 
de la competicion por la comida expone que las jirafas com- 
piten por la comida con otras especies de mamiferos. Cuando 
la comida escasea, como sucede durante la estacion seca, las 
jirafas con el cuello mas largo pueden llegar a la comida que 
es inaccesible para otras especies y para las jirafas con cuello 
mas corto. Como resultado, los individuos con el cuello mas 
largo de una poblacion de jirafas sobreviven mas, y producen 
mas prole que aquellos con el cuello mas corto, y la longitud 
media del cuello de la poblacion aumenta con cada genera- 
tion. Para utilizar los terminos introducidos con anteriori- 
dad, el cuello largo es una adaptation que aumenta la efica- 
cia biologica de las jirafas individuales en la competicion por 
la comida. Este tipo de seleccion natural se ha producido du- 
rante tanto tiempo que la poblacion ha llegado a tener un 
cuello extremadamente largo. 

La hipotesis de la competicion por la comida realiza varias 
predicciones explfcitas. Por ejemplo, la hipotesis de la compe- 
ticion por la comida predice que (1) la longitud del cuello es 
variable entre las jirafas; (2) la longitud del cuello en las jira- 
fas es heredable; y (3) las jirafas se alimentan en la parte alta 
de los arboles, especialmente en la estacion seca, cuando esca- 
sea la comida y el riesgo de morir de hambre es alto. 

La primera prediccion es correcta. Los estudios en zoologi- 
cos y poblaciones naturales confirman que la longitud del cue- 
llo es variable entre los individuos. 

Sin embargo, los investigadores fueron incapaces de poner a 
prueba la segunda prediccion, ya que estudiaron jirafas de una 
poblacion natural y no pudieron hacer experimentos de repro- 
duction. Como resultado, simplemente tuvieron que asumir 
que esta prediccion era correcta. No obstante, por lo general 
los biologos prefieren poner a prueba todo lo que se deriva de 
una hipotesis. 

<:Que sucedio con la prediccion concerniente a alimentarse 
en la parte alta de los arboles? Segun Simmons y Scheepers, 
aqm es donde falla la hipotesis de la competicion por la co- 
mida. Se consideran, por ejemplo, los datos recogidos por un 
equipo de investigation diferente, acerca del tiempo que las ji- 
rafas pasan alimentandose de la vegetacion de distintas alturas. 
La Figura 1.10a muestra que en una poblacion de Kenia, tanto 
las jirafas macho como las hembra pasaban la mayor parte del 
tiempo dedicado a alimentarse comiendo vegetacion que es- 
taba, de media, solo a un 60 por ciento de su altura total. Los 
estudios en otras poblaciones de jirafas, durante la estacion 



Si entiendes que... O 

• Un arbol filogenetico muestra las relaciones evolutivas 
entre las especies. 

• Para deducir donde se situan las especies en un arbol 
filogenetico, los biologos estudian las caracten'sticas de esas 
especies. Las especies estrechamente relacionadas deben'an 
tener caracten'sticas similares, mientras que aquellas con 
una relacion mas lejana deben'an ser menos similares. 

Deberias ser capaz de. . . O 

Examinar las siguientes secuencias y dibujar un arbol 
filogenetico que muestre las relaciones entre las especies A, B, 
y C que implican estos datos: 

EspecieA: AACTAGCGCGAT 
EspecieB: AACTAGCGCCAT 
EspecieC: TTCTAGCGGTAT 



12 Capitulo 1 La Biologia y el arbol de la vida 




seca y la humeda, son consistentes con estos datos. Las jirafas 
suelen alimentarse con el cuello flexionado (Figura 1.10b). 

Estos datos arrojan dudas sobre la hipotesis de la competi- 
tion por la comida, porque una de sus predicciones no parece 
sostenerse. Los biologos no han abandonado por completo 
esta hipotesis, no obstante, porque alimentarse en la parte alta 
de los arboles podria ser especialmente importante durante las 
sequfas extremas, cuando la capacidad de la jirafa de alcanzar 
las hojas situadas muy por encima del suelo podna significar 
la diferencia entre vivir y morir. Aun asf, Simmons y Scheepers 
han propuesto una explication alternativa a la pregunta de 
por que las jirafas tienen el cuello largo. La nueva hipotesis se 
basa en el sistema de apareamiento de las jirafas. 

Hipotesis de la competicion sexual: predicciones y 
pruebas Las jirafas tienen un sistema de apareamiento 
poco frecuente. La reproduction tiene lugar durante todo el 
ano, no en una estacion concreta. Para determinar cuando en- 
tran en celo las hembras y cuando son receptivas al aparea- 
miento, los machos acarician las grupas de las hembras con el 
hocico. En respuesta, las hembras orinan en la boca de los ma- 
chos. Entonces, los machos echan la cabeza hacia atras y mue- 
ven los labios como si saborearan el lfquido. Los biologos tes- 
tigos de esta conducta han propuesto que los machos prueban 
la orina de las hembras para detectar si ha empezado el celo. 

Una vez que una jirafa hembra esta en celo, los machos lu- 
chan entre si por la oportunidad de aparearse. El combate es 
espectacular. Las fieras se acercan, balancean el cuello y ases- 
tan golpes atronadores con la cabeza. Los investigadores han 
visto machos inconscientes durante 20 minutos despues de ser 
golpeados, y han documentado numerosos ejemplos en los 
que el perdedor murio. Las jirafas son el unico ejemplo cono- 
cido de este tipo de lucha. 

Estas observaciones inspiraron una nueva explication a la 
pregunta del cuello largo. La hipotesis de la competicion se- 
xual se basa en la idea de que las jirafas con el cuello mas 



largo pueden golpear mas fuerte durante los combates que las 
de cuello mas corto. En terminos de ingenieria, el cuello mas 
largo proporciona un brazo mas largo. Un brazo de momento 
mas largo aumenta la fuerza del impacto. (Piensa en el tipo de 
mazo que utilizarias para derribar una pared de hormigon, 
<;uno con un mango corto o largo?) Asf, los machos con el 
cuello mas largo deberian ganar mas combates y, como resul- 
tado, producir mas prole que aquellos con el cuello mas corto. 
Si la longitud del cuello en las jirafas se hereda, entonces la 
longitud media del cuello de la poblacion aumentaria con el 
tiempo. Bajo la hipotesis de la competicion sexual, el cuello 
largo es una adaptation que aumenta la eficacia biologica de 
los machos durante la competicion por las hembras. 

Aunque varios estudios han demostrado que los machos 
de cuello largo tienen mas exito en la lucha y que los ganado- 
res de la pelea acceden a las hembras en celo, la cuestion de 
por que las jirafas tienen el cuello largo no esta cerrada. Con 
los datos recogidos en la actualidad, la mayoria de los biolo- 
gos aceptaria probablemente que la hipotesis de la competi- 
cion por la comida tiene que probarse y refinarse mas, y que 
la hipotesis de la selection sexual parece prometedora. Tam- 
bien podna ser cierto que ambas hipotesis fueran correctas. 
Para nuestros fines, el mensaje clave es que hay que poner a 
prueba con rigor todas las hipotesis. 

En muchos casos de la Biologia, poner a prueba con rigor 
las hipotesis supone experimentar. Es dificil experimentar con 
jirafas. Pero en el siguiente caso de estudio, los biologos pu- 
dieron poner a prueba experimentalmente una hipotesis muy 
interesante. 

£Por que pican los pimientos chiles? Introduction 
al diseno experimental 

O Los experimentos son una poderosa arma cientffica porque 
permiten a los investigadores poner a prueba el efecto de un 
factor unico y bien definido sobre un fenomeno concreto. 



Capitulo 1 La Biologia y el arbol de la vida 1 3 



Como aun no se han realizado experimentos para probar el 
efecto de la longitud del cuello en la competicion sexual y por 
la comida en jirafas, vamos a considerar otro asunto: <:por 
que son tan picantes los chiles? 

El pimiento jalapeno, el Anaheim y el pimiento de cayena 
utilizados en la cocina provienen, mediante seleccion artifi- 
cial, de un arbusto salvaje originario de los desiertos del suro- 
este americano. Como muestra la Figura 1.1 la, los chiles sal- 
vajes producen frutos carnosos con semillas, igual que sus 
descendientes no salvajes. En los chiles salvajes y las varieda- 
des cultivadas, el sabor picante o «ardiente» del fruto y las se- 
millas se debe a una molecula llamada capsaicina. En seres 
humanos y otros mamiferos, la capsaicina se une a celulas 
sensibles al calor en la lengua y la boca. En respuesta a esta 
union, se envfan senales al cerebro que producen la sensacion 
de quemazon. Si bebieras agua hirviendo se enviarian senales 
similares. Preguntarse por que pican los chiles, entonces, es lo 
mismo que preguntarse por que los chiles contienen capsai- 
cina. 

Josh Tewksbury y Gary Nabhan propusieron que la pre- 
sencia de capsaicina es una adaptacion que protege a los fru- 
tos del chile de ser comidos por los animales que destruyen las 
semillas que contiene el fruto. Para entender esta hipotesis, es 
importante tener en cuenta que las semillas dentro de un fruto 
pueden sufrir dos destinos cuando se ingiere el fruto. Si las se- 
millas se destruyen en la boca o el sistema digestivo del ani- 
mal, nunca germinaran. En este caso, el animal es un «depre- 
dador de semillas ». Pero si las semillas pueden salir ilesas del 
recorrido por el interior del animal, entonces seran finalmente 
«plantadas» en otro lugar junto con una valiosa cantidad de 
abono. En este caso, las semillas se dispersan. Aquf esta la 
idea clave: la seleccion natural deberia favorecer los frutos 
que saben mal a las especies animales que destruyen las semi- 
llas. Pero estos mismos frutos no deberfan disuadir a las espe- 
cies que dispersan las semillas. Esta propuesta se llama «hipo- 
tesis de la dispersion dirigida». 



<;Disuade la capsaicina a los destructores de semillas, como 
predice la hipotesis de la dispersion dirigida? Para responder 
a esta pregunta, los investigadores capturaron ratones del cac- 
tus (Figura 1.11b) y unos pajaros llamados cuitlacoches de 
pico curvo (Figura 1.11c). Estas especies estan entre los ani- 
males predadores de frutos y semillas mas importantes en el 
habitat donde crecen los chiles. Basandose en observaciones 
previas, los investigadores predijeron que los ratones del cac- 
tus destruyen las semillas de chile, mientras que los cuitlaco- 
ches de pico curvo las dispersan eficazmente. 

Para poner a prueba la hipotesis de la dispersion dirigida, 
los biologos ofrecieron a los ratones del cactus y a los cuitla- 
coches tres tipos de frutos: bayas, frutos de una cepa de chiles 
que no podfan sintetizar capsaicina, y chiles picantes con 
mucha capsaicina. Los chiles no picantes tienen aproximada- 
mente el mismo tamano y color que los normales, y su valor 
nutritivo es similar. Las bayas utilizadas se parecfan a los chi- 
les, excepto en que no eran tan rojas y carecian de capsaicina. 
Los tres frutos se presentaron en la misma cantidad. Para cada 
animal de la prueba, los investigadores registraron el porcen- 
taje de bayas, chiles no picantes y chiles picantes comido du- 
rante un intervalo de tiempo especffico. A continuation calcu- 
laron la cantidad media de cada fruto que fue ingerida por 
cinco individuos de cada especie. 

La hipotesis de la dispersion dirigida predice que los ani- 
males que dispersan semillas comeran los chiles picantes, pero 
que los depredadores de semillas no lo haran. Recuerda que 
una prediction especifica lo que deberiamos observar si la hi- 
potesis es correcta. Las buenas hipotesis cientfficas hacen pre- 
dicciones que se pueden probar, predicciones que pueden co- 
rroborate o rechazarse mediante la recogida y el analisis de 
datos. Sin embargo, si la hipotesis de la dispersion dirigida 
fuera incorrecta, no deberia haber diferencias entre lo que 
comen los animales. Esta ultima posibilidad se llama hipote- 
sis nula.Una hipotesis nula especifica lo que deberia obser- 
varse cuando la hipotesis a prueba no se sostiene. Estas pre- 



(a) Los chiles salvajes producen frutos (b) Los ratones del cactus son (c) Los cuitlacoches de pico curvo son 

con semillas. depredadores de semillas. depredadores de frutos. 




FIGURA 1.11 Chiles... iy depredadores de chiles? 
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Experimento 



Pregunta: La presencia de la capsaicina en los chiles, ^disuade a algunos depredadores pero no a otros? 



Hipotesis de la dispersion: La capsaicina disuade a los ratones del cactus (depredadores de semillas) pero no a los pajaros (dispersan semillas). 
Hipotesis nula: Los ratones del cactus y los pajaros reaccionan igual ante la capsaicina. 



Diseno del experimento: 



Raton 
del cactus 



ess m m 



Permitir a los 
ratones y a los 
cuitlacoches elegir 
los frutos para 
comer 




Bayas 
{Hackberry; H) 



Chiles no 
picantes (NP) 



Chiles 
picantes (P) 



Bayas 
{Hackberry; H) 



Chiles no 
picantes (NP) 



Chiles 
picantes (P) 



Prediccion: Ambos comeran bayas, pero solo los cuitlacoches comeran chiles picantes. 

Prediccion de la hipotesis nula: No habra diferencias entre los pajaros y los ratones respecto a los frutos consumidos. 



Resultados: 

Co 100 

o 75 

o 50 i 

o 

(/) 

o 25 
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^ 100 



Los ratones del 
cactus no comen 
chiles con capsaicina 
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o 
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o 
</> 
o 

3 




Los cuitlacoches 
si comen chiles 
con capsaicina 



H NP P 

Ratones del cactus 



H NP P 

Cuitlacoches 



Conclusion: La presencia de capsaicina disuade a los ratones del cactus, pero no a los pajaros. 

FIGURA 1.12 Prueba experimental: ^disuade la capsaicina a algunos depredadores de frutos? Los graficos 

de la seccion de Resultados indican el porcentaje medio de frutos consumidos por los animales del experimento. 

Las Imeas verticales finas indican el error estandar asociado a cada media. El error estandar es una medida de variabilidad 

e incertidumbre en los datos.Veanse mas detalles en BioHabilidades 3. 



dicciones estan recogidas en la Figura 1.12. <;Se sostienen las 
predicciones de la hipotesis de la dispersion dirigida? Para res- 
ponder esta pregunta, observa los resultados resumidos en la 
Figura 1.12. Mira los datos para cada tipo de fruto para ob- 
servar si los distintos animales comieron cantidades diferen- 
tes, y preguntate si los dos animales comieron la misma canti- 
dad o no de cada tipo de fruto. Segun tu analisis de los datos, 
decide si los resultados apoyan la hipotesis de la dispersion di- 
rigida o la hipotesis nula. Utiliza la conclusion detallada en la 
Figura 1.12 para comprobar tu respuesta. 

En relation con el diseno de experimentos eficaces, este es- 
tudio ilustra varios puntos importantes: 

• Es crucial incluir grupos control. Estos grupos controlan 
otros factores, distintos del que se esta probando, que po- 
drian influir en el resultado del experimento. Por ejemplo, 
si no se hubieran incluido las bayas como control, habria 



sido posible decir que los ratones del cactus del experi- 
mento no comieron chiles picantes simplemente porque no 
teman hambre. Pero la hipotesis de que no teman hambre 
se puede rechazar porque todos los animales comieron 
bayas. 

• Las condiciones experimentales deben controlarse cuida- 
dosamente. Los investigadores utilizaron el mismo diseno 
para la comida, el mismo intervalo temporal y la misma 
definition de «frutos consumidos» en cada prueba. Es 
crucial controlar todas las variables excepto una (el tipo 
de frutos presentes) porque elimina posibles explicaciones 
alternativas para los resultados. Por ejemplo, <ique clase 
de problemas podnan surgir si los ratones del cactus hu- 
bieran tenido menos tiempo para comer que los pajaros, 
o si a los animales del experimento se les hubiera ofrecido 
primero las bayas y por ultimo los chiles picantes? 
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• Repetir la prueba es esencial. Resulta casi universalmente 
cierto que los tamanos muestrales mas grandes son mejo- 
res en los experimentos. Por ejemplo, supongamos que los 
investigadores hubieran utilizado solo un raton del cactus 
en vez de cinco, y que este raton fuera distinto a todos los 
demas ratones porque comfa casi todo. De ser asf, los 
datos resultantes estarian muy distorsionados. Al poner a 
prueba a muchos individuos, se reduce la cantidad de dis- 
torsion o «ruido» de los datos provocado por individuos o 
circunstancias inhabituales. 

(1m?) ^^^^^^^^^^^Q en www.masteringbio.com 

Introduction to Experimental Design 

O Si entiendes estos conceptos, deberfas ser capaz de dise- 
nar un experimento que ponga a prueba la hipotesis de la dis- 
persion directa, anadiendo capsaicina a unos trocitos de man- 
zana, fruta que les gusta a los ratones y a los cuitlacoches. 

Para poner a prueba la teoria de que los ratones del cactus 
son depredadores de semillas y los cuitlacoches de pico curvo 
dispersan las semillas, los investigadores hicieron un experi- 
mento de seguimiento. Dieron chiles no picantes a ambos ani- 
mates. Cuando las semillas habfan atravesado el sistema diges- 
tivo y se habfan excretado, los investigadores recogieron y 
plantaron las semillas, junto con 14 semillas no ingeridas. 
Plantar semillas no ingeridas sirve como tratamiento control, 
porque poma a prueba la hipotesis de que las semillas eran via- 
bles y germinarian si no hubieran sido ingeridas. Aproximada- 
mente el 50 por ciento de las semillas no ingeridas germino, asf 
como cerca del 60% de las semillas ingeridas por los cuitlaco- 
ches. Sin embargo, no germino ninguna de las semillas ingeri- 
das por ratones del cactus. Los datos indican que las semillas 
atraviesan los cuitlacoches de pico curvo sin ser destruidas, 
pero si se destruyen cuando las comen los ratones del cactus. 

Segun los resultados de estos dos experimentos, los investi- 
gadores concluyeron que los cuitlacoches de pico curvo son 
eficaces dispersores de semillas y que la capsaicina no los di- 
suade. Los ratones del cactus, por el contrario, rechazan los 
chiles. Si comieran chiles, los ratones matarian las semillas. 
Estos son, exactamente, los resultados predichos por la hipo- 
tesis de la dispersion dirigida. Los biologos concluyeron que 
la presencia de capsaicina en los chiles es una adaptacion que 
impide que sus semillas sean destruidas por los ratones. En los 



habitats que alojan ratones del cactus, la produccion de cap- 
saicina aumenta la eficacia biologica de las plantas de chile in- 
dividuales . 

Estos experimentos son una muestra de lo que va a venir. 
En este libro encontraras hipotesis y experimentos sobre dis- 
tintos temas, desde como llega el agua hasta la copa de una se- 
cuoya de 100 metros hasta por que la bacteria causante de la 
tuberculosis se ha hecho resistente a los antibioticos. El com- 
promise de poner a prueba las hipotesis y realizar disenos ex- 
perimentales adecuados es una caracteristica esencial de la 
Biologia. Entender su valor es un importante primer paso para 
convertirse en biologo. 

Comprueba si lo has entendido 



Si entiendes que... O 

• Las hipotesis son explicaciones propuestas de las que se 
derivan predicciones demostrables. 

• Las predicciones son los resultados observables de unas 
condiciones concretas. 

• Los experimentos bien disenados alteran solo una 
condicion (condicion relevante para la hipotesis que se esta 
poniendo a prueba). 

Deberias ser capaz de... O 

1) Disenar un experimento para probar la hipotesis de que el 
uso de capsaicina como especia en la cocina es una 
adaptacion; en concreto,que la presencia de capsaicina en 
la comida mata bacterias patogenas. 

2) Establecer las predicciones de la hipotesis de la adaptacion 
y la hipotesis nula de ese experimento. 

3) Responder a las siguientes preguntas acerca del diseno del 
experimento: 

iComo permite la presencia de un grupo control en el 
experimento poner a prueba la hipotesis nula? 

iPor que no es valido el experimento sin la presencia de un 
grupo control? 

iComo se controlan las condiciones experimentales o se 
estandarizan de tal forma que se descarten las 
explicaciones alternativas a los datos? 

iPor que propones repetir el experimento muchas veces? 



I 



Repaso del capitulo 



RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 



I 



Durante mas de 200 anos, los biologos han ido descubriendo ras- 
gos que unifican la asombrosa diversidad de los seres vivos. 

O La Biologia se fundo con la elaboration de (1) la teoria celular, 
que propone que todos los organismos estan compuestos por 
celulas y que todas las celulas nacen de otras celulas previas, y (2) 
la teona de la evolucion por la selection natural, que mantiene 



que las caracteristicas de las especies cambian con el tiempo, basi- 
camente porque los individuos con ciertos rasgos heredables pro- 
ducen mas descendencia que aquellos que carecen de esos rasgos. 

La teoria celular es un principio unificador muy importante en Bio- 
logia porque identifico la unidad estructural basica comun a todos 
los seres vivos. La teoria de la evolucion por la seleccion natural es 
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otro principio unificador clave, ya que declara que todos los orga- 
nismos estan relacionados por un ancestro comun. Tambien ofre- 
cio una explicacion solida de por que las especies cambian con el 
tiempo y por que estan tan bien adaptadas a sus habitats. 

Deberias ser capaz de describir las pruebas que apoyaron la teo- 
ria celular. Tambien deberias ser capaz de explicar por que una 
poblacion de Brassica oleracea salvaje evolucionara por seleccion 
natural, si en respuesta al calentamiento global aquellos con 
hojas grandes empezaran a producir mas descendencia. O 



Web Animation 



en www.masteringbio.com 



Artificial Selection 



Un arbol filogenetico es una representation grafica de las rela- 
ciones evolutivas entre especies. La filogenia se puede establecer 
analizando las similitudes y las diferencias de los rasgos. Las es- 
pecies que comparten muchos rasgos estan estrechamente rela- 
cionadas y se situan cerca en el arbol de la vida. 

La teoria celular y la teoria de la evolucion predicen que todos los 
organismos pertenecen a una genealogia de especies, y que todas 
las especies tienen sus antecesores en un ancestro comun unico. 
Para reconstruir esta filogenia, los biologos han analizado la se- 
cuencia de componentes del rRNA y otras moleculas presentes en 



todas las celulas. El arbol de la vida basado en las similitudes y 
diferencias de estas moleculas tiene tres linajes principales: Bacte- 
ria, Archaea y Eukarya. 

Deberias ser capaz de explicar por que los biologos pueden de- 
terminar si las especies recien descubiertas pertenecen a Bacteria, 
Archaea o Eukarya, analizando su rRNA y otras moleculas. O 

O Los biologos se hacen preguntas, generan hipotesis para contes- 
tants, y disenan experimentos que ponen a prueba las predic- 
ciones derivadas de las distintas hipotesis. 

Otro tema unificador en Biologia es el compromiso de poner a 
prueba las hipotesis y de disenar correctamente experimentos. El 
analisis de la longitud del cuello de las jirafas y la capsaicina de 
los chiles son estudios de casos acerca del valor de demostrar hi- 
potesis alternativas y realizar experimentos. La Biologia es una 
ciencia experimental, basada en hipotesis. 

Deberias ser capaz de explicar (1) la relation entre una hipotesis 
y una prediction, y (2) por que los experimentos son formas con- 
vincentes de poner a prueba las predicciones. Q 



[MB) WfR ramflTrTffoiB en www.masteringbio.com 

Introduction to Experimental Design 



PREGUNTAS 



O Comprueba tus conocimientos 

1. Anton Van Leeuwenhoek hizo una importante contribution al 
desarrollo de la teorfa celular. ^Como? 

a. Desarrollo el componente modelo de la teoria: que todos los 
organismos estan compuestos por celulas. 

b. Desarrollo el componente proceso de la teona: que todas las 
celulas surgen de otras celulas previas. 

c. Invento el primer microscopio y fue el primero en observar 
las celulas. 

d. Invento microscopios mas potentes y fue el primero que 
describio la diversidad de las celulas. 

2. Imagina que un defensor de la hipotesis de la generacion 
espontanea declarara que terminarian por aparecer celulas en el 
matraz de cuello de cisne de Pasteur. Segun esta opinion, Pasteur 
no dejo que pasara el tiempo suficiente antes de concluir que la 
vida no se origina espontaneamente. ^Cual de las siguientes es la 
mejor respuesta? 

a. El defensor de la generacion espontanea esta en lo cierto: 
probablemente terminarfa por aparecer generacion espontanea. 

b. Tanto la hipotesis de la generacion espontanea como la de que 
las celulas provienen de otras celulas podrian ser correctas. 

c. Si la generacion espontanea sucede solo en raras ocasiones, 
no es importante. 

d. Si no aparecio generacion espontanea tras semanas o meses, 
no es razonable declarar que sucederfa despues. 

3. iQue significa el termino evolucion} 

a. Los individuos mas fuertes producen mas prole. 

b. Las caracteristicas de un individuo cambian a lo largo de su 
vida, en respuesta a la seleccion natural. 



c. Las caracteristicas de las poblaciones cambian con el tiempo. 

d. Las caracteristicas de las especies se hacen mas complejas con 
el tiempo. 

4. iQue significa decir que una caracteristica de un organismo es 
heredable? 

a. La caractenstica evoluciona. 

b. La caractenstica puede transmitirse a la descendencia. 

c. La caractenstica es ventajosa para el organismo. 

d. La caractenstica no cambia en la poblacion. 

5. En Biologia, <que significa el termino eficacia biologica (fitness)} 

a. Lo bien entrenado y musculoso que es un individuo, respecto 
a otros de la misma poblacion. 

b. Lo delgado que esta un individuo, respecto a otros de la 
misma poblacion. 

c. Cuanto vive un individuo concreto. 

d. La capacidad de sobrevivir y reproducirse. 

6. i Podrian explicar las dos hipotesis (la de competicion por la 
comida y la de la seleccion sexual) por que las jirafas tienen el 
cuello largo? <Por que si o por que no? 

a. No. En ciencia, solo una hipotesis puede ser cierta. 

b. No. Las observaciones han demostrado que la hipotesis 
de la competicion por la comida no puede ser correcta. 

c. Si. El cuello largo puede tener mas de una ventaja. 

d. Si. Se ha demostrado que todas las jirafas se alimentan 
a la maxima altura posible y luchan por aparearse. 

•o -9 ip -c iq > b •£ <p 'z <p '\ :sEjS9nds9>j 



O Comprueba tu aprendizaje Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

1. Las rakes griegas del termino «taxonomia» se pueden traducir 2. En un tiempo se creia que la mayor diferencia entre las formas 
como «reglas de ordenacion». Explica por que esas rakes fueron de vida se daba entre dos grupos, procariotas y eucariotas. 

una eleccion muy adecuada para esa palabra. Dibuja y nombra un arbol filogenetico que represente esta 
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hipotesis. Despues dibuja y nombra un arbol filogenetico que 
muestre las relaciones reales entre los tres dominios de 
organismos. 

3. <;Por que fue importante que Linneo estableciera la norma de 
que solo un tipo de organismo puede tener un nombre concreto 
de genero y especie? 

4. <;Que significa decir que un organismo esta adaptado a un 
habitat concreto? 

5. Compara y diferencia la seleccion natural con el proceso que 
llevo a la divergencia de la planta de mostaza salvaje en repollo, 
brocoli y coles de Bruselas. 



6. Las siguientes frases explican las razones de la utilizacion de 
secuencias moleculares para calcular las relaciones evolutivas: 

«Si la teorfa de la evolucion es cierta, entonces las secuencias de 
rRNA deberfan ser muy parecidas en los organismos 
estrechamente relacionados, pero menos parecidas en los 
organismos no tan relacionados ». 

«En un arbol filogenetico, las ramas cercanas representan 
especies estrechamente relacionadas; las ramas mas lejanas 
representan especies con una relacion mas distante». 

<:Son correctos los razonamientos de estas frases? <Por que si 
o por que no? 



O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. Una teorfa cientffica es un conjunto de proposiciones que define 
y explica algun aspecto del mundo. Esta definicion contrasta en 
gran medida con el uso habitual de la palabra «teoria», que suele 
conllevar significados como «especulacion» o «suposicion». 
Explica la diferencia entre las dos definiciones, utilizando la 
teorfa celular y la teona de la evolucion por la seleccion natural 
como ejemplos. 

2. Vuelve al arbol de la vida de la Figura 1.9. Comprueba que 
Bacteria y Archaea son procariotas, mientras que Eukarya son 
eucariotas. En el arbol simplificado que se muestra, dibuja una 
flecha que apunte a la rama donde surgio la estructura llamada 
nucleo. Explica tu razonamiento. 

DOMINIO DOMINIO DOMINIO 

BACTERIA ARCHAEA EUKARYA 




Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

3. Los defensores de la teona celular no pudieron «demostrar» que 
era correcta en el sentido de proporcionar pruebas 
incontrovertibles de que todos los organismos estan compuestos 
de celulas. solo pudieron afirmar que todos los organismos 
estudiados hasta la fecha estaban compuestos por celulas. <;Por 
que fue razonable concluir que la teona era valida? 

4. <;C6mo se relaciona el arbol de la vida con las categorfas 
taxonomicas creadas por Linneo (reino, filo, clase, orden, 
familia, genero y especie)? 



En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • gufas de estudio online y preguntas • mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 





LAS MOLECULAS DE LA VIDA 



Aguay carbono: 
la base quimica 
de la vida 



CONCEPTOS CLAVE 

O Los atomos se unen entre si para formar 
moleculas. Los enlaces quimicos se basan 
en compartir electrones. El grado en que se 
comparten los electrones van'a,desde los 
enlaces covalentes no polares, los enlaces 
covalentes polares, hasta los enlaces ionicos. 

O De todas las moleculas pequenas, el agua 
es la mas importante para la vida. El agua es 
altamente polar y forma facilmente enlaces 
de hidrogeno. Los enlaces de hidrogeno 
convierten al agua en un solvente 
extremadamente eficaz con una gran 
capacidad de absorber energia. 

O Las reacciones quimicas tienden a ser 
espontaneas si provocan menor energia 
potencial y mayor entropia (desorden). Para 
que las reacciones no espontaneas tengan 
lugar,es necesario un aporte de energia. 

O La mayon'a de los compuestos importantes 
de los organismos contienen carbono. Al 
inicio de la historia en la Tierra, la energia 
del Sol activo reacciones no espontaneas 
que provocaron la formation de moleculas 
clave, que contenian carbono. 



El Capitulo 1 introdujo los experimentos sobre la hipote- 
sis de la generation espontanea, que ponian a prueba la 
notion de que la vida surge de materia no viva. Este tra- 
bajo ayudo a desarrollar un consenso acerca de que la genera- 
tion espontanea no tiene lugar. Pero para que la vida exista 
ahora, al inicio de la historia en la Tierra debio tener lugar, al 
menos una vez, por generation espontanea. <;C6mo empezo la 
vida? A esta simple cuestion se le ha llamado «la madre de 
todas las preguntas». 

Este capftulo examina una teoria, denominada « evolution 
quimica », que intenta contestar a esta pregunta. Al igual que 
las teonas resenadas en el Capftulo 1, la teorfa de la evolution 
quimica tiene un componente modelo que realiza una pro- 
puesta acerca del mundo natural y un componente proceso 
que explica ese modelo. La evolution quimica es la propuesta 
de que al inicio de la historia en la Tierra, compuestos quimi- 
cos simples de la atmosfera y el oceano se unieron para for- 




La vida empezo en el oceano, hace mas de 3.000 millones de anos. 



mar sustancias mas grandes y complejas. Como resultado, la 
quimica de los oceanos y la atmosfera cambio con el tiempo. 
El nombre de la teorfa es inadecuado porque el significado 
mas simple de evolucion es « cambio en el tiempo ». Segun la 
teorfa, el proceso responsable de este modelo fue la conver- 
sion de la energia cinetica de la luz solar y el calor en energia 
quimica en forma de enlaces, que formaron moleculas gran- 
des y complejas. 

La teorfa tambien mantiene que empezaron a acumularse 
sustancias mas grandes y complejas, y despues reaccionaron 
entre ellas para producir compuestos todavfa mas complejos, 
y esa evolucion quimica continua condujo finalmente al ori- 
gen de la vida. En concreto, la hipotesis es que una de esas 
complejas moleculas fue capaz de hacer una copia de sf 
misma, o autorreplicarse. A medida que esta molecula se mul- 
tiplicaba, tuvo lugar el proceso de la evolucion por selection 
natural: la evolucion quimica paso a ser evolucion biologica. 
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Finalmente, una molecula capaz de autorreplicarse se rodeo 
de una membrana, y empezo la vida celular. 

En primera instancia, la teoria de la evolucion qufmica pa- 
rece muy poco plausible. <;Es asf? <;Que pruebas tienen los bio- 
logos de que la evolucion qufmica sucedio realmente? Se co- 
menzara con la base, los atomos y las moleculas que se 
habrfan combinado para empezar la evolucion qufmica. 

2.1 Los ladrillos de la evolucion 
qufmica 

El 96 por ciento de toda la materia de los organismos actuales 
esta formada por solo cuatro tipos de atomos: hidrogeno, car- 
bono, nitrogeno y oxfgeno. Buena parte de las moleculas en- 
contradas en las celulas vivas contienen miles, o incluso millo- 
nes, de estos atomos unidos entre sf. Sin embargo, al inicio de 
la historia en la Tierra es probable que estos elementos exis- 
tieran solo en sustancias simples como el agua y el dioxido de 
carbono, que contienen unicamente tres atomos cada una. 

La teorfa de la evolucion qufmica mantiene que los com- 
puestos simples de la atmosfera y el oceano primitivos se unie- 
ron para formar las sustancias mas grandes y complejas de las 
celulas vivas. Para entender como pudo empezar este proceso, 
es necesario tener en cuenta las siguientes preguntas: 

• <;Cual es la estructura ffsica del hidrogeno, el carbono, el 
nitrogeno, el oxfgeno y otros atomos de las celulas vivas? 

• <;Cual es la estructura del agua, el dioxido de carbono y 
otras moleculas simples que actuaron como los ladrillos de 
la evolucion qufmica? 

Estas preguntas inciden en uno de los temas centrales de la 
Biologfa: la funcion sigue a la estructura. Para entender como 
una molecula afecta a tu organismo o el papel que desempeno 
en la evolucion qufmica, debes comprender como esta for- 
mada. 

iQue atomos estan en los organismos? 

La Figura 2.1 muestra una forma sencilla de representar la es- 
tructura de un atomo, utilizando hidrogeno y carbono como 
ejemplos. Partfculas extremadamente pequenas, denominadas 
electrones, orbitan alrededor de un nucleo atomico com- 
puesto por partfculas grandes, llamadas protones y neutrones. 
Los protones tienen una carga electrica positiva, los neutrones 
son electricamente neutros y los electrones tienen una carga 
electrica negativa. Las cargas opuestas se atraen, las iguales 
se repelen. Cuando el numero de protones de un atomo (o 
molecula) es igual que el numero de electrones, las cargas se 
equilibran y el atomo es electricamente neutro. 

La Figura 2.2 muestra un segmento de la tabla periodica de 
los elementos. Observa que cada elemento contiene un nu- 
mero caracterfstico de protones, que se denomina numero 
atomico del elemento. El numero atomico se muestra como el 
subfndice del sfmbolo de cada elemento en la tabla. Sin em- 
bargo, el numero de protones de un elemento puede variar. 
Las formas de un elemento con distintos numeros de protones 
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(a) Diagramas de atomos 




Electron 

Proton 
Neutron 



Carbono 



(b) La mayor parte del volumen de un atomo es espacio vacio. 




FIGURA 2.1 Partes de un atomo. Estos diagramas de los atomos 
de hidrogeno y carbono muestran el nucleo, compuesto de 
protones y neutrones, rodeado de los electrones orbitales. En 
realidad, los electrones no orbitan al nucleo en circulos;sus orbitas 
reales son complejas. Como senala la fotografia,los diagramas no 
estan a escala. 

se conocen como isotopos («iguales-lugares»). Por ejemplo, 
todos los atomos del elemento carbono tienen 6 protones. 
Pero los isotopos naturales del carbono pueden tener 6 o 7 
protones, sumando un total de 12 o 13 protones y los neutro- 
nes respectivamente. La suma de neutrones y protones de un 
atomo se llama masa, mostrada como el superfndice de cada 
sfmbolo en la Figura 2.2. Aunque las masas de protones, neu- 
trones y electrones pueden medirse en gramos, los numeros 
implicados son tan pequenos que los qufmicos y los ffsicos 



Numero de masa 

(numero de protones 
+ neutrones) 





Numero atomico 

(numero de protones) 


-2He 


3 Li 


:Be 




12 6 c 




"0 
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31 p 
15T 


32 Q 
160 


XI 


TsAr 



FIGURA 2.2 Fragmento de la tabla periodica. Cada elemento 
tiene un numero atomico unico y se representa por un sfmbolo 
unico de una o dos letras. 
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prefieren utilizar una unidad especial, denominada unidad de 
masa atomica (amu) o el dalton. Las masas de protones y neu- 
trones son practicamente identicas y se igualan habitualmente 
a 1 amu. Un atomo de carbono que contiene 6 protones y 6 
neutrones tiene una masa de 12 amu y un numero de masa de 
12, mientras que un atomo de carbono con 7 neutrones ten- 
dria un numero de masa de 13. Estos isotopos se designarian 
12 C y 13 C, respectivamente. 

No obstante, para entender como se comportan los atomos 
implicados en la evolucion qufmica, observa la disposition de 
los electrones alrededor del nucleo. Los electrones se mueven 
alrededor del nucleo atomico en regiones especificas denomi- 
nadas orbitas. Cada orbita tiene una forma especffica y puede 
contener hasta dos electrones. Las orbitas, a su vez, se agru- 
pan en niveles denominados capas electronicas. Estas se nu- 
meran 1, 2, 3... para indicar su distancia relativa al nucleo. 
Los electrones de un atomo ocupan primero las capas mas in- 
ternas, antes de ocupar las externas. 

Para entender las distintas estructuras de los atomos, estu- 
dia la Figura 2.3.Esta tabla destaca los atomos mas abundan- 
tes en las celulas vida. Los dibujos de cada cuadro de la tabla 
muestran la distribution de los electrones en las capas del car- 
bono y otros elementos clave. La capa mas externa de un 
atomo se denomina capa de Valencia del atomo, y los electro- 
nes que se encuentran en esa capa se conocen como electro- 
nes de Valencia. Dos observaciones importantes son: 



1. En los elementos destacados, la capa electronica mas ex- 
terna no esta completa. Los elementos destacados poseen 
al menos un electron de Valencia no emparejado. 

2. El numero de electrones no emparejados en la capa de Va- 
lencia varia segun el elemento. El carbono tiene cuatro 
electrones no emparejados en su capa mas externa; el hi- 
drogeno tiene uno. El numero de electrones no empareja- 
dos de un atomo se llama Valencia de ese atomo. La Valen- 
cia del carbono es cuatro; la del hidrogeno es uno. 

Estas observaciones son importantes porque un atomo es 
mas estable cuando su capa de Valencia esta completa. Una 
forma de completar las capas es mediante la formation de en- 
laces quimicos, fuertes atracciones que unen a los atomos 
entre si. 

£C6mo mantienen unidas a las moleculas 
los enlaces covalentes? 

Para entender como se hacen estables los atomos compar- 
tiendo electrones, observa el hidrogeno. El atomo de hidro- 
geno solo tiene un electron, que ocupa una capa que puede al- 
bergar dos electrones. Cuando dos atomos de oxigeno se 
acercan, los dos electrones presentes pasan a ser compartidos 
por los dos nucleos (Figura 2.4). Ambos atomos poseen en- 



Hidrogeno 



Los elementos destacados 
son los mas abundantes 
en los organismos 



Helio 

® 




FIGURA 2.3 Estructura de los atomos presentes en los organismos. Este dibujo representa el nucleo atomico como 
una esfera solida. Se muestran la primera (interna), segunda y tercera capas electronicas en forma de anillos. Los puntos 
de los anillos representan los electrones. Los electrones estan dibujados en parejas si ocupan orbitas completas dentro de 
la misma capa; estan dibujados de uno en uno si ocupan orbitas incompletas. 

O EJERCICIO Los electrones no emparejados en una capa incompleta pueden formar enlaces quimicos. Escribe el 
numero de enlaces que son capaces de formar los atomos destacados. 
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Enlace covalente 



Cada atomo de hidrogeno tiene 
un electron no emparejado 



.00 



La molecula de H 2 
tiene dos electrones 
compartidos 



FIGURA 2.4 Los enlaces covalentes se forman compartiendo 
electrones. Cuando dos atomos de oxigeno contactan, 
sus electrones son atraidos hacia la carga positiva de cada nucleo. 
Como resultado, sus orbitas se solapan, los electrones pasan a ser 
compartidos por cada nucleo, y se forma un enlace covalente. 



(a) Enlace covalente no polar en una molecula de hidrogeno 

T-J "LJ" c=^- Los electrones 
se comparten 
por igual 



(b) Enlaces covalentes polares en una molecula de agua 



r 



H Hi 



Los electrones no se 
comparten por igual, 
por lo que existen 
cambios parciales en 
los atomos de O y H. 



FIGURA 2.5 Electrones compartidos y polaridad del enlace 

(a) Los electrones de los enlaces se comparten por igual si los 
atomos implicados tienen la misma electronegatividad, pero (b 
comparten desigualmente si los atomos tienen distinta 



tonces una capa completa y han formado un enlace qufmico. 
Juntos, los atomos de hidrogeno enlazados son mas estables 
que los atomos individuales. Los electrones compartidos 
«pegan» los atomos en un enlace covalente. Las sustancias que 
se mantienen unidas por enlaces covalentes se llaman molecu- 
las. En este caso, los dos atomos de hidrogeno unidos forman 
una unica molecula de hidrogeno, que se escribe H-H o H 2 . 

Suele resultar util considerar los enlaces covalentes como 
atracciones y repulsiones electricas. A medida que los dos ato- 
mos de hidrogeno se aproximan, sus nucleos, cargados positi- 
vamente, se repelen, y sus electrones, cargados negativamente, 
tambien se repelen. Pero cada proton atrae a ambos electro- 
nes, y cada electron atrae a ambos protones. Los enlaces co- 
valentes se forman cuando las fuerzas de atraccion superan a 
las de repulsion. Esto es lo que sucede cuando los atomos de 
hidrogeno interaccionan para formar la molecula de hidro- 
geno (H 2 ). 

Para ver lo que sucede cuando se forma un enlace cova- 
lente, imagina dos ninos que quieren el mismo juguete. Si 
ambos ninos agarran el juguete con fuerza, se uniran a traves 
de el. Todo el tiempo que sujeten el juguete, ninguno de los 
dos ninos abandonara al otro. Q Si entiendes este concepto, 
debenas ser capaz de explicar que representan realmente los 
ninos, el juguete y el agarre de los ninos al juguete, y por que 
los « ninos » quieren el juguete. 

En resumen, los enlaces covalentes se basan en compartir 
electrones. En una molecula de hidrogeno, los electrones im- 
plicados en el enlace covalente estan compartidos por los dos 
nucleos. Esta situacion esta reflejada en la Figura 2.5a. El en- 
lace covalente entre los atomos de hidrogeno esta represen- 
tado por un guion, y los electrones estan dibujados como pun- 
tos entre los dos nucleos. Si los electrones se comparten por 
igual, como ilustra la Figura 2.5a, se forma un enlace cova- 
lente no polar, un enlace covalente simetrico. 

Es importante destacar, no obstante, que los electrones que 
participan en enlaces covalentes no siempre se comparten por 
igual entre los atomos implicados. Si los electrones se compar- 
ten de forma asimetrica, se forman enlaces covalentes polares. 
Algunos atomos mantienen a los electrones en enlaces cova- 
lentes con mucha mas fuerza que otros atomos, de modo que, 
segun el elemento, es variable el grado en que comparten elec- 



dos 
>) se 

electronegatividad. Los simbolos delta (5) en los enlaces covalentes 
polares indican las cargas positivas y negativas parciales que surgen 
porque los electrones no se comparten por igual. 

trones. Los qmmicos llaman a esta propiedad electronegati- 
vidad del atomo. Si entiendes este concepto, debenas ser 
capaz de ampliar la analogfa del enlace covalente represen- 
tado por dos ninos que se aferran al mismo juguete. ^Como 
cambiana la situacion si uno de los ninos quisiera el juguete 
mas que el otro? En este caso, <;cual de los dos enlaces seria 
mas debil, es decir, mas facil de romper? 

El oxigeno es uno de los elementos mas electronegativos. 
Atrae electrones con enlaces covalentes con mas fuerza que 
cualquier otro atomo presente habitualmente en los organis- 
mos. La electronegatividad del nitrogeno es algo menor que 
la del oxigeno. El carbono y el hidrogeno, a su vez, tienen 
electronegatividades bastante bajas y aproximadamente 
iguales. La electronegatividad de los cuatro elementos mas 
abundantes en los organismos se relaciona como sigue: O >> 
N > C = H. 

Para poner en practica estas ideas, se considera la molecula 
de agua. El agua esta formada por oxigeno unido a dos atomos 
de hidrogeno, y se escribe H 2 0. Como muestra la Figura 2.5b, 
los electrones implicados en los enlaces covalentes del agua no 
se comparten por igual, sino que el nucleo de oxigeno los man- 
tiene con mucha mas fuerza que el nucleo de hidrogeno. Por 
tanto, el agua posee dos enlaces covalentes polares. Como los 
electrones no estan compartidos por igual, el atomo de oxi- 
geno tiene una carga negativa parcial y los atomos de hi- 
drogeno tienen una carga positiva parcial. Observa que las car- 
gas parciales de la molecula se simbolizan con la letra griega 
delta minuscula, 5. Como se explica en la Section 2.2, las car- 
gas parciales de las moleculas de agua, debidas simplemente a 
la diferencia de electronegatividad entre oxigeno e hidrogeno, 
son una de las razones primarias por las que hay vida. 

£C6mo se mantienen unidos los compuestos 
ionicos mediante enlaces ionicos? 

Los enlaces ionicos son similares en principio a los enlaces 
covalentes, pero en vez de electrones compartidos entre dos 
atomos, los electrones del enlace ionico se transfieren comple- 
tamente de un atomo al otro. La transferencia de electrones 
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(a) Formacion de un ion de sodio 



Perdida 
de un electron 




Formacion 
del cation 



(b) Formacion de un ion cloruro 



(c) La sal de mesa es un cristal compuesto por dos iones. 




El ion de 
sodio tiene 
carga 
positiva 





El ion 

cloruro tiene 
carga 
negativa 

FIGURA 2.6 Formacion de iones y enlaces ionicos. (a) Cuando un atomo de sodio (Na) pierde un electron, se forma un 
ion sodio (Na + ). El ion de sodio es estable porque su capa de Valencia esta completa. (b) Cuando un atomo de cloro (CI) 
gana un electron, se forma un ion cloruro (CI ), que tambien tiene una capa de Valencia completa. (c) En la sal de mesa 
(NaCI), los iones de sodio y cloruro se disponen en una estructura cristalina sostenida por atraccion electrica. 



tiene lugar debido a que otorga a los atomos resultantes una 
capa externa completa. Los atomos de sodio (Na), por ejem- 
plo, tienden a perder un electron, y asf se quedan con una se- 
gunda capa completa. Esta disposicion es mucho mas estable, 
en terminos de energia, que tener un electron solitario en la 
tercera capa (Figura 2.6a). El atomo, entonces, resulta en una 
carga electrica neta de +1, porque tiene un proton mas que el 
numero de electrones. Un atomo o molecula con carga se de- 
nomina ion. El ion de sodio se escribe Na + y, al igual que otros 
iones con carga positiva, se llama cation. Los atomos de cloro 
(CI), por el contrario, tienden a ganar un electron, comple- 
tando asf sus capas mas externas (Figura 2.6b). El atomo tiene 
una carga negativa neta de -1, dado que tiene un electron mas 
que el numero de protones. Este ion cargado negativamente, 
o anion, se escribe Cl~ y se denomina cloruro. Cuando el sodio 
y el cloruro se combinan para formar la sal de mesa (cloruro 



sodico, NaCI), los atomos se disponen en una estructura cris- 
talina compuesta por cationes de sodio y aniones cloruro (Fi- 
gura 2.6c). La atraccion electrica entre los iones es tan fuerte 
que es dificil romper los cristales de sal. 

Esta description de los enlaces covalentes e ionicos conlleva 
una importante observation general: O el grado en el que se 
comparten electrones en los enlaces qmmicos forma un conti- 
nuum. Como se indica en la parte izquierda de la Figura 2.7, 
los enlaces covalentes entre atomos cuya electronegatividad es 
exactamente igual (por ejemplo, los atomos de hidrogeno en 
H 2 ) representan un extremo del espectro. Los electrones, en 
esos enlaces no polares, se comparten por igual. A la mitad del 
continuum estan los enlaces en los que un atomo es mucho 
mas electronegativo que el otro. En estos enlaces asimetricos, 
existen importantes cargas parciales en cada atomo. Estos 
tipos de enlaces covalentes polares tienen lugar cuando un 
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FIGURA 2.7 El continuum de los electrones compartidos. El grado en que se comparten los electrones en los enlaces 
quimicos se puede considerar un continuum, desde compartidos por igual en los enlaces covalentes no polares hasta no 
compartir en los enlaces ionicos. 

O PREGUNTA ^Por que la mayon'a de los enlaces covalentes polares contiene oxigeno o nitrogeno? 
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atomo muy electronegativo, como el oxfgeno o el nitrogeno, 
se une a otro atomo con menor afinidad por los electrones, 
como el carbono o el hidrogeno. El agua (H 2 0) y el amoniaco 
(NH 3 ) contienen enlaces covalentes polares. En el extremo de- 
recho del continuum se hallan las moleculas compuestas por 
atomos con diferencias extremas en cuanto a electronegativi- 
dad. En este caso, los electrones se transfieren en vez de com- 
partirse, los atomos tienen cargas completas, y el enlace es 
ionico. La sal de mesa comun, NaCl, es un ejemplo conocido. 
En Biologfa son raros los enlaces ionicos. Los enlaces qufmi- 
cos presentes en las moleculas biologicas estan en el extremo 
izquierdo y en la mitad de este continuum. 

Algunas moleculas sencillas formadas 
con H,C,Ny O 

Observa de nuevo la Figura 2.3 y cuenta el numero de electro- 
nes no emparejados en las capas de Valencia de los atomos de 
carbono, nitrogeno y oxfgeno: el carbono tiene cuatro, el ni- 
trogeno tiene tres, y el oxfgeno tiene dos. Cada electron no em- 
parejado puede formar medio enlace covalente. Como resul- 
tado, un atomo de carbono puede formar un total de cuatro 
enlaces covalentes; el nitrogeno puede formar tres, y el oxf- 
geno, dos. Cuando cada uno de los cuatro electrones no empa- 
rejados de un atomo de carbono se une covalentemente con un 
atomo de hidrogeno, la molecula resultante se escribe CH 4 y 
se denomina metano (Figura 2.8a). Esta es la molecula mas 
comun del gas natural. Cuando los tres electrones no empare- 
jados de un atomo de nitrogeno se unen a tres atomos de hi- 
drogeno, el resultado es NH 3 , o amoniaco. Del mismo modo, 
un atomo de oxfgeno puede formar enlaces covalentes con dos 
atomos de hidrogeno, resultando una molecula de agua (H 2 0). 

Enlaces dobles y triples Los atomos con mas de un elec- 
tron no emparejado en la capa de Valencia pueden formar 
multiples enlaces simples y, en ocasiones, enlaces dobles o tri- 
ples. La Figura 2.8b muestra como el carbono forma enlaces 
dobles con los atomos de oxfgeno, para producir dioxido de 
carbono (C0 2 ). Los enlaces triples aparecen cuando se com- 
parten tres pares de electrones. La Figura 2.8c muestra la es- 
tructura del nitrogeno molecular (N 2 ), que se forma cuando 
dos atomos de nitrogeno establecen un enlace triple. 

Geometna de algunas moleculas sencillas Los defenso- 
rs de la teorfa de la evolucion qufmica argumentan que mole- 
culas sencillas como CH 4 , NH 3 , H 2 0, C0 2 y N 2 fueron com- 
ponentes importantes en la atmosfera y el oceano primigenios 
de la Tierra. Este razonamiento se basa en la observation de 
que estas moleculas se encuentran en los gases volcanicos de la 
Tierra y en las atmosferas de planetas cercanos. Si fuera asf, 
entonces esas moleculas fueron los ladrillos de la evolucion 
qufmica. No obstante, antes de analizar como se habrfan com- 
binado estas moleculas para formar compuestos mas comple- 
jos, es necesario observar su forma y el modo en el que los 
cientfficos representan su composition y geometna. Recuerda 
que esta frase es crucial, se repetira por todo este texto: la fun- 
cion sigue a la estructura. Por ejemplo, la forma global de una 
molecula a menudo dicta su comportamiento y funcion. 
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(a) Enlaces simples 




(b) Enlaces dobles 




Dioxido de carbono 

co 2 



(c) Enlaces triples 




Nitrogeno molecular 

N 2 



FIGURA 2.8 Los electrones no emparejados de la capa de Valencia 
participan en los enlaces covalentes. Los enlaces covalentes se 
basan en los electrones compartidos en la capa mas externa. Los 
enlaces covalentes pueden ser (a) simples, (b) dobles, y (c) triples. 

O PREGUNTA <;Por que puede participar el carbono en cuatro 
enlaces simples, mientras que el oxfgeno solo puede participar en 
dos y el hidrogeno en uno? 



La forma de una molecula simple esta determinada por la 
geometna de sus enlaces. Los angulos de los enlaces, a su vez, 
estan regidos por la repulsion electrica presente entre los pares 
de electrones. Por ejemplo, la Figura 2.9a muestra la forma 
del metano (CH 4 ). 

• Los cuatro pares de electrones de la capa externa del car- 
bono forman un tetraedro cuando se unen al oxfgeno por- 
que la repulsion entre los pares de electrones compartidos 
los orienta en un angulo de 109,5° entre cada uno. 

• Las mismas capas externas y la geometna del enlace tienen 
lugar en el amoniaco (NH 3 ), pero una de las cuatro orbitas 
de la capa externa del atomo de nitrogeno ya esta completa 
con un par de electrones, de modo que solo hay tres orbi- 
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(a) Metano (CH 4 



(b) Amoniaco (NH 3 



(c) Agua (H 2 0) 




Electrones no 
compartidos 



Electrones 
compartidos 





FIGURA 2.9 Geometna del metano, el amoniaco y el agua. Dibujo que muestra las formas de las orbitas en la capa 
externa de (a) metano, (b) amoniaco, y (c) agua. Aunque algunas orbitas iguales estan implicadas en los enlaces, la forma 
global de cada molecula es completamente diferente. 

O EJERCICIO Marca que molecula es plana y plegada, cual forma un tetraedro (con cuatro caras identicas) y cual forma 
una piramide. 



tas con electrones no emparejados unidas al hidrogeno. En 
este caso, la geometna de las orbitas y la geometna de la 
molecula son diferentes (Figura 2.9b). 

• En la molecula de oxigeno, dos de las cuatro orbitas pre- 
sentes en la capa externa estan completas con pares de 
electrones. Cuando los atomos de oxigeno se unen a los dos 
electrones restantes para formar agua (H 2 0), la molecula re- 
sultante esta plegada y bidimensional, o plana (Figura 2.9c). 
La Seccion 2.2 describira como la forma del agua, junto con 
la distinta electronegatividad del oxigeno y el hidrogeno, 
hacen de ella la molecula mas importante de la Tierra. 

Representation de moleculas Las moleculas se pueden 
representar de distintos modos. La representacion mas senci- 
11a es la formula molecular, que indica los numeros y los tipos 
de atomos de una molecula. La formula molecular del agua es 
H 2 0, la del metano es CH 4 (Figura 2.10a). 

Las formulas moleculares son una manera simplificada de 
describir la composition de una molecula, pero no informan 
de la forma de la misma. Las formulas estructurales indican 
que atomos estan unidos. En las formulas estructurales, los 
enlaces simples, dobles y triples se representan por guiones 
simples, dobles y triples, respectivamente. La Figura 2.10b 
muestra las formulas estructurales de las moleculas que fue- 
ron importantes componentes de la atmosfera y el oceano pri- 
migenios de la Tierra. Las formulas estructurales tambien in- 
forman en parte de la geometna de la molecula. La formula 
estructural del agua indica que esta plegada, mientras que la 
molecula de oxigeno se dibuja como una molecula lineal. 

La limitation de las formulas estructurales es que son bidi- 
mensionales, mientras que las moleculas son tridimensionales. 
Otras representaciones mas complejas, como los modelos de 
bolas y varillas y los modelos volumetricos, se basan en la es- 
tructura tridimensional de las moleculas. Las Figuras 2.1 Ocy 
2.1 Od muestran los modelos de bolas y varillas y volumetricos, 
que ofrecen una vision mas sofisticada de la geometna molecu- 
lar, ademas del tamano relativo de los atomos implicados. Para 
obtener mas information sobre la interpretation de estructuras 
qmmicas, veanse las BioHabilidades 4,al final del libro. 



Cuantificacion de la concentration de moleculas clave 

Cuando tiene lugar una reaction quimica, una sustancia se 
combina con otras o se desintegra en otra sustancia. Las sus- 
tancias qmmicas reaccionan en combinaciones simples, una a 
una. Por ejemplo, una molecula de acido acetico reacciona 
con una molecula de etanol para formar una molecula de ace- 
tato de etilo. Sin embargo, si quisieras realizar esta reaction 
en un experimento, <;c6mo sabrias cuanto acido acetico y 
cuanto etanol hay que anadir? El problema es que no es senci- 
llo contar los numeros de moleculas presentes en una solu- 
tion. Los investigadores resuelven este problema utilizando el 
concepto de mol. 



Metano 

(a) 

Formulas CH 4 
moleculares: 

H 

(b) | 

Formulas H — C — H 
estructurales: 

H 



(c) 

Modelos de 
bolas y varillas: 

(d) 

Modelos 
volumetricos: 



Amoniaco 

NH 3 



H— N— H 

I 

H 



Agua 

H 2 0 



Oxigeno 

o 2 
o=o 



FIGURA 2.1 0 Las moleculas se representan de distintas 
maneras. Cada metodo de representacion de moleculas tiene sus 
ventajas. (a) Las formulas moleculares son sencillas e indican el 
numero y el tipo de atomos implicados. (b) Las formulas 
estructurales muestran como se unen los atomos y la geometna en 
dos dimensiones. (c) Los modelos de bolas y varillas ocupan mas 
espacio que las formulas estructurales pero informan acerca de la 
forma tridimensional, (d) Los modelos volumetricos no son tan 
sencillos de interpretar como los de bolas y varillas, pero representan 
con mas exactitud la relacion espacial entre los atomos. 
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Un mol hace referenda al numero 6,022 x 10 23 , igual que 
la unidad denominada «docena» hace referencia al numero 
12 o la unidad millon significa 1 x 10 6 . El mol es una unidad 
util porque la masa de un mol de cualquier molecula es lo 
mismo que su peso molecular expresado en gramos. El peso 
molecular es la suma de los numeros de masa de todos los 
atomos de una molecula. Por ejemplo, sumando los numeros 
de masa de dos atomos de hidrogeno y un atomo de oxigeno 
se obtiene 1 + 1 + 16, ol 8, que es el peso molecular del agua. 
Se deduce que en una muestra de agua de 18 gramos, habria 
6,022 x 10 23 moleculas de agua, o 1 mol de moleculas de 
agua. 

De vuelta al experimento del acido acetico y el etanol, para 
obtener igual numero de cada molecula utilizas un peso 
para medir las dos sustancias y anadir el mismo numero de 
moles de cada una. Por ejemplo, si quisieras hacer reaccionar 
un mol de acido acetico y un mol de etanol, pesarias los gra- 
mos de acido acetico y etanol correspondientes a sus respecti- 
vos pesos moleculares, y formanas una solucion (mezcla ho- 
mogenea, uniforme, de una o mas sustancias disueltas en un 
lfquido). Cuando las sustancias se disuelven en un liquido, sus 
concentraciones se expresan en terminos de molaridad (sim- 
bolizada por «M»). La molaridad es el numero de moles 
de la sustancia presente por litro de solucion. Una solucion 
1 molar de acido acetico en agua, por ejemplo, significa que 
hay 1 mol de acido acetico (es decir, 6,022 x 10 23 de molecu- 
las de acido acetico) en 1 litro de agua. 



Comprueba si lo has entendido 



2.2 Los oceanos primitivos 
y las propiedades del agua 

La vida depende del agua. En una celula viva prototipica, mas 
del 75 por ciento del volumen consiste en esta molecula. Casi 
el 70 por ciento de tu cuerpo, en peso, es agua (Figura 2.1 1 ). 
Puedes sobrevivir durante semanas sin comer, pero no es pro- 




FIGURA 2.1 1 El agua es la molecula mas abundante de los 
organismos. Las frutas encogen cuando se secan porque estan 
compuestas basicamente por agua. 



bable que vivas mas de 3 o 4 dfas sin beber. En las personas, 
una perdida de agua de tan solo el 2 por ciento provoca debi- 
lidad, mareo, irritabilidad, cefalea, problemas para orinar y 
una sensation de malestar general. 

El agua es esencial para la vida actual, y practicamente 
todos los investigadores estan de acuerdo en que la mayoria 
de los pasos importantes de la evolucion quimica, incluyendo 
el mismo origen de la vida, tuvieron lugar en el agua. El agua 
es vital por un motivo simple: como solvente (agente para 
que las sustancias formen soluciones), el agua puede disolver 
mas sustancias que cualquier otra molecula conocida. Las re- 
acciones qufmicas que estan produciendose en tu cuerpo en 
este momento y las reacciones que provocaron la evolucion 
quimica hace unos 3.500 millones de anos, se basan en la in- 
teraction ffsica, directa, entre los reactantes. Es mas probable 
que las sustancias se unan y reaccionen cuando estan disuel- 
tas. La vida depende basicamente del agua por sus propieda- 
des solventes. La formation del primer oceano de la Tierra, 
hace unos 3.800 millones de anos, fue un momento decisivo 
de la evolucion quimica, ya que dio a la evolucion quimica un 
lugar donde producirse. 

£Por que es el agua un solvente tan eficaz? 

Para entender por que el agua es un solvente tan eficaz, re- 
cuerda la Figura 2.5b: la molecula contiene dos atomos de 
hidrogeno unidos a un atomo de oxigeno, y el oxigeno y el hi- 
drogeno tienen distinta electronegatividad, lo que significa 
distinta capacidad de atraer los electrones implicados en enla- 
ces covalentes. Como el oxigeno es uno de los elementos mas 
electronegativos, atrae a los electrones unidos covalentemente 
con mucha mas fuerza que el nucleo de hidrogeno. Como re- 
sultado, los electrones que participan en los enlaces covalen- 
tes no se comparten por igual. Los enlaces covalentes del agua 
son polares. 

Si el agua fuera una molecula lineal como el dioxido de 
carbono, la polaridad de sus enlaces covalentes no importarfa 
mucho. Pero como la molecula de agua esta plegada, la mo- 
lecula en su conjunto es polar, lo que significa que la distribu- 



Sientiendesque... O 

• Los enlaces covalentes se basan en compartir electrones. 
Los enlaces ionicos se basan en la atraccion electrica entre 
iones con cargas opuestas. 

• Los enlaces covalentes pueden ser polares o no polares, 
dependiendo de si la electronegatividad de los atomos 
implicados es la misma o no. 

Deberias ser capaz de... O 

1 ) Dibujar las formulas estructurales del metano (CH 4 ) y el 
amoniaco (NH 3 ) y anadir puntos para indicar los lugares 
relativos de los electrones unidos covalentemente, 
basandose en las electronegatividades relativas del C, H y N. 

2) Dibujar las capas de electrones alrededor de los iones de 
sodio (Na + ) y cloruro (Cl~) y explicar por que existe la sal 
de mesa (NaCI). 
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(a) El agua es polar. 

Los electrones son 
atraidos hacia 
el oxigeno 




(b) Se forman enlaces 
de hidrogeno entre las 
moleculas de agua. 



FIGURA 2.1 2 El agua es polar y forma enlaces de hidrogeno. 

(a) Por la alta electronegatividad del oxigeno, los electrones 
compartidos entre hidrogeno y oxigeno pasan mas tiempo cerca del 
nucleo de oxigeno, suministrando al atomo de oxigeno una carga 
negativa parcial y al atomo de hidrogeno una carga positiva parcial. 

(b) La atraccion electrica entre las cargas positivas y negativas 
parciales de las moleculas de agua forma un enlace de hidrogeno. 

O EJERCICIO Marca los enlaces de hidrogeno en la parte (b). 

O EJERCICIO Las moleculas de agua forman habitualmente 
multiples enlaces de hidrogeno. Anade dos enlaces de hidrogeno 
a la molecula de H 2 0 de la parte derecha de (b). 



cion global de la carga es asimetrica. Como muestra la Fi- 
gura 2.12a, la porcion de la molecula que contiene el atomo 
de oxigeno es ligeramente mas negativa, y la del atomo de hi- 
drogeno es ligeramente mas positiva. Como anteriormente, las 
cargas parciales de la molecula se simbolizan con la letra 
griega delta minuscula, 5. 

La Figura 2.12b ilustra como la polaridad del agua afecta a 
sus interacciones con otras moleculas de agua. Cuando dos 
moleculas de agua liquida se acercan, la carga positiva parcial 
del hidrogeno atrae la carga negativa parcial del oxigeno. Esta 
debil atraccion quimica forma un enlace de hidrogeno entre 
las moleculas. Q Si entiendes que la polaridad del agua hace 
posibles los enlaces de hidrogeno, deberias ser capaz de (1) di- 
bujar una version de la Figura 2.12b que muestre el agua 



como una molecula lineal (no plegada), con las cargas parcia- 
les de los atomos de hidrogeno y oxigeno; y (2) explicar por 
que las atracciones electrostaticas entre las moleculas del agua 
serian, como resultado, mucho mas debiles o inexistentes. 

En una solucion acuosa, o en agua, tambien se forman en- 
laces de hidrogeno entre las moleculas de agua y otras mole- 
culas polares. Tambien se producen interacciones similares 
entre el agua y los iones. Los iones y las moleculas polares 
permanecen en la solucion por sus interacciones con las car- 
gas parciales del agua (Figura 2.13b). A las sustancias que in- 
teraccionan de esta manera con el agua se las llama hidrofilas 
(«amantes del agua»). 

Por el contrario, los compuestos que no tienen carga ni son 
polares no interaccionan con el agua mediante enlaces de hi- 
drogeno, y no se disuelven en agua. En vez de disolverse, inte- 
raccionan entre si (Figura 2.13b). A las sustancias que no in- 
teraccionan con el agua se las denomina hidrofobas («que 
odian el agua»). No obstante, las interacciones entre los ato- 
mos y las moleculas hidrofobas son mucho mas debiles que 
las basadas en enlaces de hidrogeno. 

O En resumen, los enlaces de hidrogeno posibilitan que casi 
todas las moleculas cargadas o polares se disuelvan en agua. 
Aunque los enlaces de hidrogeno, individualmente, no son en 
absoluto tan fuertes como los enlaces covalentes o los ionicos, 
son mucho mas frecuentes. Los enlaces de hidrogeno son muy 
importantes en la Biologfa por el enorme numero de ellos que 
se forma entre el agua y otras moleculas polares o con carga. 

£C6mo se correlaciona la estructura del agua 
con sus propiedades? 

La estructura del agua es inusual. Su pequeno tamano, forma 
plegada, enlaces covalentes altamente polares, y su polaridad 
global son unicos entre las moleculas. Como la estructura de 
las moleculas se correlaciona habitualmente con su funcion, 



(a) Las moleculas polares y los iones se disuelven facilmente en agua. (b) Las moleculas no polares no se disuelven facilmente en agua. 




consigo mismo, pero no 
con el agua 

FIGURA 2.1 3 Las moleculas polares y los iones se disuelven facilmente en agua; las moleculas no polares no se 
disuelven. (a) La polaridad del agua la convierte en un magm'fico solvente para las moleculas polares y los iones. 
(b) En una solucion acuosa, las moleculas y los compuestos no polares interaccionan entre si, pero no con el agua. 

O PREGUNTA Explica la base fisica de la expresion «el agua y el aceite no se mezclan». 
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no es sorprendente que el agua posea ciertas propiedades muy 
destacadas. Ya se han revisado las caracteristicas qufmicas del 
agua mas importantes, su capacidad para formar enlaces de hi- 
drogeno con iones y compuestos polares, y su capacidad como 
solvente. El agua tiene otras propiedades fisicas muy llamati- 
vas. Todas son el resultado directo de los enlaces de hidrogeno. 
En relacion con la evolucion quimica, las mas importantes de 
estas propiedades son que el agua se expande cuando pasa 
de Kquida a solida, y que su capacidad de absorber calor es ex- 
traordinariamente grande. A continuation se analiza por que 
los enlaces de hidrogeno explican estas propiedades, junto con 
la propiedad denominada « tension superficial ». 

Cohesion, adhesion y tension superficial La union entre 
moleculas iguales se denomina cohesion. El agua tiene una gran 
cohesion, lo que significa que permanece unida, por los enlaces 
de hidrogeno que se forman entre las moleculas individuales. 
Por otra parte, la union entre moleculas diferentes se denomina 
adhesion. La adhesion suele analizarse respecto a las interaccio- 
nes entre un liquido y una superficie solida. El agua se adhiere a 
las superficies que poseen componentes polares o cargados. 

Cohesion y adhesion son importantes para explicar como 
se mueve el agua desde las raices de las plantas hasta las hojas, 
pero tambien se pueden ver en action en la superficie concava, 
o menisco, que se forma en un vaso de agua (Figura 2.14a). 
Como las moleculas de agua de la superficie forman enlaces 
de hidrogeno con las moleculas de agua que estan debajo, su- 
fren una atraccion neta hacia abajo. Pero las moleculas de la 
superficie tambien se adhieren al vaso, lo que las permite re- 



sistirse a la cafda. El resultado de estas dos fuerzas es la for- 
mation de un menisco. 

La cohesion tambien es importante en el fenomeno conocido 
como tension superficial. Dado que los enlaces de hidrogeno 
ejercen una fuerza (o tension) hacia abajo, en la superficie de 
cualquier masa de agua, las moleculas de agua no son estables 
en la superficie, sino que son constantemente apartadas. Por 
tanto, una masa de agua, globalmente, es mas estable cuando 
la superficie total se minimiza. Este hecho tiene una consecuen- 
cia importante: el agua resiste cualquier fuerza que aumente su 
superficie. Mas concretamente, cualquier fuerza que haga des- 
cender una superficie de agua se encuentra con una resistencia. 
Esta resistencia hace que una superficie de agua actue como si 
tuviera una membrana elastica (Figura 2.14b), propiedad de- 
nominada tension superficial. Todos los liquidos tienen ten- 
sion superficial. La del agua es muy alta por los numerosos 
enlaces de hidrogeno que se forman entre las moleculas. En el 
agua, la «membrana elastica» de la superficie es mas fuerte 
que en otros liquidos. 

El agua es mas densa en estado liquido que en estado 
solido Cuando los obreros vierten metal o plastico fundido 
en un molde y lo dejan enfriar hasta solidificarse, el material 
se encoge. Cuando la lava fundida sale de un volcan y se en- 
fria para formar rocas solidas, se encoge. Pero cuando se llena 
una bandeja de hielo con agua y se pone en el congelador para 
hacer hielo, el agua se expande. 

Al contrario que la mayoria de las moleculas, el agua es 
mas densa en estado liquido que en solido. En otras palabras, 



(a) La cohesion y la adhesion explican la formation de un menisco 
cuando el agua encuentra una superficie solida. 




V 



El menisco (superficie concava) es el 
resultado de dos fuerzas: 
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Adhesion: las moleculas de agua de 
la superficie se adhieren al vaso, lo 
que las permite resistirse a la fuerza 
hacia abajo de la cohesion 



Cohesion: como las moleculas de 
agua de la superficie forman enlaces 
de hidrogeno con las moleculas de 
agua situadas debajo, sufren un 
descenso neto 



(b) El agua tiene una alta tension superficial. 




FIGURA 2.1 4 Cohesion, adhesion y tension superficial, (a) La 

combination de la adhesion y la cohesion hace que se forme un 
menisco cuando el agua esta rodeada de una superficie. (b) El agua 
se resiste a las fuerzas (como el peso de un insecto) que aumentan 
su superficie. La resistencia es lo suficientemente grande como para 
impedir que los objetos ligeros atraviesen la superficie. 



Debido a la tension 
de la superficie, los 
objetos ligeros no 
pueden traspasar la 
superficie del agua 
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(a) En el hielo, las moleculas de agua forman 
una red cristalina. 



t 
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(b) En el agua liquida, no (c) El agua liquida es mas densa que el hielo. 
se forma la red cristalina. Como resultado, el hielo flota. 
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FIGURA 2.1 5 Los enlaces de hidrogeno forman la estructura cristalina del hielo. 

O EJERCICIO En el hielo, cada molecula puede formar cuatro enlaces de hidrogeno a la vez. (Cada atomo de oxigeno puede 
formar dos; cada atomo de hidrogeno puede formar uno.) Elige dos moleculas de la parte (a) y rodea los cuatro enlaces de H. 



hay mas moleculas de agua en un volumen determinado de agua 
liquida de las que se hallan en el mismo volumen de agua solida. 
La Figura 2.15a muestra la explication. Observa que en el hielo, 
cada molecula de agua participa en cuatro enlaces de hidrogeno. 
Estos enlaces de hidrogeno provocan que las moleculas de agua 
formen una estructura regular y repetitiva, como el cristal. La 
estructura cristalina del hielo es bastante abierta, lo que significa 
que hay relativamente mucho espacio entre las moleculas. 

Ahora compara la densidad y el numero de enlaces de hi- 
drogeno del hielo con los del agua liquida, ilustrados en la Fi- 
gura 2.15b. Aunque no se conoce con exactitud la estructura 
exacta del agua liquida, es claramente dinamica. Los enlaces 
de hidrogeno estan continuamente formandose y rompien- 
dose. Globalmente, el numero de enlaces de hidrogeno del 
agua liquida es mucho menor que el del hielo. Como resul- 
tado, las moleculas en el estado lfquido estan mucho mas 
«apretadas» que las moleculas de hielo, incluso aunque su 
temperatura sea mayor. Normalmente, calentar una sustancia 
hace que se expanda porque las moleculas empiezan a mo- 
verse mas rapido y a colisionar con mas frecuencia y mayor 
fuerza. Pero calentar el hielo hace que los enlaces de hidro- 
geno se rompan y que la estructura de cristal abierto se co- 
lapse en una configuration mas densa en el agua liquida. De 
este modo, los enlaces de hidrogeno explican por que el agua 
es mas densa en estado lfquido que en el solido. 

Esta propiedad del agua tiene una consecuencia impor- 
tante: el hielo flota (Figura 2.15c). De no ser asi, el hielo se 
hundina en el fondo de los lagos, los estanques y los oceanos 
poco despues de formarse. El hielo permanecerfa congelado 
en las frfas profundidades. Si el agua no fuera tan compleja, 
es casi seguro que los oceanos terrestres se habrfan congelado 
antes de que la vida tuviera la oportunidad de empezar. 

El agua tiene una gran capacidad de absorber energia 

Los enlaces de hidrogeno tambien son los responsables de 



otra de las notables propiedades fisicas del agua: su gran ca- 
pacidad de absorber energia. Por ejemplo, el agua tiene un 
calor especffico extraordinariamente alto. El calor especffico 
es la cantidad de energia necesaria para elevar la temperatura 
de 1 gramo de una sustancia en 1 °C. El calor especffico del 
agua es alto porque, cuando una fuente de energia como la luz 
solar o una llama la alcanzan, los enlaces de hidrogeno deben 
romperse antes de que el calor pueda transferirse y las mo- 
leculas de agua empiecen a moverse mas rapido. Como resul- 
tado, se requiere muchfsima energia para cambiar la tempera- 
tura del agua y de otras moleculas en las que los enlaces de 
hidrogeno sean muy abundantes (Tabla 2.1 ). 

Del mismo modo, se requiere una gran cantidad de energia 
para romper los enlaces de hidrogeno en el agua liquida, y 



TABLA 2.1 Calores especificos de algunos lfquidos 

Los calores especificos mostrados en esta tabla estan medidos 
a 25 °C y expresados en unidades de julios por gramo de sustancia 
por grado Celsius. (El julio es una unidad de energia.) 

Lfquidos con abundantes enlaces de hidrogeno Calor especffico 

Amoniaco 4,70 

Agua 4,18 
Lfquidos con algunos enlaces de hidrogeno 

Etanol (CH 3 CH 2 OH) 2,44 

Etilenglicol (HOCH 2 CH 2 OH; usado en anticongelantes) 2,22 
Lfquidos con escasos enlaces de hidrogeno o sin ellos 



Benceno (C 6 H 6 ) 

Xileno (C 8 H 10 ) 

Acido sulfurico (H 2 S0 4 ) 



1,80 
1,72 
1,40 
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cambiar las moleculas del estado lfquido al gaseoso. El calor 
de vaporizacion del agua (la energfa requerida para cambiar 
1 gramo de ella de lfquido a gas) es mayor que la de la mayo- 
rfa de las moleculas que se encuentran en estado lfquido a 
temperatura ambiente. Como resultado, el agua tiene que ab- 
sorber una gran cantidad de energfa para evaporarse. El alto 
calor de vaporizacion del agua es el motivo por el que lavarse 
despues de haber sudado o darse una ducha son formas efica- 
ces de refrescarse en un dia caluroso. Como las moleculas de 
agua tienen que absorber gran cantidad de energfa de tu 
cuerpo para evaporarse, se pierde calor. 

Estas propiedades del agua son importantes para la teorfa 
de la evolucion qufmica. Como se mostrara en la Seccion 2.3, 
la energfa de la luz solar puede provocar la formation de com- 
plejas moleculas desde compuestos basicos muy sencillos. Pero 
la aplicacion de energfa tambien puede romper las moleculas. 
El alto calor especffico del agua afsla las sustancias disueltas de 
fuentes de energfa como la luz solar intensa. Como los com- 
puestos que fueron importantes en la evolucion qufmica se di- 
suelven facilmente en agua, se habrfan formado en el oceano o 
cafdo con la lluvia al oceano desde la atmosfera. Una vez que 
estos compuestos estuvieron en un ambiente donde estaban 
mas protegidos, habrfan persistido y aumentado lentamente su 
concentracion con el tiempo. De forma parecida, si la evolu- 
cion qufmica ocurrio en los bordes de los estanques o en pla- 
yas, la evaporation del agua habrfa mantenido las superficies 
relativamente frfas. Los enlaces de hidrogeno tienen una in- 
fluencia moderada en la temperatura del agua. 
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The Properties of Water 

Reacciones acido-base y pH 

Otro aspecto de la qufmica del agua es importante para enten- 
der la evolucion qufmica y el funcionamiento de los organis- 
mos actuales. El agua no es una molecula completamente esta- 
ble. En realidad, las moleculas de agua sufren continuamente 
una reaccion qufmica consigo mismas. Esta reaccion de «diso- 
ciacion» se puede escribir como sigue: 

H 2 0 H + + OH- 

La doble flecha indica que la reaccion ocurre en ambas direc- 
ciones. 

Las moleculas en la parte derecha de la reaccion son el ion de 
hidrogeno (H + ) y el ion hidroxido (H~). Un ion de hidrogeno 
solo es un proton. En realidad, no obstante, los protones nunca 
existen solos. En el agua, por ejemplo, los protones se unen con 
moleculas de agua para formar el ion hidronio, H 3 0 + . Asf pues, 
la disociacion del agua es mas exacta como sigue: 

H 2 0 + H 2 0 H 3 0 + + OH 

Una de las moleculas de agua de la izquierda ha cedido un pro- 
ton, mientras que la otra molecula de agua ha aceptado un 
proton. Las sustancias que ceden protones en las reacciones quf- 
micas y aumentan la concentracion de iones de hidrogeno del 
agua se denominan acidos; las moleculas o iones que adquieren 
protones en las reacciones qufmicas y disminuyen la concentra- 



cion de iones de hidrogeno del agua se llaman bases. Una reac- 
cion quimica que implica una transferencia de protones se de- 
nomina reaccion acido-base. Todas las reacciones acido-base 
necesitan un donante de protones y uno que acepte protones: un 
acido y una base. La mayorfa de los acidos solo pueden actuar 
como acidos, y la mayorfa de las bases solo actuan de bases, 
pero el agua puede actuar tanto de acido como de base. 

No obstante, el agua es un acido extremadamente debil: 
muy pocas moleculas de agua se disocian para formar iones 
hidronio e hidroxido. Por el contrario, los acidos fuertes, 
como el acido clorhfdrico del estomago, donan facilmente un 
proton cuando reaccionan con agua. 

HC1 + H 2 0 H 3 0 + + Cl- 

Las bases fuertes aceptan facilmente un proton cuando reac- 
cionan con el agua. Por ejemplo, el hidroxido de sodio 
(NaOH, llamado comunmente sosa caustica o lejfa), se diso- 
cia completamente en el agua para formar Na + y OH". Los 
iones hidroxido aceptan entonces un proton de los iones hi- 
dronio del agua, formando mas moleculas de agua. 

NaOH (en agua) -> Na + + OH" 
OH- + H 3 0 + 2H 2 0 

En resumen, anadir un acido a una solucion aumenta la con- 
centracion de protones; anadir una base a una solucion dismi- 
nuye la concentracion de protones. 

Estos puntos son importantes porque en una solucion, la 
tendencia de que ocurran reacciones acido-base depende ba- 
sicamente del numero de protones presentes. Cuando tiene 
lugar una reaccion acido-base, la transferencia de un proton 
cambia la carga del donante del proton y del que lo acepta. 
Cuando cambia la carga de un compuesto, su tendencia a 
participar en enlaces de hidrogeno y en otros tipos de interac- 
ciones electrostaticas tambien cambia. Esto es crftico. Incluso 
aunque la concentracion de protones de la sangre se doble, 
sigue siendo extremadamente baja. Pero es probable que las 
reacciones acido-base activadas por el cambio de la concen- 
tracion de protones maten en unos minutos (el Cuadro 2.1 
muestra unas moleculas muy importantes llamadas tampo- 
nes, que impiden cambios importantes del pH en la sangre y 
otros lugares). 

Los qufmicos miden directamente la concentracion de pro- 
tones de una solucion. En una muestra de agua pura a 25 °C, 
la concentracion de H + es 1,0 x 10~ 7 M. (Recuerda que M sim- 
boliza la molaridad, o moles por litro.) Como este numero es 
tan pequeno (1 diezmillonesima), el exponente es incomodo. 
Con lo cual, biologos y qufmicos prefieren expresar la concen- 
tracion de protones en una solucion con un logaritmo deno- 
minado pH. (El termino pH proviene del frances puissance 
d'bydrogene, «potencia de hidrogeno ».) Por definition, el pH de 
una solucion es el negativo del logaritmo en base 10 (log) 
de la concentracion del ion de hidrogeno: 

pH = -log[H + ] 

(Los corchetes son la forma estandar de indicar concentra- 
cion de» una sustancia en una solucion.) Tomando antiloga- 
ritmos se obtiene: 

[H + ] = antilog (-pH) = 10~p h 
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iQue es un tampon? 



Las reacciones acido-base suman o restan 
un proton de iones y moleculas. La adi- 
cion o eliminacion de protones cambia la 
carga del compuesto y, por tanto, su 
forma de interaccionar con otras molecu- 
las polares o cargadas. Las celulas son 
muy sensibles a los cambios del pH por- 
que contienen muchas sustancias polares 
o cargadas. Ademas, muchas de las reac- 
ciones importantes que suceden en las 
celulas implican la adicion o eliminacion 
de un proton, y el pH afecta a la probabili- 
dad de que esas reacciones ocurran. 

De acuerdo con estas observaciones, 
no deberia sorprender que minimizar los 
cambios del pH intracelular es una parte 



importante del mantenimiento de las 
condiciones optimas para la vida. Los 
compuestos que minimizan la variacion 
del pH se denominan tampones debido 
a que taponan una solucion frente a los 
nocivos efectos del cambio de pH. 

La mayon'a de los tampones son aci- 
dos debiles, lo que significa que es proba- 
ble que cedan un proton en una solucion. 
Para ver como funcionan, se considera la 
disociacion del acido acetico en agua 
para formar iones acetato y protones. 



CH3COOH 



CH3COO- + H + 



Cuando el acido acetico y el acetato 
estan presentes en concentraciones apro- 



ximadamente iguales en una solucion, 
funcionan como un sistema tampon. Si la 
concentracion de protones aumenta lige- 
ramente, los protones reaccionan con los 
iones acetato para formar acido acetico y 
el pH no varia.Si la concentracion de pro- 
tones disminuye ligeramente, el acido 
acetico cede protones y el pH no cam- 
bia. 

En las celulas, muchos tipos de mole- 
culas naturales actuan como si fueran 
tampones. Los biologos tambien han 
creado un conjunto de compuestos sin- 
teticos para taponar soluciones experi- 
mentales que contengan moleculas 
sensibles al pH. 



El pH, entonces, es una forma comoda de indicar la concen- 
tracion de protones en una solucion. Vease un repaso de los 
logaritmos en BioHabilidades 5. 

La Figura 2.16 muestra la escala de pH y el pH de algunas 
soluciones frecuentes. El pH del agua pura a 25 °C es 7. El agua 
pura se toma como el estandar, o punto de referencia, de la es- 
cala de pH. Las soluciones que contienen moleculas acidas (mo- 
leculas que actuan como acidos) tienen una concentracion de 
protones superior a 1 x 10" 7 M y, por tanto, un pH < 7, porque 
las moleculas acidas tienden a liberar protones en la solucion. 
Por el contrario, las soluciones que contienen moleculas basicas 
(moleculas que actuan como bases) tienen una concentracion 
de protones inferior a 1 x 10~ 7 M y, por tanto, un pH > 7, por- 
que las moleculas basicas tienden a aceptar protones de una so- 
lucion. Las soluciones con un pH de 7 se consideran neutras, ni 
acidas ni basicas. La solucion en las celulas vivas es de 7, apro- 
ximadamente. Q Si entiendes este concepto, deberfas ser capaz 
de explicar la diferencia de las concentraciones de iones de hi- 
drogeno entre una solucion ligeramente basica con un pH de 8 
y una solucion ligeramente acida con un pH de 6. 

Aunque el pH del oceano actual es cercano a 8, los oceanos 
primigenios probablemente eran mucho mas parecidos a los 
lagos actuales respecto al pH y la composition quimica, sim- 
plemente porque a la lluvia y al viento les habria costado cien- 
tos de millones de anos erosionar lentamente las rocas, y a los 
rios transportar los iones disueltos que aumentaron la salini- 
dad del oceano y su pH. 

Al comenzar la evolucion quimica, entonces, el agua pro- 
porciono el ambiente fisico para que ocurrieran las reacciones 
clave. En algunos casos, el agua tambien actuo como un reac- 
tante importante. Aunque las reacciones acido-base no fueron 
claves para las primeras fases de la evolucion quimica, si re- 
sultaron extremadamente importantes una vez que el proceso 
estuvo en marcha. 

La Tabla Resumen 2.2 muestra algunas propiedades impor- 
tantes del agua. A continuation, antes de examinar detenida- 




Neutro 



Limpiador de horno 

Lejia domestica 
Amoniaco domestico 



Leche de magnesia 



Bicarbonato sodico 
Agua marina 

Sangre humana 
Agua pura 

Leche 
Orina 

Cafe solo 

To mates 
Vino 

Vinagre, refrescos, cerveza 
Zumo de limon 
Acido gastrico 
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Acido 



FIGURA 2.16 La escala del pH. Como la escala del pH es 
logaritmica, una variacion de una unidad de pH representa un 
cambio de concentracion de iones de hidrogeno igual a un factor 
de 1 0. El cafe tiene cien veces mas H + que el agua pura. 

O PREGUNTA <;C6mo cambia el pH del cafe solo, si le ahades 
leche? 
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TABLA RESUMEN 2.2 Propiedades del agua 



Propiedad 


Causa 


Propiedades biologicas 


Solvente para compuestos 
polares o cargados 




La mayoria de las reacciones quimicas importantes 
para la vida sucede en soluciones acuosas. 


Alta cohesion 


Enlaces de hidrogeno entre las moleculas de agua. 


Crea tension superficial; tambien importante para 
el transporte de agua en las plantas. 


Alta adhesion 




Participa en el transporte de agua en las plantas. 


Alta tension superficial 


La alta cohesion hace que una superficie de agua 

rpcict^ I^q fi ipr73Q ni ip 31 impntan \z\ mprfirip 
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Importante para el transporte de agua en las plantas; 
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Mas densa como h'quido 
que en estado solido 


Los enlaces de hidrogeno provocan la formacion de 
una estructura cristalina de baja densidad en el hielo. 




Alto calor especifico 


Las moleculas de agua deben absorber mucha energia 
calorifica para que se rompan los enlaces de hidrogeno 
y se muevan mas rapido (y aumente la temperatura). 


Los oceanos absorben y liberan el calor lentamente, 
moderando los climas costeros. 


Alto calor de evaporacion 




La evaporacion del agua de un organismo enfria 
el cuerpo. 



O EJERCICIO Deben'as ser capaz de rellenar las celdas vacias de esta tabla y de hacer un mapa conceptual relacionando la estructura del agua 
con las propiedades sehaladas en la tabla. (Vease una introduccion a los mapas conceptuales en BioHabilidades 6.) 



mente el papel del carbono en la vida, se consideraran las reac- 
ciones que crearon los ladrillos de la evolucion quimica. 

23 Reacciones quimicas, evolucion 
quimica y energia quimica 

Los defensores de la teoria de la evolucion quimica sostienen 
que las moleculas simples presentes en la atmosfera y el ocea- 
no de la Tierra primigenia participaron en reacciones quimi- 
cas que produjeron moleculas mas grandes y complejas. De 
acuerdo con una hipotesis, la atmosfera primigenia estaba 
compuesta de gases expulsados de los volcanes. El dioxido de 
carbono, el vapor de agua y el nitrogeno son los gases domi- 
nantes que expulsan los volcanes actuales: tambien podria 
estar presente una pequena cantidad de hidrogeno molecular 
(H 2 ) y metano (CH 4 ). Pero cuando se colocan estas moleculas 
en un tubo de ensayo y se las permite interaccionar, apenas su- 
cede nada. El vapor de agua se condensa y pasa a ser agua lf- 
quida, cuando la mezcla se enfria; pero las moleculas simples 
no se unen de repente para formar sustancias grandes y com- 
plejas como las presentes en las celulas vivas. Por el contrario, 
sus enlaces permanecen intactos. Entonces, <;c6mo tuvo lugar 
la reaccion quimica? 

Para responder a esta pregunta es preciso explorar dos 
temas: (1) como se producen las reacciones quimicas, y (2) 
como las condiciones en la Tierra primitiva hicieron posible 
ciertas reacciones. 

£C6mo se producen las reacciones quimicas? 

Las reacciones quimicas se representan en un formato similar 
al de las ecuaciones matematicas, con los atomos o moleculas 
iniciales, o reactantes, en el lado izquierdo, y los productos 



de la reaccion resultante a la derecha. Por ejemplo, la reaccion 
mas frecuente en la mezcla de gases y agua que surge de los 
volcanes es: 

C0 2 (g) + H 2 0(/) ^ H 2 C0 3 (ac) 

Esta expresion indica que el dioxido de carbono (C0 2 ) 
reacciona con el agua (H 2 0) formando acido carbonico 
(H 2 C0 3 ). El estado de los reactantes y el producto se indican 
como gas (g), lfquido (/), en solucion acuosa (ac), o solido (s). 

Observa que la ecuacion esta equilibrada; es decir, en cada 
lado de la ecuacion estan presentes 1 atomo de carbono, 3 de 
oxigeno y 2 de hidrogeno. Observa, asimismo, que la ecua- 
cion contiene una doble flecha, lo que significa que la reaccion 
es reversible. Cuando las reacciones directa e inversa suceden 
a la misma velocidad, la cantidad de reactantes y productos 
permanece constante, aunque no necesariamente igual. Un es- 
tado dinamico pero estable como este se denomina equilibrio 
quimico.El equilibrio qumiico se puede alterar cambiando la 
concentration de los reactantes o los productos. Por ejemplo, 
anadir C0 2 a la mezcla desplazaria la reaccion a la derecha, 
creando mas H 2 C0 3 hasta que se restablecieran las propor- 
ciones de equilibrio de reactantes y productos. Por el contra- 
rio, la adicion de H 2 C0 3 desplazaria la reaccion a la iz- 
quierda. Eliminar C0 2 tambien desplazaria la reaccion a la 
izquierda; eliminar H 2 C0 3 la desplazaria a la derecha. 

El equilibrio qumiico tambien se puede alterar cambiando 
la temperatura. Por ejemplo, las moleculas de agua en este 
conjunto de elementos que interaccionan, o sistema, se pre- 
sentarian como una mezcla de agua liquida y vapor de agua: 

H 2 0(/) ^ H 2 0(g) 

Si las moleculas de agua liquida absorben suficiente calor, 
se transforman en el estado gaseoso. Esto se denomina pro- 
ceso endotermico («calor dentro») porque se absorbe calor 
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durante el proceso. Por el contrario, la transformacion del 
vapor de agua en agua lfquida libera calor, y entonces el pro- 
ceso se denomina exotermico («calor fuera»). Aumentar la 
temperatura de este sistema desplaza el equilibrio hacia la de- 
recha; enfriar el sistema lo desplaza a la izquierda. 

Respecto a la evolucion qufmica, no obstante, estas reac- 
ciones y cambios de estado no son especialmente interesantes. 
El acido carbonico no es un intermediario importante en la 
formacion de moleculas mas complejas. En cualquier caso, de 
acuerdo con los modelos desarrollados por distintos investi- 
gadores, empezaron a pasar cosas interesantes cuando el sis- 
tema estudiado consiste en los iones y las moleculas presentes 
en los oceanos y la atmosfera de la Tierra primitiva, y cuando 
se anaden grandes cantidades de energfa. 

iQue es la energfa? 

La energia puede definirse como la capacidad de realizar tra- 
bajo o suministrar calor. Esta capacidad existe en una de dos 
formas: como un potencial almacenado y como un movi- 
miento activo. 

La energfa almacenada se llama energia potencial. Un ob- 

jeto gana o pierde su capacidad de almacenar energfa por su 
posicion. Si surge la oportunidad, un electron situado en una 
capa externa pasara a otra capa mas cerca de las cargas posi- 
tivas de los protones en el nucleo. Por su posicion, mas ale- 
jada de las cargas positivas del nucleo, un electron de una 
capa externa tiene mas energfa potencial que un electron de 
una capa mas interna (Figura 2.17). 

La energia cinetica es la energfa del movimiento. Las mo- 
leculas tienen energfa cinetica porque estan moviendose cons- 
tantemente. Esta forma de energfa cinetica (la energfa cinetica 
del movimiento molecular) se denomina energia termica. La 
temperatura de un objeto es una medida de la cantidad de 
energfa termica que tienen sus moleculas. Si un objeto tiene 
una temperatura relativamente baja, sus moleculas se mueven 
lentamente (percibimos esto como «frfo»). Si un objeto tiene 
mucha temperatura, sus moleculas se mueven rapidamente 
(percibimos esto como «caliente»). Cuando dos objetos con 
distintas temperaturas entran en contacto, se transfiere 




FIGURA 2.1 7 La energia potencial como una funcion de las 
capas de electrones. Los electrones de las capas externas tienen 
mas energia potencial que los electrones de las capas internas, 
porque las cargas negativas de las capas externas estan mas lejos 
de las cargas positivas del nucleo. Cada capa representa un nivel 
distinto de energia potencial. 



energfa termica entre ellos. A esta energfa transferida la llama- 
mos calor. 

Hay muchas formas de energfas potenciales y cineticas, y la 
energfa puede pasar de una forma a otra. Para reconducir este 
punto, consideremos una molecula de agua situada en la cima 
de una catarata, como muestra la Figura 2.1 8a. Esta molecula 
tiene energfa potencial por su posicion. Si la molecula pasa a 
la catarata, su energfa potencial se convierte en la energfa ci- 
netica del movimiento. Cuando la molecula ha alcanzado las 
rocas de abajo, ha sufrido un cambio de energfa potencial 
porque ha variado su posicion. El cambio de energfa poten- 
cial se transforma en una cantidad identica de energfa de otras 
formas: energfa mecanica, que tiende a descomponer las 
rocas; calor (energfa termica), que aumenta la temperatura de 
las rocas y de la propia agua; y sonido. 

Un electron en una capa externa (Figura 2.18b) es analogo 
a la molecula de agua en la cima de la catarata. Si el electron 
cae a una capa inferior, su energfa potencial se convierte en la 
energfa cinetica del movimiento. Una vez que el electron 
ocupa la capa inferior, tiene menos energfa potencial. Como 
muestra la parte 3 de la Figura 2.18b, el cambio de energfa 
potencial se transforma en una cantidad identica de energfa en 
otras formas, habitualmente en energfa termica, pero a veces 
en luz. 

Estos ejemplos ilustran la primera ley de la termodina- 
mica,que explica que la energfa se conserva. La energfa no se 
crea ni se destruye, solo se transfiere y se transforma. 

La transformacion de la energfa es el corazon de la evolu- 
cion qufmica. Segun los mas recientes datos, las moleculas que 
formaban parte de la joven Tierra estuvieron expuestas a can- 
tidades masivas de energfa. Parte de esta energfa estaba en 
forma de calor, de la masa fundida que formaba inicialmente 
el planeta. Otra parte de la energfa estaba en forma de radia- 
tion de alta energfa del Sol, que en la actualidad esta filtrada 
por moleculas de la atmosfera. <;C6mo afectarfa la aplicacion 
de grandes cantidades de calor y radiation al curso de la evo- 
lucion qufmica? 

Evolucion qufmica: un sistema modelo 

Para estudiar el impacto de la aplicacion de energfa a las mo- 
leculas simples presentes en los oceanos y la atmosfera primi- 
genios, los investigadores han desarrollado modelos computa- 
rizados para simular las reacciones que pueden tener lugar 
entre las moleculas de dioxido de carbono, el agua, el hidro- 
geno y el amoniaco. El objetivo de un estudio era bastante 
concreto: los investigadores querfan determinar si se podfa 
producir una molecula llamada formaldehfdo (H 2 CO). Junto 
con el cianuro de hidrogeno (HCN), el formaldehfdo es un in- 
termediario clave en la creation de las moleculas mas grandes 
y complejas presentes en las celulas. La formacion de formal- 
dehfdo y cianuro de hidrogeno es el primer paso crftico en la 
evolucion qufmica, un activador que podrfa poner en marcha 
el proceso. 

El grupo de investigation comenzo proponiendo que suce- 
derfa la siguiente reaction: 

C0 2 (g) + 2H 2 (g) -> H 2 CO(g) + H 2 0(g) 
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(a) TRANSFORM ACION DE LA ENERGIA 
EN UNA CATARATA 




jE p (merw). 



1. Una molecula de agua 
situada en la cima de una 
catarata tiene una 
cantidad definida de 
energia potencial, E p . 



2. Cuando la molecula 
cae, parte de esta energia 
almacenada se convierte 
en energia cinetica (la 
energia del movimiento), 



3. Cuando la molecula 
alcanza las rocas de abajo, 
su energia de movimiento 
se convierte en energia 
termica, mecanica y de 
sonido. La energia potencial 
de la molecula es ahora 
mucho menor. El cambio 
de energia potencial se ha 
transformado en una 
cantidad identica de 
energia mecanica, calor 
y sonido. 



Conclusion: la energia ni se crea ni se destruye; 
simplemente se transforma. 




(b) TRANSFORMACION DE LA ENERGIA EN UN ATOMO 

, (mayor) 

1. Un electron de una 
capa externa tiene una 
cantidad determinada de 
energia potencial, E p . 




Calor 
o luz 



2. Cuando el electron cae 
a una capa de menor 
energia, su energia 
potencial se convierte en 
energia cinetica, E k . 




3. Una vez que el electron 
alcanza una capa inferior, 
la energia cinetica se 
convierte en luz o calor. 
La energia en la luz o el 
calor liberado es igual a la 
diferencia de energia 
potencial entre la capa 
mas externa y la mas 
interna. 



Conclusion: la energia ni se crea ni se destruye; 
simplemente se transforma. 



■ 



FIGURA 2.18 Transformaciones de la energia. Durante una transformation de energia, la cantidad total de energia del 
sistema permanece constante. 



No obstante, antes de explorar como pusieron a prueba esta 
hipotesis, sera util saber por que esta reaccion no sucede es- 
pontaneamente, es decir, por que no sucede sin el concurso de 
la energia. 

iQue hace que una reaccion quimica sea espontanea? 

Cuando los qmmicos afirman que una reaccion es espontanea, 
tienen en mente un concepto muy preciso: O las reacciones 
qmmicas son espontaneas si se producen por si mismas, sin 



ninguna influencia externa continua como energia anadida. 
Dos factores determinan si una reaccion es espontanea o no: 

1. Las reacciones tienden a ser espontaneas si los productos 
tienen menor energia potencial que los reactantes. Los pro- 
ductos de la reaccion tienen menor energia potencial si sus 
electrones son atraidos con mas fuerza que los electrones 
de los reactantes. Recuerda que los atomos muy electrone- 
gativos, como el oxigeno y el nitrogeno, atraen a los elec- 
trones con mucha mas fuerza que los atomos con menor 
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(a) La energia potencial disminuye cuando los electrones son atraidos 
con mas fuerza en los productos de reaccion que en los reactantes. 

Los electrones estan menos atraidos 

en los enlaces entre atomos con igual Los electrones se atraen con mucha fuerza 

H electronegatividad por los atomos con alta electronegatividad 

H— §— C— f— H + Q-gg-Q — ■ + ogg C ggo + H fo| H + "jneitfa 

Disminuye la energia liberada 



| 

H 




1 metano 2 oxfgenos (0 2 ) potencial 1 dioxjdo de car b 0 no (C0 2 ) 2 aguas (H 2 0) 

(CH 4 ) 



(b) La entropia aumenta cuando los productos de la reaccion estan 
menos ordenados que los reactantes. 




FIGURA 2.1 9 Los reactantes y los productos pueden tener 
distinta energia potencial y/o entropia. (a) Cuando arde el 
metano, los productos tienen mucha menos energia potencial que 
los reactantes. (b) Cuando explota el TNT, se produce dioxido de 
carbono, vapor de agua, humo y otros compuestos que estan 
mucho menos ordenados que el sistema original. La reaccion 
provoca un aumento de la entropia. 

O EJERCICIO En la parte (a),sehala los electrones cuya energia 
potencial es relativamente pequeha y aquellos cuya 
energia potencial es relativamente grande. 

electronegatividad, como el hidrogeno y el carbono. Por 
ejemplo, cuando se quema el gas natural, el metano reac- 
ciona con el oxigeno gaseoso para producir dioxido de car- 
bono y agua: 

CH 4 (g) + 20 2 (g) C0 2 (g) + 2H 2 C)(g) 

Los electrones implicados en los enlaces C=0 y H-O del 
dioxido de carbono y el agua estan atraidos con mucha 
mas fuerza de la que estaban en los enlaces C-H y 0=0 
del metano y el oxigeno (Figura 2.19a). Como resultado, 
los productos tienen mucha menos energia potencial 



que los reactantes. La diferencia de energia potencial entre 
reactantes y productos se desprende en forma de calor, de 
modo que la reaccion es exotermica. En las reacciones qm- 
micas, la diferencia en la energia potencial entre los pro- 
ductos y los reactantes se expresa como AH. (La letra 
griega delta mayuscula, A, se emplea a menudo en las ex- 
presiones qufmicas y matematicas para denotar cambio.) 
Cuando una reaccion es exotermica, AH es negativo. 

2. Las reacciones tienden a ser espontdneas cuando las mo- 
leculas de los productos estan menos ordenadas que las 
moleculas de los reactantes. La dinamita, o TNT, es una es- 
tructura muy ordenada. Pero cuando el TNT explota, se 
desprenden gases como el dioxido de carbono, el mono- 
xido de carbono, los distintos oxidos de nitrogeno, y pe- 
quenas particulas (Figura 2.19b). Estas moleculas estan 
mucho menos ordenadas que las moleculas reactantes del 
TNT. La cantidad de desorden en un grupo de moleculas se 
llama entropia, que se simboliza con la letra S. Cuando los 
productos de una reaccion qufmica estan menos ordenados 
que las moleculas reactantes, la entropia aumenta y el AS 
es positivo. Las reacciones tienden a ser espontaneas si 
aumentan la entropia. 

En general, los procesos ffsicos y qufmicos transcurren en 
la direccion que provoque menor energia potencial y mayor 
desorden (Figura 2.20). La segunda ley de la termodinamica, 

de hecho, senala que la entropia siempre aumenta en un sis- 
tema aislado. En el caso de quemar metano o explotar TNT, 
la reaccion es exotermica y resulta en una mayor entropia 
(productos menos ordenados). 

Como las reacciones tienden a ser espontaneas cuando AH 
es negativo y AS es positivo, es necesario valorar la influencia 
conjunta de los cambios del calor y el desorden para determi- 
nar si una reaccion qufmica es espontanea. Para lograrlo, los 
qufmicos definen una cantidad denominada cambio de la 
energia libre de Gibbs, simbolizada por AG. 

AG = AH-TAS 

donde T es la temperatura medida en la escala Kelvin. La ex- 
presion TAS simplemente significa que la entropia es mas im- 
portante para determinar el cambio libre de energia a medida 
que aumenta la temperatura de las moleculas. Cuanto mas ra- 
pido se muevan las moleculas, mas importante es la entropia 
para determinar el cambio global de energia libre. 
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Las reacciones qufmicas son espontaneas cuando AG es 
menor de cero. A esas reacciones se las denomina exergoni- 
cas.Las reacciones son no espontaneas cuando AG es mayor 
de cero. Esas reacciones se llaman endergonicas. Cuando AG 
es igual a cero, las reacciones estan en equilibrio. Q Si entien- 
des estos conceptos, deberfas ser capaz de explicar por que la 
misma reaccion puede ser no espontanea a temperatura baja 
pero espontanea a temperatura alta. Tambien debenas ser 
capaz de explicar por que algunas reacciones exotermicas son 
no espontaneas. 

Estas son las cosas importantes que hay que recordar 
sobre la energfa libre: la energfa libre cambia cuando la ener- 
gfa potencial y/o la entropia de las sustancias cambia. Las re- 
acciones qufmicas ocurren en la direccion que disminuya la 
energia libre del sistema. Las reacciones exergonicas son es- 
pontaneas y liberan energfa; las reacciones endergonicas son 
no espontaneas y requieren una aplicacion de energfa para 
que sucedan. 

Fuentes de energfa y el inicio de la evolucion quimica 

La reaccion entre el dioxido de carbono (C0 2 ) y el gas hidro- 
geno (H 2 ) para formar formaldehfdo (H 2 CO) y agua es ender- 
gonica. El formaldehfdo y el agua tienen mas energfa poten- 
cial y estan mas ordenados que el C0 2 y el H 2 . La reaccion es 



no espontanea porque AG es positivo. Para que la reaccion 
tenga lugar, se necesita una gran aplicacion de energfa. 

Para estudiar como empezo la formation de formaldehfdo 
y la evolucion quimica, un grupo de investigation construyo 
un modelo computarizado de la atmosfera primitiva. El mo- 
delo consistfa en una lista de todas las reacciones qufmicas po- 
sibles que pueden suceder entre las moleculas de C0 2 , H 2 0, 
N 2 , NH 3 , CH 4 y H 2 . Ademas de las reacciones espontaneas, 
incluyeron las reacciones que suceden cuando estas moleculas 
estan expuestas a la luz solar. Esto fue crucial, pues la luz 
solar es una fuente de energfa. 

La luz solar que alcanza la Tierra esta compuesta de paque- 
tes de energfa lumfnica denominados fotones. La cantidad de 
esta energfa contenida en un foton puede variar. La gran mayo- 
rfa de los fotones de alta de energfa de la luz solar es absorbido 
por una molecula llamada ozono (0 3 ) en la region superior de 
la atmosfera. Pero si la atmosfera primitiva de la Tierra estaba 
ocupada por los gases volcanicos liberados a medida que se en- 
friaba el planeta, es improbable que existieran cantidades apre- 
ciables de ozono. Segun este razonamiento, los investigadores 
deducen que, cuando se estaba produciendo la evolucion qui- 
mica, muchos fotones de alta energfa bombardearon el planeta. 

Para entender por que fue tan importante esta fuente de 
energfa, recuerda que los atomos del hidrogeno y el dioxido 



(a) El agua tiene mayor energia potencial en la cima 
de una catarata que en el fondo. 



Alta energfa potencial 





Baja energia potencial 



(b) Una molecula de azucar tiene mas energia potencial y mas 
orden (menor entropia) que el dioxido de carbono y el agua. 




Alta energfa potencial, 
mas orden 



Azucar + 6 0 2 
(glucosa) 



Esta reaccion 
tiene lugar en 
las celulas 
y cuando se 
quema madera 



A* 



Baja energfa potencial, 
menos orden 



6C0 2 



(no se muestran todas las 
6 H 2 0 moleculas de los productos) 



FIGURA 2.20 Los procesos espontaneos resultan en menor energia potencial o mayor desorden, o ambos. 
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de carbono tienen sus capas externas completas. Esta distribu- 
cion hace que estas moleculas sean muy poco reactivas. Sin 
embargo, la energfa de los fotones puede romper moleculas 
extrayendo los electrones de las capas externas de los atomos. 
Los atomos resultantes, llamados radicales libres, tienen elec- 
trones no emparejados y son extremadamente inestables (Fi- 
gura 2.21). Para reproducir con mas exactitud las condiciones 
de la Tierra primitiva, el modelo de ordenador inclufa varias 
reacciones que producen radicales libres altamente reactivos. 

Para saber cuales de la larga lista de posibles reacciones su- 
cederfa realmente, y calcular cuanto formaldehfdo se podrfa 
haber producido en la atmosfera primitiva, los investigadores 
debfan tener en cuenta la influencia de otros dos factores: la 
temperatura y la concentracion. 

Influencia de la temperatura y la concentracion en las 
reacciones quimicas Aunque una reaccion qufmica suceda 
espontaneamente, puede que no sea rapida. Las reacciones que 
transforman el hierro en oxido o las moleculas de azucar en 
dioxido de carbono y agua son espontaneas, pero a tempera- 
tura ambiente son muy lentas, si es que se producen. Para que 
ocurran la mayorfa de las reacciones, se tiene que romper un 



Moleculas relativamente Radicales libres 
poco reactivas altamente reactivos 



Foton de 
alta energia 




Molecula de hidrogeno 

Atomo de hidrogeno 



Foton de 
alta energia 




Molecula de dioxido Radical de monoxido 
de carbono de carbono 



FIGURA 2.21 Los radicales libres son extremadamente 
reactivos. Cuando un foton de alta energia alcanza una molecula 
de hidrogeno o de dioxido de carbono, se pueden crear radicales 
libres. Se cree que la formacion de radicales libres es la responsable 
de algunas reacciones clave de la evolucion quimica. 



enlace qufmico y otro tiene que formarse. Para que esto su- 
ceda, las sustancias implicadas deben contactar en una concen- 
tracion especffica, que acerque los electrones implicados. 

El numero de contactos entre las sustancias de una mezcla 
depende de la temperatura y las concentraciones de los reac- 
tantes. Cuando la concentracion de reactantes es alta, hay mas 
contactos y las reacciones debenan ser mas rapidas. Cuando 
la temperatura es alta, los reactantes debenan moverse mas 
rapido y contactar con mas frecuencia. Concentraciones y 
temperaturas mas altas debenan tender a acelerar las reaccio- 
nes quimicas. La Figura 2.22 proporciona los datos de un 
conjunto de experimentos realizados por los estudiantes del 
Parkland College, en Champaign (Illinois, Estados Unidos), 
para poner a prueba estas predicciones. Como muestran los 
datos de la seccion de Resultados, la velocidad de la reaccion 
aumento significativamente cuando se incrementaron las con- 
centraciones de los reactantes y al subir la temperatura de la 
mezcla. 

Para reproducir el comportamiento de las moleculas simples 
de la atmosfera primitiva, los investigadores que trabajaban en 
la hipotesis del formaldehfdo necesitaban precisar las concentra- 
ciones de cada molecula y la temperatura. A continuation pu- 
dieron asignar una velocidad a cada una de las reacciones reco- 
gidas en el modelo, basandose en las velocidades de reaccion 
observadas en los experimentos realizados con temperaturas y 
velocidades controladas, como los de la Figura 2.22. 

<;Y el resultado? Calcularon que, bajo unas condiciones de 
concentracion y temperatura aceptadas por parte de casi 
todos los cientfficos atmosfericos como aproximaciones razo- 
nables a las condiciones de la Tierra primitiva, se habrfan for- 
mado cantidades apreciables de formaldehfdo. Con un mo- 
delo similar, otros investigadores han demostrado que 
tambien podrfan haberse producido cantidades significativas 
de cianuro de hidrogeno (HCN) en la atmosfera primitiva. De 
acuerdo con esta investigation, se habnan formado grandes 
cantidades de los intermediarios crfticos para la evolucion 
quimica en la atmosfera primitiva. 

£C6mo cambio la energfa qufmica durante 
la evolucion qufmica? 

Los productos iniciales de la evolucion quimica son importan- 
tes por un motivo muy simple: tienen mas energia potencial 
que las moleculas de los reactantes. Cuando se produce for- 
maldehfdo, aumenta la energfa potencial porque los electro- 
nes que mantienen unidos al C0 2 y al H 2 estan atrafdos con 
mas fuerza que en el H 2 CO o H 2 0. Esta forma de energfa po- 
tencial (la energfa potencial almacenada en los enlaces qufmi- 
cos) se denomina energia quimica. 

Esta observation es crucial para la evolucion qufmica: la 
energfa de la luz solar se transformo en energfa qufmica, 
la energfa potencial de los enlaces qufmicos. Esta transforma- 
tion de energfa explica como fue posible la evolucion qufmica. 
Cuando las moleculas pequenas y simples absorben energfa, 
pueden ocurrir reacciones quimicas que transformen la ener- 
gfa externa en energfa potencial almacenada en los enlaces 
qufmicos. Mas concretamente, la energfa de la luz solar se 
convirtio en energfa qufmica en forma de formaldehfdo y 
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Experimento 



Pregunta: ^Aumenta la velocidad de reaccion quimica al incrementarse la temperatura y la concentracion? 



Hipotesis del aumento de velocidad: La velocidad de la reaccion quimica aumenta al incrementarse la temperatura. Tambien aumenta al 
incrementarse la concentracion de los reactantes. 

Hipotesis nula: La velocidad de la reaccion quimica no se ve afectada por los aumentos de la temperatura ni de la concentracion de los reactantes 



Diseno experimental 



Reaccion experimental: 3 HS0 3 (aq) + I0 3 (aq) 
Concentraciones de los reactantes constantes 



3HS0 4 -(aq) + I"(aq) 



Variacion 
practicamente 
continua en ^ 
la temperatura 



Concentracion 
de 3 HS0 3 - (M): 

Concentracion 
de IO3- (M): 



Temperatura (°C): 



Aumentos de temperatura 

$=>j >y_w >y_V' w \j \ 


/-^FcY^ 
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0,0083 




0,0083 
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0,010 
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► 



Concentraciones de los reactantes variables 
Temperatura constante 




Muchas 
replicas 
con cada 
concentracion 



0,0083 


0,0083 


0,017 


0,005 


0,010 


0,010 


23 


23 


23 



Prediccion: La velocidad de reaccion, medida como 1/(tiempo que tarda en completarse), aumentara al incrementarse la concentracion de los 
reactantes y la temperatura de la mezcla de reaccion. 

Prediccion de la hipotesis nula: No se observaran diferencias en la velocidad de concentracion entre los experimentos de cada diseno. 



Resultados: 
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Ensayo 1 Ensayo 2 Ensayo 3 
Concentracion de los reactantes (M) 



Conclusion: La velocidad de la reaccion quimica aumenta al incrementarse la temperatura y la concentracion. 



FIGURA 2.22 Aqui se pone a prueba la hipotesis de que la velocidad de reaccion es sensible a los cambios 
de concentracion y temperatura. 



cianuro de hidrogeno. La reaccion completa que resulta en la 
formation de formaldehfdo se escribe asf: 

C0 2 (g) + 2H 2 (g) + luz solar -> H 2 CO(g) + H 2 0(g) 

Observa que la reaccion esta equilibrada en lo que respecta a 
los atomos y a la energia implicada. Tuvo lugar un aumento 



de energia que hizo posible la formation de moleculas mas 
grandes y complejas. 

Intuitivamente, este resultado tiene sentido. La energia es 
la capacidad de realizar un trabajo, y parece logico que cons- 
truir moleculas mas grandes y complejas requiere un trabajo. 
Mas concretamente, las reacciones implicadas en la evolution 
quimica son endergonicas, de modo que fue preciso un aporte 
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de energfa. Ahora, la pregunta es: <:que sucedio con estos pri- 
meros ladrillos de la evolucion qufmica? 

Comprueba si lo has entendido 



2 A La importancia del carbono 

A la vida se la ha denominado «fenomeno basado en el car- 
bono », por una buena razon. Excepto el agua, casi todas las 
moleculas presentes en los organismos contienen este atomo. 

O El carbono es muy importante en Biologfa porque es el 
atomo mas versatil de la Tierra. Por sus electrones de cuatro 
valencias, puede formar muchos enlaces covalentes. Con dis- 
tintas combinaciones de enlaces simples y dobles, es posible 
una variedad casi ilimitada de formas moleculares. Ya se ha 
mencionado la estructura tetraedrica del metano y la forma li- 
neal del dioxido de carbono. Cuando las moleculas contienen 
mas de un atomo de carbono, estos atomos se pueden unir 
entre si en largas cadenas, como uno de los componentes de la 



gasolina, el octano (C 8 H 18 , Figura 2.23a), o en anillo, como el 
azucar glucosa (C 6 H 12 0 6 ; Figura 2.23b). Las moleculas que 
contienen carbono se denominan moleculas organicas. 
(A otros tipos de moleculas se les denomina compuestos inor- 
gdnicos.) Los atomos de carbono proporcionan un andamiaje 
estructural para practicamente todos los compuestos impor- 
tantes relacionados con la vida. 

Enlaces entre atomos de carbono 

La formation de enlaces carbono-carbono fue un suceso im- 
portante en la evolucion qufmica. Represento un paso crucial 
hacia la production de todos los tipos de moleculas presentes 
en los organismos vivos. Una vez se hubieron formado com- 
puestos organicos como el formaldehido y el cianuro de hi- 
drogeno, la evolucion qufmica pudo continuar simplemente 
con la adicion de calor. Por ejemplo, cuando se calientan las 
moleculas de formaldehido, reaccionan entre si para formar 
una molecula llamada acetaldehido. Si continua el calor, las 
reacciones entre las moleculas de formaldehido y acetaldehido 
pueden producir los grandes compuestos de carbono llamados 
azucares. 

La Figura 2.24 resume estos pasos. Al estudiar la figura, 
asegurate de tomar nota de dos mensajes fundamentales: (1) 
la evolucion qufmica se produjo porque existieron abundan- 
tes fuentes de energfa externa para desencadenar reacciones 
endergonicas; y (2) algunas de las moleculas producidas por 
la evolucion qufmica estan presentes en los organismos vivos 
actuales. Una vez que la evolucion qufmica se puso en mar- 
cha, se habrfa acumulado una gran cantidad de pequenas mo- 
leculas organicas en la Tierra primitiva. 

Grupos funcionales 

En general, los atomos de carbono de una molecula organica 
conforman un esqueleto que da a la molecula su forma global. 



Si entiendes que... O 

• Las reacciones quimicas tienden a ser espontaneas si 
provocan menor energfa potencial y mayor entropia (mas 
desorden). 

• Los efectos conjuntos de las variaciones de energfa 
potencial y de entropia estan resumidos en la ecuacion del 
cambio de energfa libre de Gibbs. 

Deben'as ser capaz de... O 

1 ) Escribir la ecuacion de Gibbs y definir sus componentes. 

2) Explicar por que la energfa potencial puede disminuir 
como resultado de una reaccion qufmica y por que la 
entropfa puede aumentar. 




FIGURA 2.23 Forms de moleculas que contienen carbono. (a) El octano es uno de los componentes basicos de la 
gasolina. Es una molecula lineal, (b) La glucosa es un azucar que puede formar la estructura en anillo mostrada aquf. 
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HIPOTESIS DE LA EVOLUCION QUIMICA 



C 



Atmosfera 

O 




1. En la atmosfera de la Tierra primitiva 
estaban presentes moleculas simples 
como el monoxido de carbono (CO), el 
dioxido de carbono (C0 2 ), el hidrogeno 
(H 2 ), el amoniaco (NH 3 ), el agua (H 2 0), 
y el nitrogeno (N 2 ). 



Energia 
luminica 




2. La energia de la luz solar produjo 
reacciones entre las moleculas 
simples, formandose compuestos 
como el formaldehido (H 2 CO) y el 
cianuro de hidrogeno (HCN). 



. Cuando se calentaron, los compuestos 
que contenian un atomo de carbono 
reaccionaron entre si y formaron 
moleculas mas complejas con enlaces 
carbono-carbono, como el acetaldehido, 
la glicina o la ribosa (un azucar). 



FIGURA 2.24 Resumen del inicio de la evolution quimica. La evolucion quimica es un proceso por el que moleculas simples 
compuestas por C, H, 0 y N reaccionan para formar compuestos organicos con mayor energia potencial en forma de enlaces carbono- 
carbono. El proceso se activa mediante una fuente de energia como la luz solar o el calor desprendido en una erupcion volcanica. 



Pero el comportamiento quimico del compuesto, es decir, los 
tipos de reacciones en los que participa, esta determinado por 
los grupos de H, O y N unidos a uno de los atomos de car- 
bono de una forma especffica. Estos grupos clave, que contie- 
nen H~, N~ y O - , se denominan grupos funcionales. La com- 
posicion y las propiedades de seis grupos funcionales 
predominant^, asi reconocidos por los quimicos organicos, 
estan resumidas en la Tabla resumen 2.3. Para entender el 
papel que los compuestos organicos desempenan en los orga- 
nismos, es importante analizar como se comportan estos gru- 
pos funcionales. 

• En solucion, los grupos funcionales amino y carboxilo 
tienden a atraer o perder un proton, respectivamente. Los 
grupos amino funcionan como bases, mientras que los gru- 
pos carboxilo actuan como acidos. Durante la evolucion 
quimica y en los organismos actuales, los tipos mas impor- 
tantes de moleculas que contienen grupos amino y carbo- 
xilo son los aminoacidos, que el Capitulo 3 estudia en de- 
talle. Los aminoacidos contienen un grupo amino y un 
grupo carboxilo. Estas moleculas se pueden unir por enla- 
ces covalentes que se forman entre los dos grupos de distin- 
tos aminoacidos. 

• El grupo carbonilo se encuentra en aldehidos y cetonas 
como el formaldehido, el acetaldehido y la acetona. Este 
grupo funcional es donde ocurren reacciones que unen 
estas moleculas para formar compuestos mas grandes y 



complejos, como la ribosa, el azucar mostrado en la Fi- 
gura 2.24. 

• Los grupos hidroxilo son importantes porque actuan como 
acidos debiles. En muchos casos, los protones implicados 
en las reacciones acido-base que suceden en las celulas pro- 
vienen de los grupos hidroxilo de los compuestos organi- 
cos. Como los grupos hidroxilo son polares, las moleculas 
que contienen grupos hidroxilo formaran enlaces de hidro- 
geno y seran muy solubles en agua. 

• Los grupos fosfato llevan dos cargas negativas. Cuando se 
transfieren grupos fosfato de un compuesto organico a 
otro, el cambio de carga suele afectar en gran medida a la 
molecula receptora. 

Los grupos sulfhidrilo consisten en un atomo de azufre 
unido a un atomo de hidrogeno. Son importantes porque 
los grupos sulfhidrilo de distintas moleculas pueden unirse 
mediante enlaces disulfuro (S-S). 

En resumen, los grupos funcionales hacen que pasen cosas. El 
numero y el tipo de grupos funcionales unidos a un esqueleto de 
atomos de carbono determinan en gran medida el comporta- 
miento de esa molecula. Cuando encuentres un compuesto or- 
ganico que no conoces, es importante hacer dos cosas: examinar 
su tamano y forma global, y localizar los grupos funcionales. 
Entender estas caracteristicas te ayudara a comprender el papel 
de la molecula en la evolucion quimica y en las celulas actuales. 
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TAB LA RESUMEN 2.3 Seis grupos funcionales habitualmente unidos a los atomos de carbono 



Grupo 
funcional 


"Formula 


Familia 

de moleculas 


Ejemplo 


Propiedades del grupo funcional 


Amino 


H 

/ 

R— N 


Aminos 


C-C-N 

HO I 
rl 

Glicina (un aminoacido) 


Actua como una base; tiende a atraer un proton 
para formar: 




\ 

H 




H 

R— + N — H 
H 


Carbonilo 


»-<° 

H 


Aldehidos 


H n 
H-C-C 

H ^ 
Arpta I H phnd n 

H O H 

I II I 
H— C— C— C— H 

I I 
H H 

Acetona 


Los aldehidos, en concreto, reaccionan con 
compuestos HR 2 y forman moleculas mas grandes 
con esta morfologfa: 
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Acidos carboxilicos 
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Acido acetico 


Actuan como acidos; tienden a perder un proton 
para formar: 
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Fosfatos 
organicos 
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Acido 3-fosfoglicerico 


Cuando estan unidos varios grupos fosfato, 
romper los enlaces O-P entre ellos libera 
mucha energia.. 


Hidroxilo 


R— OH 


Alcoholes 


H H 

I I 
H— C— C— OH 
I I 
H H 

Etanol 


Muy polar, por lo que hace que los compuestos 
sean mas solubles mediante enlaces de 
hidrogeno con agua; tambien puede actuar 
como un acido debil y perder un proton 


Sulfhidrilo 


R— SH 


Tioles 


V ,° 

H 3 N— C— C' 
CH 2 
SH 


Cuando esta presente en las proteinas, pueden 
formar enlaces disulfuro (S-S) que contribuyen 
a la estructura proteica. 








Cisteina 





O EJERCICIO Determina si cada grupo funcional es polar o no, basandote en la electronegatividad de los atomos implicados. 



Una vez presentes las moleculas carbonadas con grupos 
funcionales al inicio de la historia de la Tierra, ^que sucedio 
despues? Para que la evolucion qufmica continuara, tenian 
que pasar dos cosas. En primer lugar, las reacciones entre 
compuestos organicos relativamente pequenos y simples te- 
nian que producir los ladrillos de las grandes moleculas pre- 
sentes en las celulas vivas. En segundo lugar, esos ladrillos te- 
nian que unirse para formar proteinas, hidratos de carbono y 
acidos nucleicos, los complejos y grandes compuestos de los 



organismos. Nuestro objetivo en los tres proximos capitulos 
es analizar como se produjeron esos acontecimientos y como 
funcionan las proteinas, los hidratos de carbono y acidos nu- 
cleicos en los organismos actuales. 

Hasta donde sabemos, el salto de la no vida a la vida solo 
se ha producido una vez en la historia del universo. Segun la 
teorfa de la evolucion qufmica, sucedio cuando las moleculas 
descritas en los tres proximos capitulos empezaron a acumu- 
larse en las aguas de la Tierra primigenia. 
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Repaso del capitulo 



RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 



I 



La teorfa de la evolucion quimica mantiene que, al inicio de la 
historia de la Tierra, se formaron moleculas complejas a partir 
de compuestos precursores simples de la atmosfera y el oceano 
primitivos, porque las reacciones qufmicas convirtieron la ener- 
gfa de la luz solar y de otras fuentes en energfa quimica. La 
energfa quimica es una forma de energfa potencial y se puede al- 
macenar en los enlaces entre atomos. 

O Las moleculas se forman cuando los atomos se unen entre si. Los 
enlaces qmmicos se basan en compartir electrones. El grado en que 
se comparten los electrones varia desde los enlaces covalentes no 
polares, hasta los enlaces covalentes polares y los enlaces ionicos. 

Cuando los atomos participan en enlaces qmmicos para formar 
moleculas, los electrones compartidos completan las capas de Va- 
lencia de los atomos y contribuyen asf a la estabilidad de los ato- 
mos. Los electrones pueden compartirse por igual o desigual- 
mente, dependiendo de la electronegatividad relativa de los dos 
atomos implicados. En los enlaces covalentes no polares los elec- 
trones se comparten por igual; en los enlaces covalentes polares, 
desigualmente. Los enlaces ionicos se forman cuando se trans- 
fiere completamente un electron de un atomo a otro. 

Debenas ser capaz de dibujar el continuum del grado en que se 
comparten los electrones y situar el oxfgeno molecular (0 2 ), el 
dioxido de carbono (C0 2 ) y el cloruro calcico (CaCl 2 ). O 

O Para la vida, el agua es la mas importante de todas las pequenas 
moleculas. El agua es muy polar y forma facilmente enlaces de hi- 
drogeno. Estos hacen que el agua sea un solvente extremada- 
mente eficaz con una gran capacidad para absorber energia. 

El agua es el solvente mas eficaz conocido porque es polar, lo que 
significa que tiene cargas parciales positivas y negativas. El agua es 
polar porque esta plegada y tiene dos enlaces covalentes polares. 
Las moleculas polares y las sustancias cargadas, incluyendo los 
iones, interaccionan con el agua y permanecen en solucion me- 
diante enlaces de hidrogeno y atraccion electrostatica. La capacidad 
del agua de formar enlaces de hidrogeno tambien le confiere su ex- 
traordinaria capacidad de absorber calor y unirse a moleculas. 



Debenas ser capaz de dibujar como interaccionan agua y amo- 
niaco en solucion. Q 
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Web Animation 
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The Properties of Water 



O Las reacciones quimicas tienden a ser espontaneas si conducen a 
menor energia potencial y mayor entropia (mas desorden). Para 
que ocurran las reacciones no espontaneas, se requiere la aplica- 
cion de energia. 

Las reacciones implicadas en la evolucion quimica resultaron en 
productos que tenfan mayor energia potencial y menor entropia 
que los reactantes. Como resultado, estas reacciones fueron no 
espontaneas. Pudieron ocurrir unicamente porque hubo una apli- 
cacion de energfa cinetica, en forma de luz solar y calor. 

Debenas ser capaz de explicar por que las celulas no pueden 
vivir sin una fuente continua de energfa. Q 

O La mayoria de los compuestos importantes de los organismos con- 
tiene carbono. Al principio de la historia de la Tierra, la energia de 
la luz solar desencadeno reacciones no espontaneas que conduje- 
ron a la formacion de moleculas clave, compuestas por carbono. 

Las moleculas organicas son cruciales para la vida porque tienen 
formas complejas determinadas por un esqueleto de atomos de 
carbono, junto con un comportamiento qufmico complejo debido 
a la presencia de grupos funcionales. El primer paso de la evolu- 
cion quimica fue la formacion de los pequenos compuestos orga- 
nicos llamados formaldehfdo y cianuro de hidrogeno, a partir de 
moleculas como el amoniaco (NH 3 ), el metano (CH 4 ), el hidro- 
geno molecular (H 2 ) y el dioxido de carbono (C0 2 ). Estas reac- 
ciones ocurren facilmente cuando esta presente una fuente de 
energfa intensa, como la radiacion de la luz solar. 

Debenas ser capaz de explicar por que las moleculas con enlaces 
carbono-carbono tienen mas energfa potencial y menor entropia 
que el dioxido de carbono. Q 



PREGUNTAS 



O Comprueba tus conocimientos 

1. cQue ocurre cuando se forma un enlace covalente? 

a. Disminuye la energfa potencial de los electrones. 

b. Los electrones de las capas de Valencia se comparten entre los 
nucleos. 

c. Interaccionan iones de cargas opuestas. 

d. Interactuan moleculas polares. 

2. Si una reaccion es exotermica, <;cual de las siguientes opciones es 
cierta? 

a. Los productos deben tener menor energfa potencial que los 
reactantes. 

b. Para que se produzca la reaccion hay que aplicar energfa. 

c. Los productos tienen menos entropia (estan mas ordenados) 
que los reactantes. 

d. Es muy rapida. 



3. Si una reaccion es exergonica, <;cual de las siguientes opciones es 
cierta? 

a. Los productos tienen menos energfa libre que los reactantes. 

b. Para que se produzca la reaccion hay que aplicar energfa. 

c. Los productos tienen menos entropia (estan mas ordenados) 
que los reactantes. 

d. Es muy rapida. 

4. iQue es la energfa termica? 

a. Una forma de energfa potencial. 

b. El aumento de temperatura que tiene lugar cuando se anade 
cualquier forma de energfa a un sistema. 

c. Energfa mecanica. 

d. La energfa cinetica del movimiento molecular, medida como 
calor. 
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5. iQue determina si una reaccion qmmica es espontanea? 

a. Si aumenta el desorden, o entropia, de las sustancias 
implicadas. 

b. Si disminuye la energia potencial de las sustancias implicadas. 

c. Solo la temperatura: las reacciones son espontaneas a 
temperatura alta y no espontaneas a temperatura baja. 

d. El efecto conjunto de los cambios de energia potencial y 
entropia. 



6. ^Cual de las siguientes opciones no es un ejemplo de 
transformacion de la energia? 

a. Se cae un zapato, transformando energia potencial en energia 
cinetica. 

b. Una reaccion qmmica transforma la energia de la luz solar en 
la energia qmmica del formaldehido. 

c. La energia electrica que fluye a traves del filamento de una 
bombilla se convierte en luz y calor. 

d. La luz solar alcanza un prisma y lo separa en distintas 
longitudes de onda. 

•p *9 'p -c 'p •£ iB 'Z'^'l :sejs3nds3>[ 



O Comprueba tu aprendizaje 

1. Observa la reaccion entre el dioxido de carbono y el agua, que 
forma acido carbonico: 

C0 2 {g) + H 2 0(/) H 2 CO(^c) 

En una solucion acuosa, el acido carbonico se disocia 
inmediatamente para formar un proton y el ion bicarbonato: 

H 2 C0 3 {ac) H + {ac) + HC0 3 -(tfc) 

Esta segunda reaccion, ^aumenta o disminuye el pH de la 
solucion? ^El ion de bicarbonato actua como una base o como 
un acido? Si un volcan submarino arrojara mas C0 2 al oceano, 
esta secuencia de reacciones <;se desplazaria a la derecha o a la 
izquierda? ^Como afectaria esto al pH del oceano? 

2. Cuando los textos de qmmica introducen el concepto de las 
capas de electrones, recalcan que las capas representan distintos 
niveles de energia potencial. Al introducir las capas de 
electrones, este capitulo tambien destaco que representan 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

diferentes distancias de las cargas positivas del nucleo. ^Estan 
enfrentados estos dos puntos de vista? ^Por que o por que no? 

3. Dibuja la molecula de agua con un modelo de bolas y palitos, y 
explica por que esta plegada esta molecula. Indica la localizacion 
de las cargas electricas parciales. ^Por que existen estas cargas 
parciales? 

4. Los enlaces de hidrogeno se forman porque en las moleculas 
polares, las cargas electricas parciales opuestas se atraen. Los 
enlaces covalentes se forman como resultado de la atraccion 
electrica entre protones y electrones. Los enlaces covalentes son 
mucho mas fuertes que los de hidrogeno. Explica por que, 
respecto a las atracciones electricas implicadas. 

5. Explica por que la abundancia de enlaces de carbono hace que el 
agua tenga un calor especifico extraordinariamente alto. 

6. Explica la relacion entre los atomos de carbono de una molecula 
organica y los grupos funcionales de esa misma molecula. 



O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. <;Por que el C0 2 no es polar ni esta plegado como el H 2 0? ^Por 
que es mucho mas probable que el H 2 0 intervenga en reacciones 
quimicas que el C0 2 ? 

2. El oxigeno es extremadamente electronegativo, lo que significa 
que su nucleo atrae los electrones compartidos en los enlaces 
covalentes. Como estos electrones estan mas cerca del nucleo de 
oxigeno, tienen menos energia potencial. Explica los cambios de 
posicion de los electrones ilustrados en la Figura 2.19a, 
basandote en la electronegatividad del oxigeno. 

3. Cuando se produce una reaccion nuclear, parte de la masa de los 
atomos implicados se transforma en energia. La energia de la luz 
solar se produce en las reacciones de fusion nuclear del Sol. 
Explica lo que quieren decir los astronomos cuando aseguran 
que el Sol se esta quemando y que finalmente se agotara. 
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4. ,:Por que el clima de las regiones costeras suele tener 

temperaturas mas moderadas y menores variaciones anuales 
de temperatura que las areas interiores en la misma latitud? 



En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • guias de estudio online y preguntas • mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 



LAS MOLECULAS DE LA VIDA 

Estructura y funcion 
de las protemas 
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Modelo volumetrico de una proteasa AAA+, un tipo de protei'na cuya funcion es degradar 
y eliminar protemas viejas o dahadas en las celulas. 



CONCEPTOS CLAVE 

O Las protemas estan formadas por 
aminoacidos. Los aminoacidos tienen 
distintas estructuras y funciones debido 
a que sus cadenas laterales varian en su 
composicion. 

O La estructura de las protemas es muy 
variable. Se puede analizar la estructura 
proteica en cuatro niveles jerarquicos: 
la secuencia de aminoacidos, las 
subestructuras llamadas helices a y laminas 
plegadas p, las interacciones entre 
aminoacidos que determinan la forma 
global de la protema,y las combinaciones 
de protemas que forman moleculas mas 
grandes,compuestas porvarias unidades. 

O La funcion de las protemas es muy variable. 
En las celulas, la mayoria de las protemas son 
enzimas que actuan como catalizadores. 
Durante la catalisis enzimatica,los 
reactantes se unen al lugar activo de una 
enzima de tal modo que permiten que la 
reaccion suceda con eficiencia. 



El Capitulo 2 introdujo la hipotesis de que las reacciones 
qmmicas en la atmosfera y el oceano de la Tierra primi- 
tiva condujeron a la formacion de los primeros com- 
puestos carbonados complejos. Esta idea, llamada evolucion 
quimica, fue inicialmente propuesta en 1923 por Alexander I. 
Oparin. La hipotesis la publico nuevamente (de forma inde- 
pendiente y seis anos despues) J. B. S. Haldane. En la actuali- 
dad, la propuesta de Oparin-Haldane se puede considerar 
como una teona cientifica formal. Como describfa el Capftulo 
1, las teorias cientfficas tienen caractensticamente dos compo- 
nentes: una teona acerca de un modelo del mundo natural y 
un mecanismo o proceso propuesto que explica el modelo. En 
el caso de la evolucion quimica, el modelo revela que se for- 
maron moleculas carbonadas cada vez mas complejas en la at- 
mosfera y el oceano de la Tierra primitiva. El proceso respon- 
sable de este modelo fue la conversion de energia, de la luz 



solar y otras fuentes, en la energia quimica de los enlaces de 
moleculas grandes y complejas. 

Las teorias cientificas se refinan continuamente a medida 
que surge nueva informacion, y muchas de las ideas originales 
de Oparin y Haldane acerca de como se produjo la evolucion 
quimica se han revisado extensamente. En su forma actual, la 
teoria se puede dividir en cuatro pasos, cada uno de los cuales 
precisa una aplicacion de energia: 

1. La evolucion quimica empezo con la produccion de peque- 
nos compuestos organicos como el formaldehido (H 2 CO) y 
el cianuro de hidrogeno (HCN), a partir de reactantes tales 
como H 2 , C0 2 y CH 4 , y NH 3 . 

2. El formaldehido, el cianuro de hidrogeno y otros compues- 
tos organicos simples reaccionaron entre si para formar las 



O Concepto clave Informacion destacada O Para practicar 
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moleculas de tamano mediano llamadas aminoacidos, azu- 
cares y bases nitrogenadas. Estas moleculas ladrillo se acu- 
mularon en las oscuras aguas del oceano primigenio, for- 
mando una compleja solucion llamada caldo prebiotico. 

3. Las moleculas ladrillo medianas se unieron para formar los 
tipos de moleculas presentes en las celulas actuales, inclu- 
yendo las proteinas, los acidos nucleicos y los hidratos de 
carbono complejos. Estas grandes moleculas estan com- 
puestas de subunidades qufmicas caracteristicas unidas 
entre si: las proteinas estan formadas por aminoacidos, los 
acidos nucleicos estan compuestos por nucleotidos, y los hi- 
dratos de carbono complejos estan formados por azucares. 

4. La vida fue posible cuando una de esas moleculas grandes 
y complejas adquirio la capacidad de hacer una copia de si 
misma. Esta molecula autorreplicante empezo a multipli- 
carse mediante las reacciones qufmicas que controlaba. En 
ese punto habia empezado la vida. La evolucion qufmica 
dio paso a la evolucion biologica. 

El analisis de como ocurrieron los tres ultimos pasos de la 
evolucion qmmica es el objeto de este capftulo y de los tres si- 
guientes. Cada uno de ellos se centra en una de las cuatro cla- 
ses basicas de moleculas biologicas presentes en las celulas ac- 
tuales: protemas, acidos nucleicos, hidratos de carbono y 
Kpidos. <:C6mo son las subunidades de estas grandes molecu- 
las, y como podrian haber sido creadas por la evolucion qm- 
mica? iComo se unen las subunidades para formar moleculas 
mas grandes (una proteina, un acido nucleico, un hidrato de 
carbono complejo, o un lipido)? <:C6mo son estas moleculas, y 
que hacen en las celulas vivas? Por ultimo, <;que tipo de mole- 
cula fue la responsable del origen de la vida? Esta ultima pre- 
gunta es especialmente intrigante, ya que investigadores de 
todo el mundo estan compitiendo para sintetizar una molecula 
autorreplicante (crear vida en un tubo de ensayo). <:Con que 
tipo de molecula estan trabajando, y por que? Comenzaremos 
el analisis con las moleculas trabajadoras llamadas protemas. 

3.1 iQue hacen las proteinas? 

Como grupo, las protemas tienen mas funciones en las celulas 
que cualquier otro tipo de moleculas. Consideremos los globu- 
los rojos sangumeos que se estan moviendo por tus arterias, 
venas y capilares en este momento. Cada una de estas celulas 
contiene unos 300 millones de copias de la proteina llamada 
hemoglobina. La hemoglobina transporta el oxigeno desde los 
pulmones hasta las celulas de todo el cuerpo. Pero cada globulo 
rojo tiene tambien miles de copias de una proteina llamada an- 
hidrasa carbonica, que es importante para transportar el dio- 
xido de carbono de las celulas hasta los pulmones, donde puede 
ser expulsado al espirar. Otras protemas protegen al organismo 
atacando las bacterias y los virus causantes de enfermedades; y 
otras posibilitan el movimiento o configuran estructuras que 
dan su forma a las celulas. Las protemas son cruciales para la 
mayoria de las actividades necesarias para que las celulas vivan. 
Las funciones de las protemas incluyen las siguientes: 



• Defensa. Las protemas llamadas anticuerpos y las protei- 
nas del complemento atacan y destruyen virus y bacterias 
que provocan enfermedades. 

• Movimiento. Las protemas motoras y contractiles son las 
responsables de mover la celula, y de transportar grandes 
moleculas y otros tipos de carga dentro de la celula. 
Cuando pases esta pagina, por ejemplo, unas protemas es- 
pecializadas llamadas actina y miosina se deslizaran una 
sobre la otra, ya que trabajan flexionando o extendiendo 
las celulas musculares de los dedos y el brazo. 

• Catdlisis. Muchas protemas estan especializadas en cata- 
lizar, o acelerar, reacciones qufmicas, muchas de las cuales 
no se producirian sin ellas. Una proteina que funciona 
como catalizador se denomina enzima. Las moleculas de 
anhidrasa carbonica de los globulos rojos son un ejemplo, 
como la proteina llamada amilasa de la saliva, presente en 
la boca. La amilasa de la saliva ayuda al inicio de la trans- 
formacion del almidon y otros hidratos de carbono com- 
plejos en azucares simples. 

• Mensajes. Unas protemas llamadas hormonas peptidicas 
se unen a protemas receptoras en celulas especificas. En res- 
puesta, cambia la actividad de la celula con la proteina re- 
ceptora. Asf, las protemas participan en el transporte y la re- 
cepcion de mensajes de celula a celula dentro del organismo. 

Estructura. Las protemas estructurales proporcionan un 
soporte mecanico a las celulas. Tambien crean estructuras 
como las unas y el pelo. Las membranas de los globulos 
rojos sangumeos tienen unas protemas estructurales que se 
unen a las protemas estructurales dentro de la propia ce- 
lula. Trabajando conjuntamente, estas protemas estructu- 
rales mantienen a las celulas flexibles y con su forma de 
disco normal. 



TAB LA RESUMEN 3.1 


Funciones de las protemas 


Tipo de proteina 


Funcion en celulas/organismos 


Anticuerpos y celulas 


Defensa-destruccion de virus y bacterias 


del complemento 


patogenos 


Enzimas 


Catalizan reacciones qufmicas 


Hormonas 


Actuan como mensajeros que ayudan a 




coordinar la actividad de muchas celulas 


Proteinas contractiles 


Movimiento 


y motoras 




Proteinas estructurales 


Proporcionan soporte a celulas y tejidos; 




forman estructuras como el pelo, las 




plumas, los caparazones y las telarahas 


Proteinas receptoras 


Reciben sehales qufmicas de celulas 




externas e inician la respuesta 


Proteinas transportadoras Transportan sustancias a traves de la 




membrana celular y por todo el 




organismo 



Capitulo 3 Estructura y funcion de las protemas 45 



• Transports Las proteinas son las responsables de permi- 
tir a determinadas moleculas la entrada o salida de las ce- 
lulas, y de transportar ciertos compuestos por todo el or- 
ganismo. La hemoglobina es una protefna transportadora 
especialmente bien conocida, pero practicamente todas las 
celulas estan cargadas de protemas de membrana que con- 
trolan el paso de determinadas moleculas e iones. 

Estas propiedades de las protemas se resumen en la Tabla 
Resumen 3.1; todas ellas seran ampliadas con detalle en el 
texto. En muchos, si no en todos los casos, la funcion de la 
protema implicada esta mtimamente relacionada con su es- 
tructura. Antes de analizar como estan unidas las protemas, 
consideremos brevemente como podrian haberse sintetizado 
los ladrillos de las protemas al inicio de la vida. 

3.2 Experimentos sobre el principio 
del origen de la vida 

En 1953, un estudiante universitario llamado Stanley Miller 
realizo un experimento rompedor en el estudio de la evolu- 
tion qufmica. Miller querfa responder a una sencilla pregunta: 
<:se pueden sintetizar compuestos organicos a partir de las mo- 
leculas simples presentes en la atmosfera y el oceano de la Tie- 
rra primitiva? En otras palabras: <;es posible recrear en el 
laboratorio los primeros pasos de la evolution qufmica simu- 
lando las condiciones de la Tierra primitiva? 

El diseno experimental de Miller (Figura 3.1) pretendfa re- 
producer un microcosmos de la Tierra primitiva. El matraz de 
vidrio grande representaba la atmosfera y contema metano 
(CH 4 ), hidrogeno (H 2 ) y amoniaco (NH 3 ), gases con alta 
energia libre. Este matraz grande estaba conectado a un ma- 
traz mas pequeno mediante tubos de cristal. El matraz pe- 
queno contenia un oceano en miniatura: 200 mililitros (ml) de 
agua lfquida. Miller hirvio esta agua continuamente de modo 
que se anadiera vapor de agua a la mezcla de gases del matraz 
grande. Cuando el vapor se enfriaba y se condensaba, volvfa 
al matraz pequeno, donde hervfa de nuevo. De esta forma, el 
vapor de agua circulaba continuamente por el sistema. Esto 
era importante: si las moleculas de la atmosfera simulada 
reaccionaban entre si, la «lluvia» las llevarfa al oceano simu- 
lado, formando una version simulada del caldo prebiotico. 

Si Miller se hubiera detenido ahi, no obstante, apenas ha- 
brfa sucedido nada. Incluso a la temperatura de ebullition del 
agua (100 °C), las moleculas implicadas en el experimento 
son estables. No sufren reacciones qufmicas espontaneas, ni a 
altas temperaturas. 

Sin embargo, algo empezo a pasar en el sistema cuando Mi- 
ller envio descargas electricas a la atmosfera mediante los elec- 
trodos que habfa insertado. Estos rayos en miniatura anadieron 
un elemento crucial para la mezcla de reaction, pulsos de in- 
tensa energia electrica. Tras un dfa de ebullition y descargas 
continuas, la solution en el matraz hirviendo empezo a volverse 
rosa. A la semana, era de un rojo oscuro y opaca. Cuando Mi- 
ller analizo las moleculas disueltas en la solution, encontro que 
estaban presentes varios compuestos complejos formados por 
carbono, incluyendo varios con enlaces carbono-carbono. El 



Experimento 



Pregunta: <j,Puede producirse la evolucion qufmica 
con moleculas simples y energia cinetica? 



Hipotesis: Si se aplica energia cinetica a una mezcla de 
moleculas simples con alta energia libre, se produciran reacciones 
que formaran moleculas mas complejas, quizas incluyendo algunas 
con enlaces carbono-carbono. 

Hipotesis nula: No se producira la evolucion qufmica, aunque se 
aplique energia. 



Diseno del experimento: 



Tubo de cristal - 
(contiene 
vapor de agua) 



Llave de paso 
para tomar 
muestras 




Condensador 

Gotas 
de agua 



Matraz de 
cristal pequeno 
(contiene agua 
hirviendo) 



Prediccion: En el agua lfquida habra compuestos organicos 
complejos. 

Prediccion de la hipotesis nula: En el agua lfquida solo se 
encontraran las moleculas iniciales. 



Resultados: 




H 

/N-C-C, 
H 



H 
I 

H — C = C) 



OH 



H— C = N 



Agua 
lfquida 



Las muestras de agua lfquida 
contienen formaldehfdo, cianuro 
de hidrogeno y varios 
compuestos complejos con 
enlaces carbono-carbono, 
incluyendo aminoacidos 



Conclusion: La evolucion qufmica sucede 
facilmente si las moleculas simples con alta energia 
libre se exponen a una fuente de energia cinetica. 



FIGURA 3.1 Experimento de Miller de las descargas electricas. 

Las flechas del diagrama mostrado en el «Diseno experimental 
indican el flujo del agua, vapor o lfquida. El matraz de cristal grande 
puede contener cualquier mezcla de gases que se desee. El 
condensador consiste en una camisa de enfriamiento por 
la quefluye aguafrfa. 

O EJERCICIO Marca las partes del aparato que mimetizan el 
oceano, la atmosfera, la lluvia y los rayos. 
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experimento, producido por la energfa del calor y de las descar- 
gas electricas, habfa recreado el inicio de la evolucion qmmica. 

Para descubrir exactamente que productos se produjeron 
en las reacciones iniciales de la atmosfera simulada, Miller 
tomo muestras del aparato a intervalos. En estas muestras en- 
contro grandes cantidades de cianuro de hidrogeno (HCN) y 
formaldehfdo (H 2 CO). Estos datos fueron asombrosos, ya que 
HCN y (H 2 CO) son necesarios para las reacciones que condu- 
cen a la sfntesis de moleculas organicas mas complejas. De 
hecho, algunos de los compuestos mas complejos ya estaban 
presentes en el oceano en miniatura. Las descargas y el calor 
habfan causado la sfntesis de compuestos que es fundamental 
para la vida: los aminoacidos. 

33 Aminoacidos y polimerizacion 

Basandose en la presencia de aminoacidos, Miller explico que 
su experimento simulaba la segunda fase de la evolucion qm- 
mica, la formacion del caldo prebiotico. Aunque las teorfas 
subyacentes a sus experimentos, y por tanto sus resultados, 
fueron puestas en entredicho, estudios de seguimiento han 
confirmado que el segundo paso de la evolucion qmmica ocu- 
rrio precozmente en la historia de la Tierra. Por ejemplo, se 
forman compuestos organicos como metano (CH 2 ), formalde- 
hfdo y acetaldehfdo cuando se juntan vapor de agua, mono- 
xido de carbono, dioxido de carbono, hidrogeno (H 2 ) y otros 
gases volcanicos en un matraz de cristal y se exponen a los 
tipos de radiacion de alta energfa presentes en la luz solar. 
Estas son simulaciones realistas de las condiciones de la Tierra 
primitiva (vease el Capftulo 2). De acuerdo con resultados 
como este, en la actualidad existe un amplio consenso acerca 
de que los aminoacidos y otros componentes del caldo prebio- 
tico se producen facilmente bajo las condiciones que simulan 
con precision la atmosfera y los oceanos de la Tierra primitiva. 

A continuacion estudiaremos las moleculas. <;Que son los 
aminoacidos? <;C6mo se unen para formar protefnas? 

Estructura de los aminoacidos 

Las bacterias que viven en tu piel contienen varios miles de 
protefnas distintas; como grupo, las celulas de tu cuerpo pro- 
ducen decenas de miles de protefnas diferentes. Pero casi todas 
esas protefnas estan compuestas unicamente por 21 ladrillos, 
llamados aminoacidos. Los 21 aminoacidos tienen un esque- 
leto comun. 

Para entender la estructura de un aminoacido, hay que re- 
cordar que los atomos de carbono tienen cuatro electrones de 
Valencia no emparejados y forman cuatro enlaces covalentes. 
Cada aminoacido tiene un carbono que forma tres enlaces si- 
milares. El primer enlace une este carbono al NH 2 , el grupo 
funcional amino (Figura 3.2a). El segundo enlace une este car- 
bono al COOH, el grupo funcional carboxilo. Recuerda del 
Capftulo 2 que el grupo carboxilo es acido porque sus dos 
atomos de oxfgeno son muy electronegativos. Atraen los elec- 
trones del atomo de hidrogeno, lo que significa que es relati- 
vamente facil que este grupo pierda un proton. La combina- 
cion de los grupos amino y carboxilo en estas moleculas 



(a) Forma no ionizada del aminoacido 

H 



O 



Grupo TT XT ' ^ Grupo 
amino 2 \ N 

OH 



2±y V ~\ carboxilo 
No ionizado ^ Cadena lateral No ionizado 



(b) Forma ionizada del aminoacido 

H 



Grupo N+ _^_ c f 
amino ° | \ 



O 



tr 



Grupo 
carboxilo 



Ionizado^ Cadena lateral 



Ionizado 



FIGURA 3.2 Estructura de los aminoacidos. Todos los 
aminoacidos tienen la misma estructura general: un carbono 
central, mostrado en rojo, unido a un grupo funcional amino, un 
grupo funcional carboxilo, un atomo de hidrogeno y una cadena 
lateral o grupo R. 



inspiro el nombre de aminoacidos. Un tercer enlace une el car- 
bono destacado a un atomo de hidrogeno. En todos los ami- 
noacidos, entonces, un atomo de carbono esta unido a un 
grupo amino, un grupo carboxilo y un hidrogeno. Como se 
vera enseguida, la naturaleza del cuarto grupo enlazado es lo 
que distingue a cada aminoacido. 

La presencia de un grupo amino y un grupo carboxilo en 
los aminoacidos es importante. La Figura 3.2b muestra lo que 
les sucede a estos grupos funcionales en solucion. En agua, 
a un pH de 7, la concentration de protones provoca que el 
grupo amino actue como una base. Atrae a un proton para 
formar NH 3 + . El grupo carboxilo, por el contrario, pierde un 
proton y forma COO - . Las cargas de estos grupos funcionales 
(1) ayudan a los aminoacidos a permanecer en la solucion, 
donde pueden interaccionar entre sf y con otros solutos, y (2) 
se suman a su reactividad qufmica. 

Naturaleza de las cadenas laterales En la Figura 3.2, el 
atomo de carbono destacado en el aminoacido forma un 
cuarto enlace con un atomo o grupo de atomos, abreviados 
como «R». Los qufmicos utilizan este sfmbolo para indicar los 
atomos adicionales, llamados cadena lateral. En cada amino- 
acido, un atomo de carbono esta unido a un atomo de hidro- 
geno, un grupo amino, un grupo carboxilo y un grupo R. Los 
21 aminoacidos presentes en los organismos son distintos por- 
que sus grupos R son diferentes. Estos grupos R varfan desde 
un unico atomo de hidrogeno hasta grandes estructuras com- 
puestas de atomos de carbono unidos en anillos. Varias de las 
cadenas laterales de los aminoacidos contienen los grupos 
funcionales destacados en el Capftulo 2, Tabla 2.3. En con- 
crete, algunos aminoacidos tienen grupos R con grupos fun- 
cionales carboxilo, sulfhidrilo, hidroxilo y amino. 

La Figura 3.3 muestra los 20 aminoacidos mas frecuentes de 
las celulas y los clasifica dependiendo de si sus cadenas laterales 
son no polares, polares o con carga electrica. (El aminoacido 
que no se muestra, la selenocistefna, tiene una estructura similar 
a la cistefna pero con un atomo de selenio en lugar del azufre.) 
Esta propiedad de las cadenas laterales es importante dado que 
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Cadenas H | X> 

laterales H H | xP H 3 N + — C— c( 

nopolares | A> // H 3 N + — C — I V- 

H 3 N + — C — CT H 3 N + — C— C | \ CH 2 U 

I X 0" I O- CH u | 

H U CH 3 ,„/V„ CH 



H 3 C CH 3 



H,C CH, 




Glicina (G) Alanina (A) Valina (V) Leucina (L) Isoleucina (I) 

Gly Ala Val Leu He 



H,N + 



No hay atomos 
cargados ni 
electronegativos 
para formar 
enlaces de 
hidrogeno; no 
son solubles 
en agua 



H 

-C-C. 
CH 2 
CH 2 

I 

CH, 



Metionina (M) 
Met 



H,N + 



H 

I 

-C — ( 

I 

CH 2 



Fenilalanina (F) 
Phe 



H,N + 



CH 2 L 
NH 



VJ 

Triptofano (W) 
Trp 



H ? C 



J L 



CH ? 



V 



Prolina (P) 
Pro 



Cadenas 
laterales 
polares 



Cargas 
parciales que 
pueden formar 
enlaces de 
hidrogeno; 
solubles en 
agua 



H 
I 



,0 



H 3 N + — C — C 
I 

8 + CH 2 
I 

8" OH 



Serina (S) 
Ser 



O" 



-C' 



H 
I 

H 3 N + — C- 

I X , 
CH 
/ \ 
HO CH 3 



Treonina (T) 
Thr 



H 3 N + - 



H 
I 

-C — 
I 

CH 2 
I 

SH 



Cisteina (C) 
Cys 



H,N + 




OH 



Tirosina (Y) 
Tyr 



H 

I ; 
H 3 N + — C — C v 

I 

CH 2 
I 

C 

H 9 N O 



Asparragina (N) 
Asn 



H 

I // 
H 3 N + — C — C 



O 



L 2 v 

I 

CH 2 
C 

H 2 N O 

Glutamina (Q) 
Gin 



Cadenas 
laterales con 
carga 
electrica 



Acidas 



Basicas 



Las cadenas 
laterales 
cargadas 
forman 
enlaces de 
hidrogeno; 
muy solubles 
en agua 



H 

I , 
H 3 N + — C — C 

I 

CH 9 



^ n 2 

-o /C % 



Aspartato (D) 
Asp 



H,N + 



H 
I 

-C- 



:h ? 



CH 2 

I 

A 

-o o 



Glutamato (E) 
Glu 



H,N + - 



C' 



H 

I 

-C 
I 

CH 2 
CH 2 
CH 2 
CH 2 
+ NH 3 



Lisina (K) 
Lys 



O 



H 3 N + - 



o- 



H 

I 

-C 
I 

CH 2 
I 

CH 2 

CH 2 

NH 
I 

C= + NH 
NH 9 



Arginina (R) 
Arg 



H,N + 



T / 

CH 2 

-NH 

/> 
- + NH 



Histidina (H) 
His 



FIGURA 3.3 Los 20 aminoacidos principales de los organismos. Al pH de las celulas 
(cercano a 7,0), los 20 aminoacidos principales tienen estas formulas estructurales. Las cadenas 
laterales estan resaltadas y se muestran las abreviaturas estandar de tres letras y una letra para 
cada aminoacido. No se consignan (por claridad) los atomos de carbono de la estructura en 
anillo de la fenilalanina, la tirosina, la histidina y el triptofano; cada angulo del anillo es el lugar 
de un atomo de carbono. Tampoco se muestran los atomos de hidrogeno de estas estructuras. 
Una Imea doble dentro del anillo indica un doble enlace. 

O EJERCICIO Explica por que los grupos R verdes no son polares y los grupos R rosas si son 
polares, basandote en la electronegatividad relativa del 0, N, C y H.Ten en cuenta que la 
electronegatividad del azufre (S) es practicamente igual que la del carbono, y ligeramente mayor 
que la del hidrogeno. 
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TAB LA 3.2 Interaction de los aminoacidos con el agua 



Los 20 aminoacidos estan colocados de acuerdo con la facilidad de 
interaccion con el agua. El codigo de colores se basa en la Figura 3.3 



Isoleucina 

Valina 

Leucina 

Fenilalanina 

Metionina 

Alanina 

Glicina 

Cisteina 

Triptofano 

Tirosina 

Prolina 

Treonina 

Serina 

Histidina 

Glutamato 

Asparragina 

Glutamina 

Aspartato 

Lisina 

Arginina 




Muy hidrofobos 



Moderadamente hidrofobos 



Ligeramente hidrofobos 



Ligeramente hidrofilos 



Muy hidrofilos 



los aminoacidos con cadenas laterales no polares no tienen ato- 
mos cargados ni electronegativos capaces de formar enlaces de 
hidrogeno con el agua. Estos grupos R son hidrofobos, el agua 
no interacciona con ellos. Como resultado, las cadenas laterales 
hidrofobas tienden a concentrarse en una solucion acuosa. Por 
el contrario, los aminoacidos con cadenas laterales polares o 
cargadas interaccionan facilmente con el agua y son hidrofilos. 
Los aminoacidos hidrofilos se disuelven facilmente en agua. 

La Tabla 3.2 clasifica los 20 aminoacidos mas comunes res- 
pecto a la facilidad que tienen para interaccionar con el agua. 
Practicamente en cada uno de los casos, la polaridad del grupo 
R encontrada en un aminoacido se correlaciona con su habili- 
dad para esta interaccion. Q Deberfas ser capaz de predecir que 
aminoacidos son los mas solubles y los menos solubles en agua, 
y explicar (con las estructuras de la Figura 3.3) por que la ciste- 
ina y la tirosina apenas interaccionan con el agua. 

O Ademas de afectar a la solubilidad de los aminoacidos, 
la naturaleza de sus cadenas laterales influye en su reactividad 
qmmica. Algunos aminoacidos contienen cadenas laterales 
compuestas unicamente por atomos de carbono y de hidro- 
geno. Como resultado, el comportamiento qufmico de estos 
aminoacidos depende basicamente de su forma y tamano, no 
de su reactividad. Por el contrario, los aminoacidos que tienen 
grupos funcionales hidroxilo, amino, carboxilo o sulfhidrilo 
en sus cadenas laterales son mas reactivos. Por ejemplo, los 
aminoacidos cuyas cadenas laterales contienen atomos de azu- 
fre (S) pueden formar enlaces que ayudan a unir distintas par- 
tes de las protemas grandes. El punto clave aquf es que las dis- 
tintas estructuras de los grupos R de los aminoacidos explican 
las diferencias en cuanto a propiedades y funciones. 



iQue son los isomeros optkos? Cuando se analiza la es- 
tructura y la funcion de un compuesto organico como el ami- 
noacido, es importante tener en cuenta que moleculas con la 
misma formula estructural pueden tener diferentes estructu- 
ras. Estas moleculas se denominan isomeros. Hay tres tipos de 
isomeros: 

1. Isomeros estructurales: tienen los mismos atomos pero se 
diferencian en el orden en el que estan dispuestos los ato- 
mos unidos covalentemente (Figura 3.4a). 

2. Isomeros geometricos: tienen los mismos atomos pero se 
diferencian en la disposicion de los atomos o grupos situa- 
dos a un lado de un doble enlace o de una estructura en 
anillo (Figura 3.4b). 

3. Isomeros opticos: tienen los mismos atomos pero se dife- 
rencian en la disposicion de los atomos o grupos alrededor 
de un atomo de carbono que esta unido a cuatro grupos 
distintos (Figura 3.4c). 

La mayoria de los aminoacidos tiene isomeros opticos. La 
Figura 3.4c muestra la disposicion de los dos isomeros opticos 
del aminoacido alanina. Observa que las dos formas de la mo- 
lecula son imagenes en espejo, igual que tu mano izquierda es 
la imagen especular de la derecha. Del mismo modo que su- 
cede con tus manos, las formas izquierda y derecha de la ala- 
nina no se pueden superponer exactamente. Tampoco tienen 
un piano de simetria, lo que significa que no se pueden dividir 
en dos mitades iguales mediante un piano que sirva de bisec- 
triz. Existen atomos de carbono con esta caracteristica en 
todos los aminoacidos excepto la glicina. De hecho, todos los 
atomos de carbono unidos a cuatro atomos o grupos distintos 
tienen un isomero optico. 

La existencia de isomeros opticos es un tema importante en 
Biologfa. Como las estructuras de cada isomero optico de una 
molecula son distintas, tienen diferentes funciones. En las ce- 
lulas, solo existen las formas «izquierdas» de los aminoacidos. 
Si se introduce experimentalmente la forma derecha de un 
aminoacido en las celulas, no funciona con normalidad. Al 
igual que sucede con casi todas las demas moleculas, la fun- 
cion de un aminoacido esta determinada por su estructura. 

Estas observaciones suponen un reto para la hipotesis de la 
evolution qmmica, porque no se ha propuesto ningun meca- 
nismo plausible que explique como el proceso llego a produ- 
cir solo isomeros opticos izquierdos. <;Fue simplemente casua- 
lidad? <;0 pasaba algo raro con la qmmica de la Tierra 
primigenia que sigue sin entenderse? Hasta la fecha, estas pre- 
guntas siguen sin respuesta. 

£C6mo se unen los aminoacidos para formar 
las protemas? 

Los aminoacidos se unen entre si para formar protemas. Del 
mismo modo, los ladrillos moleculares llamados nucleotidos 
se unen entre si para formar acidos nucleicos, y los azucares 
simples para formar hidratos de carbono complejos. En gene- 
ral, una subunidad molecular como el aminoacido, el nucleo- 
tide o el azucar se denomina monomero («una parte»). 
Cuando se unen monomeros, la estructura resultante se llama 
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(a) Isomeros estructurales: se diferencian en el orden 
en el que estan unidos sus atomos. 

H H 



H H 

I I 
H— C— C— OH 

I I 
H H 



H— C— O— C— H 

I I 
H H 



Etanol (C 2 H 6 0) Dimetil eter (C 2 H 6 0) 

(c) Isomeros opticos: son imagenes en espejo, no se 
pueden superponer exactamente. 




NH 



La alanina tiene dos 
formas que no se 
pueden superponer 



(b) Isomeros geometricos: se diferencian en la disposicion 
de los atomos alrededor de un doble enlace. 



H 3 C H 

/ C = C \ 
H CH 3 

frans-2-buteno (C 4 H 8 ) 



H 3 C CH 3 
c/s-2-buteno (C 4 H 8 ) 



Las manos son imagenes en espejo, igual que los isomeros opticos. 




Las manos derecha e izquierda no se pueden 
superponer (es decir, con los pulgares y las palmas 
mirando en la misma direccion) 



FIGURA 3.4 Isomeros estructurales, geometricos y opticos. (a) El etanol es el ingrediente activo de las bebidas 
alcoholicas; el dimetil eter, un gas a temperatura ambiente, se utiliza en refrigeracion. (b) Las moleculas frans-2-butaeno y 
c/s-2-butaeno se emplean en la produccion de gasolina, caucho sintetico y solventes. (c) Todos los aminoacidos, excepto la 
glicina,tienen isomeros opticos. 



poh'mero («muchas partes»). El proceso de union de los mo- 
nomeros se denomina polimerizacion (Figura 3.5). Asi, los 
aminoacidos se polimerizan para formar protemas. Los biolo- 
gos tambien utilizan la palabra macromolecula para designar 
una molecula muy grande compuesta de otras moleculas mas 
pequenas unidas entre si. Una protefna es una macromolecula 
(un polimero) compuesta de monomeros (aminoacidos) uni- 
dos entre si. 

La teona de la evolucion quimica sostiene que los monome- 
ros del caldo prebiotico se polimerizaron para formar protef- 
nas y otras macromoleculas presentes en los organismos. Este 
es un paso diffcil, porque los monomeros, al igual que los ami- 
noacidos, no se unen solos para formar macromoleculas como 
las protemas. De acuerdo con la segunda ley de la termodina- 



mica repasada en el Capitulo 2, esto no resulta sorprendente. 
No es de esperar que se formen espontaneamente moleculas 
complejas y muy organizadas a partir de constituyentes mas 
simples, porque la polimerizacion organiza a las moleculas im- 
plicadas en una estructura mas compleja y ordenada. Dicho de 
otro modo, la polimerizacion disminuye el desorden, o entro- 
pia, de las moleculas implicadas. Ademas, los polfmeros son, 
en terminos de energia, mucho menos estables que los mono- 
meros que los componen. Como el AH de la ecuacion de la 
energia libre de Gibbs es positivo y el TAS es negativo, AG es 
positivo para todas las temperaturas. Las reacciones de poli- 
merizacion son endergonicas y no espontaneas. Los monome- 
ros deben absorber energia para unirse. ^Como podna haber 
sucedido esto durante la evolucion quimica? 



Polimero 



Monomero 




Monomero 





Monomero 



Monomero 



Monomero 




Monomerol-TMonomero 



Polimerizacion 
(union de monomeros) 



FIGURA 3.5 Los monomeros son los ladrillos de los polfmeros. Los monomeros se polimerizan para formar polfmeros. 
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(a) Reaccion de condensacion: entra un monomero, sale agua. 

| HO | — |Mon6merol — H 

H ° I H H 

\ 

HO — ^ — Q ^ — Q ^ — |Mon6mero| — H 

+ \h\- \ OH I (Agua) 

(b) Hidrolisis: entra agua, sale un monomero. 

[pi H QH I ( A 9 ua ) 




HO — Q ^ — Q ^ — Q ~ HMon6meroH H 

! 

ho- I H H H h] 

+ | HO | — iMonomerol — H 

FIGURA 3.6 Los poh'meros pueden ampliarse o romperse. 

(a) En una reaccion de condensacion, se anade un monomero a un 
polimero para alargar el polimero. El nuevo enlace que se forma 
provoca la formacion de una molecula de agua. (b) En la hidrolisis, 
una molecula de agua reacciona con el enlace que une los 
monomeros. Se desprende un monomero de la cadena,acortando 
el polimero. 



£Podna haberse producido la polimerizacion en el 
contexto de la Tierra primigenia, rico en energia? Los 

investigadores que aplicaron calor o descargas electricas a las 
soluciones de aminoacidos o acidos nucleicos descubrieron 
que las reacciones de polimerizacion ocurren lentamente, si 
es que se producen. Los monomeros se polimerizan mediante 
reacciones de condensacion, tambien llamadas reacciones de 
deshidratacion.Estas reacciones fueron correctamente deno- 
minadas, ya que el enlace recien formado provoca la perdida 
de una molecula de agua (Figura 3.6a). La reaccion contraria, 



llamada hidrolisis, rompe los polfmeros anadiendo una mo- 
lecula de agua (Figura 3.6b). La molecula de agua reacciona 
con el enlace que une los monomeros, separando un mono- 
mero de la cadena del polimero. 

En una solucion, como el caldo prebiotico, la condensacion 
y la hidrolisis representan las reacciones directa e inversa de 
un equilibrio quimico. La hidrolisis domina porque aumenta 
la entropia y es favorable energeticamente, ya que disminuye 
la energia potencial de los electrones implicados. Por este mo- 
tivo, lo esperable es que las reacciones de polimerizacion se 
produzcan lentamente, o no sucedan. 

De acuerdo con recientes experimentos, la clave para ven- 
eer a la hidrolisis durante la evolucion qufmica fue, muy lite- 
ralmente, tan vulgar como el barro. Los investigadores han 
sido capaces de crear polfmeros estables mezclando monome- 
ros con una fuente de energia qmmica y minusculas particulas 
minerales, del tamano que se encuentra en la arcilla o el barro. 
Estos experimentos se basan en la hipotesis de que las macro- 
moleculas crecientes estanan protegidas de la hidrolisis si se 
adhieren, o adsorben, a las superficies minerales. 

En concreto, los experimentos se disenaron para simular 
los acontecimientos que podrfan haber tenido lugar en el 
caldo prebiotico. En un experimento, los investigadores pusie- 
ron aminoacidos en una solucion con una fuente de energia 
qufmica y pequenas particulas minerales, y los dejaron reac- 
cionar. Tras un dia, los investigadores separaron las particulas 
minerales de la solucion. Despues pusieron las particulas en 
una solucion nueva que contema aminoacidos y una fuente de 
energia qufmica. Tras repetir este procedimiento varios dfas, 
analizaron las particulas minerales y encontraron polfmeros 
de hasta 55 aminoacidos. Estos resultados apoyan la hipotesis 
de que la adsorcion a particulas minerales protege a los polf- 
meros de la hidrolisis. Como el procedimiento experimental 
estaba disenado para reproducir las zonas costeras donde las 
playas son continuamente banadas por las olas o las mareas, 
los resultados hacen que sea razonable sostener que al menos 
algunas playas y lagunas fangosas de las mareas se cubrieron 
de pequenas protefnas al inicio de la historia de la Tierra. 

El enlace peptldko En concreto, ,:c6mo se polimerizan los 
aminoacidos? Como muestra la Figura 3.7, los aminoacidos se 
polimerizan cuando se forma un enlace entre el grupo carbo- 
xilo de un aminoacido y el grupo amino de otro. El enlace C- 
N resultante de esta reaccion de condensacion se llama enlace 



Los electrones compartidos entre el grupo 
carbonilo y el enlace peptidico confieren algunas 
de las caractensticas de los dobles enlaces 



H n H H c O/ PH H n 

, I /p I yp + I ¥ Til P 
H,N— C— C + H,N— C— C ^ H,N— C— C §— N— C— C + H 2 0 

IV I V I IV 

H Grupo CH 3 H Enlace CH 3 

Grupo amino peptidico 

carboxilo 

FIGURA 3.7 Formacion de enlaces peptidicos. Cuando el grupo carboxilo de un aminoacido reacciona con el grupo 
amino de un segundo aminoacido, se forma un enlace peptidico. 

O PREGUNTA Un enlace peptidico, £es un enlace de hidrogeno, un enlace covalente no polar, un enlace covalente polar, 
o un enlace ionico? 



Capitulo 3 Estructura y funcion de las proteinas 51 



(a) Cadena de un polipeptido 
N-terminal 



Aminoacidos unidos por enlaces peptidicos 

/ , . \ 



C-terminal 

HHOHHOHHOHHOHHOHHOHHOHHO Esqueleto 
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(b)Sistema de numeracion 
N-terminal 

H 3 > 
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Tyr 
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FIGURA 3.8 Los aminoacidos se polimerizan para formar polipeptidos. (a) Los aminoacidos se pueden unir 

en largas cadenas, llamadas polipeptidos, mediante enlaces peptidicos. (b) Por convencion, la secuencia de aminoacidos 

en una cadena polipeptidica se numera desde el N-terminal hasta el C-terminal. 



peptidico. Los enlaces peptidicos son especialmente estables 
porque los electrones estan parcialmente compartidos entre el 
grupo funcional carbonilo vecino y el enlace peptfdico. El 
grado en que se comparten los electrones es lo suficientemente 
grande como para que los enlaces peptidicos tengan, de 
hecho, algunas de las caractensticas de un doble enlace. Por 
ejemplo, el enlace peptfdico es piano. 

Cuando los aminoacidos estan unidos en una cadena me- 
diante enlaces peptidicos, a los aminoacidos se les denomina 
residuos y la molecula resultante se llama polipeptido. La Fi- 
gura 3.8a muestra como la cadena de enlaces peptidicos de un 
polipeptido proporciona a la molecula un marco estructural, 
o « esqueleto ». Hay tres puntos importantes en este esqueleto: 
(1) las cadenas laterales de cada residuo se extienden lejos de 
el; (2) tiene direccionalidad, y (3) es flexible. El esqueleto es 
direccional porque hay un grupo amino (-NH 3 + ) en un ex- 



tremo de la cadena polipeptidica y un grupo carboxilo 
(-COO - ) en el otro. Por convencion, los biologos siempre es- 
criben las secuencias de aminoacidos en la misma direccion. 
El extremo de la secuencia que tiene el grupo amino libre se 
situa a la izquierda y se llama N-terminal, o amino-terminal, 
y el extremo con el grupo carboxilo libre se presenta a la de- 
recha de la secuencia y se llama C-terminal o carboxi-termi- 
nal. Los aminoacidos de la cadena siempre se numeran desde 
el N-terminal (Figura 3.8b) porque el N-terminal es el inicio 
de la cadena cuando se sintetizan las proteinas en las celulas. 
Aunque el enlace peptidico no puede rotar por si mismo dada 
su naturaleza de doble enlace, los enlaces simples de cada lado 
del enlace peptidico si pueden rotar. Como resultado, la es- 
tructura es globalmente flexible (Figura 3.9). 

Cuando se unen menos de 50 aminoacidos, el polipeptido 
resultante se denomina oligopeptide («pocos peptidos») o sim- 




FIGURA 3.9 Las proteinas son flexibles. Las cadenas de polipeptidos son flexibles porque los grupos situados a ambos 
lados de cada enlace peptidico pueden rotar por sus enlaces simples. 

O EJERCICIO Marca con una flecha los enlaces peptidicos de esta molecula. Rodea los aminoacidos. 
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plemente peptide Los polipeptidos con 50 o mas aminoacidos 
se llaman protemas. Estas pueden estar compuestas por un 
unico polipeptido o por multiples polipeptidos unidos entre si. 

Las protemas son la materia de la vida. Veamos como se 
unen y despues lo que hacen. 

Comprueba si lo has entendido 




en www.masteringbio.com 



Condensation and Hydrolysis Reactions 

3 A £C6mo son las protemas? 

En lo que respecta a su estructura, las protemas deben ser la 
clase de moleculas conocidas mas diversa. Esto es importante, 
porque la diversidad de su estructura y de la reactividad qm- 



mica de los grupos R explica la increfble diversidad funcional 
de las protemas. 

La Figura 3.10 ilustra algunos de los distintos tamanos, 
formas y funciones observados en las protemas. Observa que 
estas protemas varfan desde una forma de mariposa hasta otra 
circular o globular. En el caso de la protema de union a se- 
cuencias TATA de la Figura 3.10a y la protema llamada po- 
rina de la Figura 3.10b, la forma de la molecula tiene una co- 
rrelation obvia con su funcion. La protema de union a 
secuencias TATA tiene una hendidura donde encajan las mo- 
leculas de DNA; la porina tiene un orificio que forma un 
poro. La hendidura de la protema de union a secuencias 
TATA interacciona con regiones especificas del DNA dentro 
de las celulas, mientras que la porina encaja en las membra- 
nas celulares y permite el paso de ciertas moleculas hidrofilas. 
Pero la mayoria de las protemas celulares trabaja como en- 
zima y es globular (Figura 3.10c). 

La sin par diversidad de las protemas (en tamano, forma y 
otros aspectos de su estructura) es importante porque la fun- 
cion sigue a la estructura. Las protemas pueden cubrir distin- 
tas funciones en las celulas por su diversidad de formas y ta- 
manos, ademas de por las propiedades qmmicas de sus 
aminoacidos. 

<;C6mo pueden los biologos aclararse con esta diversidad 
de tamanos y formas proteicas? En principio, esta enorme va- 
riabilidad parece abrumadora pero, afortunadamente, no lo 
es. No importa lo grande o compleja que pueda ser una pro- 
tema; su estructura subyacente se puede clasificar en solo cua- 
tro niveles basicos de organization. 

Estructura primaria 

Cada protema tiene una secuencia unica de aminoacidos. Este 
sencillo hallazgo fue la culmination de 12 anos de estudio por 
parte de Frederick Sanger y sus colegas durante las decadas de 
1940 y 1950. El grupo de Sanger desarrollo las primeras tec- 
nicas para determinar la secuencia de aminoacidos de una 
protema y publico la secuencia completa de la hormona insu- 



Si entiendes que... O 

• Los aminoacidos son pequenas moleculas con un atomo de 
carbono unido a un grupo carboxilo, un grupo amino, un 
atomo de hidrogeno y una cadena lateral llamada grupo R. 

• Cada aminoacido tiene distintas propiedades quimicas, ya 
que cada uno tiene un grupo R diferente. 

Cuando el grupo carboxilo de un aminoacido reacciona 
con el grupo amino de otro aminoacido, se forma un fuerte 
enlace covalente denominado enlace peptidico. 

• Los polipeptidos son poh'meros compuestos de 
aminoacidos unidos por enlaces peptidicos. A los 
pequehos polipeptidos se les llama oligopeptides, 
y a los grandes polipeptidos, protemas. 

Deberias ser capaz de... O 

1) Dibujar la forma general de un aminoacido. 

2) Dibujar y marcar dos aminoacidos unidos por un enlace 
peptidico. 
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lina, una protema que ayuda a regular la concentration de 
azucar en la sangre en seres humanos y otros mamfferos. 
Cuando se analizaron otras protemas, rapidamente quedo 
claro que cada protema tiene una secuencia de aminoacidos 
determinada y diferente. Los bioqufmicos llaman estructura 
primaria de una protema a la secuencia unica de aminoacidos 
que la compone. Por ejemplo, la secuencia de aminoacidos de 
la Figura 3.8 define la estructura primaria de ese polipeptido. 
Con 21 aminoacidos distintos y un tamano que oscila entre 
dos residuos de aminoacidos y decenas de miles, el numero de 
posibles estructuras primarias es practicamente infinito. De 
hecho, podrfan existir 21 n polipeptidos diferentes de n longi- 
tud. Para un polipeptido de solo 10 aminoacidos, son posibles 
21 10 secuencias primarias. Eso es mas de 1,65 billones. 

Recuerda que los grupos R de cada aminoacido afectan a 
su solubilidad y reactividad qufmica. De acuerdo con esta ob- 
servation, es razonable predecir que los grupos R presentes en 
un polipeptido influenciaran las propiedades y las funciones 
del polipeptido. En algunos casos, incluso un unico cambio de 
la secuencia de aminoacidos puede provocar cambios severos 
en el comportamiento global de la molecula. Pensemos en la 
protema hemoglobina humana. En algunos individuos, la he- 
moglobina tiene una valina en vez de un glutamato en el 
puesto 6 en una cadena de 146 aminoacidos (Figura 3.11a). 
La cadena lateral de la valina es muy distinta del grupo R del 
glutamato. El cambio provoca una protema que tiende a cris- 
talizar en vez de permanecer en solution cuando las concen- 
traciones de oxfgeno de la sangre son bajas. Cuando la hemo- 
globina cristaliza, los globulos rojos que transportan la 
protema adoptan una forma de hoz (Figura 3.11b) y ya no 
pueden pasar por los vasos sangufneos denominados capila- 
res. En las personas cuya hemoglobina presenta este cambio 



de un aminoacido, las celulas vascularizadas por esos capila- 
res se quedan sin oxfgeno. El resultado es una enfermedad de- 
bilitante llamada « anemia de celulas falciformes». La estruc- 
tura primaria de una protema es fundamental para su funcion 
y para determinar los niveles superiores de la estructura pro- 
teica, las estructuras secundaria, terciaria y cuaternaria. 

Estructura secundaria 

Aunque la variation de la secuencia de aminoacidos de una 
protema sea practicamente ilimitada, solo es la punta del ice- 
berg en lo que respecta a la genesis de diversidad estructural. 
El siguiente nivel de organization de las protemas se conoce 
como estructura secundaria, originada en parte por enlaces 
de hidrogeno. Las estructuras secundarias son secciones pro- 
teicas con una forma determinada, estabilizadas en gran me- 
dida mediante enlaces de hidrogeno entre el oxfgeno del car- 
boxilo de un residuo de aminoacido y el hidrogeno del grupo 
amino de otro aminoacido. El atomo de oxfgeno del grupo 
carboxilo tiene carga negativa parcial por su alta electronega- 
tividad, mientras que el atomo de hidrogeno del grupo amino 
tiene una carga positiva parcial debido a que esta unido al ni- 
trogeno, que tiene una alta electronegatividad (Figura 3.12a). 

Es importante tener en cuenta que la estructura secundaria 
no esta creada por interacciones entre las cadenas laterales, 
sino por interacciones entre atomos que forman parte del es- 
queleto de enlaces peptfdicos de la protema. Este punto es cru- 
cial, porque los enlaces de hidrogeno entre las secciones del es- 
queleto solo son posibles cuando las distintas partes del 
esqueleto se doblan de tal manera que los grupos amino y car- 
boxilo quedan muy cerca. Estos pliegues que alinean partes del 
esqueleto y permiten que se formen esos enlaces tienen lugar de 



(a) Secuencia normal de aminoacidos 



(b) Cadena sencilla de la secuencia de un aminoacido 



- Thr — 



Pro 



— Glu — 



Glu 



— Thr — 



Pro — Val — Glu - 



Globulos 
rojos 
normales 




Globulos 
rojos 
falciformes 



FIGURA 3.1 1 Las variaciones de la estructura primaria afectan a la funcion proteica. Compara la estructura primaria de 

(a) la hemoglobina normal con (b) las moleculas de hemoglobina de personas con anemia de celulas falciformes. El cambio 
de un unico aminoacido hace que los globulos rojos sangufneos pasen de su forma normal de disco (a) a una forma falciforme 

(b) cuando las concentraciones de oxfgeno son bajas. Cada globulo rojo contiene unos 300 millones de moleculas de hemoglobina. 
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(a) Se forman enlaces de hidrogeno entre 
las cadenas peptidicas. 
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(b) El resultado son las estructuras secundarias 
de las proteinas. 




Helice a 




Lamina 
plegada (3 



(c) Diagramas de cintas de la estructura secundaria. 



V 
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Las puntas de 
flecha estan 
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carboxilo de las 
flechas 
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FIGURA 3.1 2 Estructuras secundarias de las proteinas. El 

esqueleto peptidico de una protema puede enrollarse o plegarse 
sobre si mismo cuando se forman enlaces de hidrogeno entre 
grupos amino y carboxilo. 

O EJERCICIO Las laminas /3-plegadas, a menudo contienen tres o 
mas hebras. Ahade una tercera hebra a la lamina /3-plegada, de la 
parte (c). 



distintas maneras. La Figura 3.1 2b muestra dos de las configu- 
raciones mas importantes que permiten la formacion de enla- 
ces de hidrogeno: (1) la helice a (alfa), en la que el esqueleto 
del polipeptido forma una espiral, y (2) la lamina plegada ($ 

(beta), en la que los segmentos de una cadena peptfdica giran 
180° y a continuacion se pliegan en el mismo piano. Cuando 
los biologos utilizan unas ilustraciones denominadas « diagra- 
mas de lazos» para representar la forma de una protema, las 
helices a se representan como espirales, y las laminas plegadas 
/3, como grupos de flechas en un piano (Figura 3.12c). 

En muchos casos, la estructura secundaria consiste unica- 
mente en helices a y laminas plegadas p. Cual se forma, si es 
que se forma alguna, depende de la estructura primaria de la 
molecula y, en concreto, de la geometna de los aminoacidos 
de la secuencia. La metionina y el acido glutamico, por ejem- 
plo, participan en helices a con mucha mas frecuencia que en 
laminas plegadas /3. Lo opuesto es aplicable para la valina y la 
isoleucina. La prolina, por el contrario, apenas participa en 
ninguno de los dos tipos de estructura secundaria. Este es un 
punto crucial: que estructura secundaria se forma depende de 
la estructura primaria de la protema. 

Aunque cada enlace de hidrogeno en una helice a o una la- 
mina plegada /3 es muy debil comparado con un enlace cova- 
lente, el gran numero de enlaces de hidrogeno en estas estruc- 
turas los hace altamente estables. Como resultado, aumentan 
la estabilidad de la molecula en su conjunto y ayudan a defi- 
nir su forma. Pero en lo que respecta a la forma y la estabili- 
dad globales de la molecula, la estructura terciaria de la pro- 
tema es aun mas importante. 

Estructura terciaria 

Las helices a y las laminas plegadas /3 se forman por las inte- 
racciones entre los componentes del esqueleto proteico, unido 
por enlaces peptfdicos. Por el contrario, la mayor parte de la 
forma global, o estructura terciaria de un polipeptido, resulta 
de las interacciones entre los grupos R, o entre los grupos R y 
el esqueleto. Como muestra la Figura 3.1 3a, las cadenas late- 
rales pueden participar en muchos enlaces e interacciones. 
Como cada contacto entre los grupos R provoca que el esque- 
leto peptidico se doble y se pliegue, cada uno contribuye a la 
distinta forma tridimensional del polipeptido. 

Son especialmente importantes cuatro tipos de interaccio- 
nes de las cadenas laterales: 

1. Se forman enlaces de hidrogeno de varias maneras: entre 
atomos de hidrogeno y el grupo carboxilo en el esqueleto 
peptidico, y entre el hidrogeno y atomos con cargas negati- 
vas parciales en las cadenas laterales. 

2. En una solucion acuosa, las moleculas de agua interaccio- 
nan con cadenas laterales hidrofilas y obligan a las cadenas 
laterales hidrofobas a acercarse unas a otras. Una vez que 
las cadenas laterales hidrofobas estan cerca, se estabilizan 
mediante atracciones electricas conocidas como fuerzas de 
Van derWaals. Estas debiles atracciones tienen lugar por- 
que el movimiento constante de los electrones otorga a las 
moleculas una minuscula asimetna en su carga, que cam- 
bia con el tiempo. Si las moleculas se acercan mucho, la mi- 
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(a) Interacciones que determinan la estructura terciaria de las protemas. 



-CH 2 — OH 

r Enlace de hidrogeno 
entre una cadena lateral 
y el oxigeno de un carboxilo 



-CH 7 — OH 




(b) Las estructuras terciarias son variadas. 




Estructura terciaria compuesta Estructura terciaria compuesta Estructura terciaria con abundantes 

principalmente por helices a principalmente por laminas plegadas (3 puentes disulfuro 



FIGURA 3.1 3 La estructura terciaria de las protemas es el resultado de las interacciones entre grupos R. (a) Cada 
protema tiene una forma global unica llamada estructura terciaria. La estructura terciaria esta creada por enlaces y otros 
tipos de interacciones que hacen que las protemas se plieguen de un modo caracten'stico.(b) La estructura terciaria de 
estas protemas incluye interacciones entre helices a y laminas plegadas p. Las cadenas de polipeptidos tienen un codigo 
de colores,de modo que puedes seguir la cadena desde el extremo amino (rojo) hasta el carboxilo (azul marino). 

O EJERCICIO En la parte (b): marca las cuatro helices a en la protema de la izquierda, la helice a y una de las laminas 
plegadas p en la protema del centro,y los puentes disulfuro amarillos en la protema de la derecha. 



nima carga parcial de una molecula induce una carga par- 
cial de signo opuesto en la molecula cercana y provoca una 
atraccion. Aunque la atraccion es muy debil comparada 
con los enlaces covalentes o incluso con los enlaces de hi- 
drogeno, pueden producirse multiples fuerzas de Van der 
Waals en un polipeptido cuando se congregan muchos resi- 
duos hidrofobos. El resultado es un aumento notable de la 
estabilidad. Es importante reconocer la importancia de este 
factor. Las interacciones hidrofobas son las responsables de 
pliegues que se observan en la forma globular de muchas 
protemas. 

3. Se pueden formar enlaces covalentes entre atomos de azu- 
fre cuando tienen lugar reacciones entre los grupos R que 
contienen azufre, como los presentes en la cistema. A estos 
enlaces disulfuro («dos azufres») se les llama comunmente 



«puentes» porque crean fuertes vmculos entre distintas re- 
giones de un polipeptido. 

4. Se forman enlaces ionicos entre grupos con cargas comple- 
tas de signos opuestos, como los grupos funcionales ioni- 
zados amino y carboxilo destacados en la zona derecha de 
la Figura 3.13a. 

Tambien es importante destacar que la forma global de mu- 
chas protemas depende en parte de la presencia de estructuras 
secundarias como las helices a o las laminas plegadas f3. La es- 
tructura terciaria depende de la estructura primaria y de la se- 
cundaria. Con tantas interacciones posibles entre las cadenas 
laterales y los esqueletos peptidicos, no es sorprendente que 
los polipeptidos tengan una forma tan variable, desde fila- 
mentos parecidos a bastones hasta masas apelotonadas. 
(Veanse la Figura 3.1 3b y de nuevo la Figura 3.10.) 
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Estructura cuaternaria 

Los primeros tres niveles de la estructura proteica implican a 
polipeptidos individuales. Pero muchas protemas contienen 
varios polipeptidos distintos que interaccionan para formar 
una unica estructura. La combinacion de subunidades de poli- 
peptidos otorga a las protemas su estructura cuaternaria. Los 
polipeptidos individuales pueden mantenerse unidos mediante 
enlaces y otros tipos de interacciones entre los grupos R o par- 
tes de sus esqueletos peptidicos. 

En el caso mas sencillo, una protema con estructura cuater- 
naria puede contener unicamente dos subunidades identicas. 
La protema Cro de un virus llamado bacteriofago A (pronun- 
ciado lambda) es un ejemplo (Figura 3.14a). Las protemas 
con dos subunidades de polipeptidos se llaman dfmeros («dos 
partes »). Sin embargo, se pueden unir mas de dos polipepti- 
dos en una unica protema, y los polipeptidos implicados pue- 
den diferir en cuanto a sus estructuras primaria, secundaria y 
terciaria. La hemoglobina, por ejemplo, es un tetramero 
(«cuatro partes»). Como muestra la Figura 3.1 4b, la protema 
completa consiste en dos copias de dos polipeptidos distintos. 
Las protemas que solo estan compuestas por un polipeptido 
carecen de estructura cuaternaria. 

La Tabla 3.3 resume los cuatro niveles de estructura pro- 
teica, con la hemoglobina como ejemplo. O El aspecto clave 
a destacar es que la estructura proteica es jerarquica. La es- 
tructura cuaternaria se basa en la estructura terciaria, que a su 
vez depende parcialmente de la estructura secundaria. Las tres 
estructuras de nivel superior dependen de la estructura prima- 
ria. O Debenas ser capaz de describir los elementos de las es- 
tructuras primaria, secundaria, terciaria y cuaternaria de la 
protema Cro mostrada en la Figura 3.14a. (Comprueba el 
ejercicio con la informacion acerca de la hemoglobina ofre- 
cida en la Tabla 3.3.) 

La tabla resumen y la argumentation precedente tienen dos 
mensajes importantes. En primer lugar, la combinacion de los 



niveles primario, secundario, terciario y cuaternario de estruc- 
tura es la responsable de la magmfica diversidad de formas y 
tamanos de las protemas. En segundo lugar, la mayoria de los 
elementos de la estructura proteica se basa en los pliegues de 
las cadenas de polipeptidos. ^Ocurren espontaneamente estos 
pliegues? <iQue sucede si se alter an los pliegues normales? 

Los pliegues y su funcion 

Si pudieras sintetizar uno de los polipeptidos de la hemoglobina 
a partir de los aminoacidos individuales, y pusieras la cadena 
resultante en agua, se doblarfa espontaneamente en la forma de 
la estructura terciaria mostrada en la Tabla 3.3. Este resultado 
parece poco intuitivo. Como una protema no plegada tiene mu- 
chas mas formas de moverse, su entropia es mucho mayor que 
en la version plegada. Los pliegues son espontaneos en muchos 
casos, no obstante, debido a que los enlaces y las fuerzas de Van 
der Waals que ocurren permiten que la molecula plegada sea 
mucho mas estable energeticamente que la molecula desple- 
gada. Asi pues, el plegamiento puede liberar la suficiente ener- 
gia libre como para ser exergonico y ocurrir espontaneamente. 

El plegamiento tambien es esencial para la funcion de una 
protema completa. Este punto fue subrayado en un conjunto 
clasico de experimentos por parte de Christian Anfinson y sus 
colaboradores en la decada de 1950. Anfinson estudio una 
protema llamada ribonucleasa, presente en muchos organis- 
mos. La ribonucleasa es una enzima que rompe los polfmeros 
de acido ribonucleico. Anfinson descubrio que la ribonucleasa 
puede ser desplegada, o desnaturalizada, tratandola con 
compuestos que rompen los enlaces de hidrogeno y los puen- 
tes disulfuro (Figura 3.15). La ribonucleasa desnaturalizada 
no funcionaba bien, ya que no podia romper los acidos nuclei- 
cos. Esto no es sorprendente, ya que la funcion de una protef- 
na depende de su estructura. 

Cuando Anfinson elimino los agentes desnaturalizadores, 
no obstante, la molecula volvio a plegarse y a funcionar bien. 



(a) Protema Cro, un dimero. 



(b) Hemoglobina, un tetramero. 






FIGURA 3.1 4 Las estructuras cuaternarias de las protemas estan formadas por multiples polipeptidos. Estos son 
diagramas de lazos,que representan la secuencia primaria como una cinta o lazo.(a) La protema Cro es un dimero 
(consiste en dos polipeptidos). Los polipetidos son identicos en este caso, pero aqui estan coloreados en verde y amarillo. 
(b) La hemoglobina es un tetramero (consiste en cuatro polipeptidos). Esta compuesta por dos copias de dos 
polipeptidos. Los polipeptidos amarillo y morado son identicos, igual que el azul y el verde. 

O EJERCICIO Marca la lamina plegada /3, que mantiene unido al dimero Cro. 
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TAB LA RESUMEN 3.3 Estructura de las protemas 



Nivel 



Description 



Estabilizado por: 



Ejemplo: hemoglobina 



Primario Secuencia de aminoacidos 

de un polipeptido 



Secundario Formacion de helices a y laminas 
plegadas |3 en un polipeptido 



Terciario Forma tridimensional global de un 

polipeptido (incluye la contribucion 
de las estructuras secundarias) 



Cuaternario Forma producida por combinaciones 
de polipeptidos (es decir, 
combinaciones de estructuras 
terciarias) 



Enlaces peptidicos 



Enlaces de hidrogeno entre grupos 
del esqueleto peptidico;asi pues, 
depende de la estructura primaria 

Enlaces y otras interacciones entre 
grupos R, o entre grupos R y el 
esqueleto peptidico; por tanto, 
depende de la estructura primaria 



Enlaces y otras interacciones entre 
grupos R,y entre esqueletos 
peptidicos de distintos polipeptidos; 
por tanto, depende de la estructura 
primaria 



Gly 




Ser 




Asp 




Cys 



Una de las 
subunidades 
de la hemoglobina 



Hemoglobina, 
compuesta por 
cuatro 
subunidades 
polipeptidicas 




O EJERCICIO Marca las estructuras secundarias en la estructura terciaria, y las estructuras terciarias en la estructura cuaternaria. 



Estos experimentos confirmaron que el plegamiento es esen- 
cial para una funcion normal. 

Trabajos mas recientes han demostrado que en las celulas, 
el plegamiento esta facilitado por protemas especfficas llama- 
das chaperonas moleculares. Muchas de estas pertenecen a 
una familia de moleculas denominada «protemas del shock 
por calor». Estos compuestos se producen en grandes cantida- 
des cuando las celulas se exponen a altas temperaturas o a 
otros tratamientos que provocan que las protemas pierdan su 
estructura terciaria. Las protemas del shock por calor acele- 



ran que las protemas se vuelvan a plegar hasta su forma nor- 
mal despues de ser desnaturalizadas. 

En resumen, la funcion de una protema depende de su 
forma. En la mayoria de los casos, la forma final de una pro- 
tema depende de su plegamiento. Para retomar este punto, el 
Cuadro 3.1 investiga el modo en que un cambio de la forma 
de la protema prion de los mamiferos convierte a moleculas 
normales en protemas anormalmente plegadas. Los priones 
mal plegados hacen que el cerebro de los seres humanos y de 
otros mamiferos se desintegre. 



Ribonucleasa plegada Ribonucleasa desnaturalizada (desplegada) 




FIGURA 3.1 5 Las protemas estan plegadas en su forma normal y activa. (a) La estructura terciaria de la ribonucleasa 
esta definida fundamentalmente por cuatro enlaces disulfuro, mostrados en amarillo. La estructura primaria de la protema 
se representa con el lazo verde. (b) Cuando se rompen los enlaces disulfuro y varios enlaces no covalentes, la protema se 
desnaturaliza (se despliega). 
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Priones 



En las ultimas decadas, muchos estudios 
senalan a ciertas protemas como agentes 
infecciosos,causantes de enfermedades. 
Estas protemas se llaman priones, o par- 
ticulas infecciosas protemicas.^De donde 
vienen y como actuan? 

Segun la hipotesis de los priones ela- 
borada por Stanley Prusiner, las protemas 
infecciosas son formas mal plegadas de 
protemas normales presentes en indivi- 
duos sanos. No obstante, la forma infec- 
ciosa y la normal no se diferencian necesa- 
riamente en su secuencia de aminoacidos. 
Por el contrario, sus formas son radical- 
mente diferentes.Ademas,la forma infec- 
ciosa de una protema puede hacer que 
otras moleculas de protemas normales 
cambien su forma a la variante alterada. 

La Figura 3.16 ilustra las diferencias 
de forma observadas en la variante nor- 
mal e infecciosa del primer prion descrito. 
La molecula de la Figura 3.16a se deno- 
mina «proteina-prion» (PrP) y es un com- 
ponente normal de las celulas de los ma- 
miferos. Las versiones mutantes de esta 



protema, como la que muestra la Figura 
3.16b, se encuentran en una gran varie- 
dad de especies, y provocan una familia 
de enfermedades conocidas como ence- 
falopatias espongiformes (literalmente, 
«enfermedades del cerebro en esponja»). 
Los hamsteres, las vacas, las cabras y las 
personas afectadas por estas enfermeda- 
des sufren una degeneracion masiva en 
el cerebro. El ganado padece la «enferme- 
dad de las vacas locas»; ovejas y cabras 



(a) Protema prionica normal. 



presentan scrapie o escrapie (llamada asi 
porque sufren un picor tan fuerte que se 
arrancan la lana o el pelo); las personas 
sufren kuru o la enfermedad de Creutz- 
feldt-Jakob. Aunque algunas encefalopa- 
tias espongiformes pueden heredarse,en 
muchos casos la enfermedad se trans- 
mite cuando los individuos comen teji- 
dos que contienen la forma infecciosa de 
la PrP.Todas las enfermedades producidas 
por priones son mortales. 



(b) Protema prionica mal plegada. 




FIGURA 3.16 Los priones son protemas mal plegadas. Modelo de lazos de (a) una 
protema prionica normal y (b) la variante mal plegada que causa la enfermedad de las vacas 
locas en el ganado. La estructura secundaria se representa mediante espirales (helices a) y 
flechas (laminas plegadas /3). 



Una vez descritas la estructura de las protemas y como se 
pliegan, analizaremos en detalle su funcion como catalizado- 
res. La diversidad en su estructura y reactividad qumiica ex- 
plica por que las protemas son los catalizadores mas diversos 
conocidos. 

Comprueba si lo has entendido 



3.5 Enzimas. Introduction a la catalisis 



De todas las funciones que realizan las protemas en las celu- 
las, la catalisis podria ser la mas importante. Para entender 
por que, recuerda del Capftulo 2 que son los cambios de ener- 
gia potencial y la entropfa los que determinan si una reaccion 
es espontanea. Las reacciones qufmicas espontaneas no son 
necesariamente rapidas, no obstante. La reaccion que con- 
vierte al hierro en oxido es exotermica y espontanea, pero 
muy lenta. La mayorfa de las reacciones qufmicas de las celu- 
las no es lo suficientemente rapida para los requisitos de la 
vida a menos que este presente un catalizador. 

Para apreciar como funcionan las enzimas, es crucial cono- 
cer bien los factores que limitan la velocidad de las reacciones 
qufmicas. La velocidad de reaccion depende de como se rom- 
pen y recrean los enlaces qufmicos implicados. Recuerda del 
Capftulo 2 que las reacciones suceden cuando los reactantes 
(1) se juntan en una orientacion precisa, y (2) tienen suficiente 
energia cinetica para veneer la repulsion entre los electrones 
que contactan cuando se forman los enlaces. En parte, el mo- 
tivo por el que las enzimas son tan eficaces como catalizadores 
es que juntan las moleculas reactantes (llamadas sustratos) en 
una orientacion precisa, de modo que los electrones implica- 
dos en la reaccion puedan interaccionar. Pero las enzimas tam- 
bien pueden afectar a la cantidad de energia cinetica que los 
reactantes deben tener para que se produzca la reaccion. Para 
entender por que, es fundamental tener en cuenta que una co- 
lision entre reactantes crea una mezcla de viejos y nuevos enla- 



Si entiendes que... O 

• Las protemas tienen hasta cuatro niveles de estructura. 

• La estructura primaria consiste en la secuencia de 
aminoacidos. 

• La estructura secundaria es el resultado de las interacciones 
entre atomos del esqueleto peptidico del mismo 
polipeptido, y forma estructuras como las helices a y las 
laminas plegadas p. 

• La estructura terciaria es una consecuencia de los enlaces y 
otras interacciones entre grupos R, o entre grupos R y el 
esqueleto peptidico de un polipeptido, y produce pliegues 
distintivos. 

• La estructura cuaternaria aparece cuando multiples 
polipeptidos interaccionan para formar una unica protema. 

Deben'as ser capaz de... O 

1) Dibujar una protema inventada. 

2) Describir los elementos de su estructura, desde la primaria 
hasta la cuaternaria. 
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Numero relativo de atomos o moleculas 



FIGURA 3.1 7 Los atomos y las moleculas tienen mas energia 
cinetica con temperaturas altas que con temperaturas bajas. 

O EJERCICIO Ahade una h'nea vertical a dos tercios del recorrido 
del eje de abscisas.Marca esta h'nea como «energia de activacion 
para la reaccion». Con temperaturas bajas y altas, £que moleculas 
tienen suficiente energia cinetica como para que se produzca la 
reaccion? 

ces llamada estado de transicion. La cantidad de energia libre 
necesaria para llegar al estado de transicion se llama energia 
de activacion de la reaccion. Las reacciones tienen lugar 
cuando los reactantes tienen suficiente energia cinetica para 
alcanzar el estado de transicion. La energia cinetica de las mo- 
leculas, a su vez, depende de su temperatura (Figura 3.17). 
Por este motivo, las reacciones quimicas suelen ser mas rapi- 
das a temperaturas mas altas, como senalaba el Capitulo 2. 

La Figura 3.18 muestra un grafico de los cambios de ener- 
gia libre que tienen lugar durante una reaccion qmmica. En 
este grafico, AG indica el cambio global de energia libre de la 
reaccion, es decir, la energia de los productos menos la ener- 
gia de los reactantes. En este caso, los productos tienen menor 
energia potencial que los reactantes, lo que significa que la 
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FIGURA 3.18 Variacion de la energia libre durante una reaccion 
qmmica. Variaciones de energia libre que suceden durante una 
reaccion hipotetica entre un atomo A y una molecula que contiene 
los atomos B y C. La reaccion global seria A + BC 5 AB + C. £ a es la 
energia de activacion de la reaccion, y AG es la variacion global 
de la energia libre. 

O EJERCICIO Este grafico muestra una reaccion exergonica. Dibuja 
el mismo grafico para una reaccion endergonica. 



reaccion es exotermica. Pero como la energia de activacion de 
esta reaccion, simbolizada por £ a , es alta, la reaccion seria 
muy lenta. Cuanto mas inestable sea el estado de transicion, 
mas alta sera la energia de activacion y menos probable que la 
reaccion ocurra rapidamente. 

La velocidad de reaccion, entonces, depende de la energia 
cinetica de los reactantes y la energia de activacion de esa 
reaccion concreta, lo que significa la energia libre del estado 
de transicion. Si la energia cinetica de las moleculas partici- 
pantes es alta, es probable que sus colisiones moleculares pro- 
voquen reacciones completas. 

En muchos casos, los electrones de las moleculas en el es- 
tado de transicion pueden estabilizarse cuando interaccionan 
con otro ion, atomo o molecula. Cuando esto ocurre, la ener- 
gia de activacion necesaria para la reaccion disminuye, y la ve- 
locidad de reaccion aumenta. Una sustancia que disminuya la 
energia de activacion de una reaccion y aumente la velocidad 
de reaccion se denomina catalizador. Es importante destacar 
que un catalizador no se consume en una reaccion quimica, in- 
cluso aunque participe en la reaccion. La composicion del ca- 
talizador es exactamente igual antes y despues de la reaccion. 

La Figura 3.19 muestra como los catalizadores disminuyen 
la energia de activacion de una reaccion reduciendo la energia 
libre del estado de transicion. Observa que la presencia de un 
catalizador no afecta al cambio global de energia, AG, ni cam- 
bia la energia de los reactantes ni de los productos. Un catali- 
zador solo cambia la energia libre del estado de transicion. 

La mayoria de las enzimas son bastante especificas en 
cuanto a su actividad: pueden catalizar solo una reaccion, dis- 
minuyendo la energia de activacion necesaria, y muchas son 
increiblemente eficientes. La mayor parte de las reacciones im- 
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FIGURA 3.1 9 Un catalizador cambia la energia de activacion de 
una reaccion. Perfil de energia para la misma reaccion mostrada 
en la Figura 3.1 8, pero con un catalizador presente. Incluso aunque 
la barrera de energia para la reaccion, £ a , sea mucho mas baja,AG no 
cambia. 

O PREGUNTA ^Puede un catalizador hacer que una reaccion no 
espontanea suceda espontaneamente? 

O EJERCICIO Vuelve a la Figura 3.1 7 y anade otra h'nea vertical a 
un tercio del recorrido del eje horizontal. Marca esta h'nea como 
«energi'a de activacion para la reaccion con un catalizador». Marca 
las moleculas que tengan suficiente energia para sufrir la reaccion 
con un catalizador pero no sin un catalizador. 
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portantes en Biologfa no se producen, o lo hacen a una veloci- 
dad imperceptible, sin un catalizador. Por el contrario, una 
unica molecula de la enzima anhidrasa carbonica puede cata- 
lizar mas de 1.000.000 de reacciones por segundo. No es in- 
frecuente que las enzimas aceleren las reacciones un millon 
de veces; algunas hacen que las reacciones sucedan billones de 
veces mas rapido que sin un catalizador. 

En resumen, las enzimas unen a los reactantes en una 
orientacion precisa y estabilizan los estados de transicion. Los 
catalizadores proteicos son importantes porque aceleran las 
reacciones qufmicas importantes para la vida. Entonces, surge 
la siguiente pregunta: <;c6mo ejercen su funcion las enzimas? 

£C6mo funcionan las enzimas? 

La hipotesis inicial respecto al funcionamiento de las enzimas 
fue propuesta por Emil Fischer en 1894. Segun el modelo de 
Have y cerradura de Fischer, las enzimas son estructuras rigi- 
das, analogas a una cerradura. Las Haves son los sustratos que 
encajan en la cerradura primero y despues reaccionan. 

Varias ideas importantes de este modelo han resistido el 
paso del tiempo. Por ejemplo, Fischer estaba en lo cierto al 
proponer que las enzimas acercan los sustratos en una orienta- 
cion precisa que hace mas probables las reacciones. Su modelo 
tambien explicaba correctamente por que la mayoria de las en- 
zimas solo pueden catalizar una reaccion especifica. La especi- 
ficidad enzimatica es el resultado de la geometrfa y las propie- 
dades qufmicas de los lugares donde se unen los sustratos. 

A medida que los investigadores fueron poniendo a prueba 
y ampliando el modelo de Fischer, la localizacion donde se 
unen y reaccionan los sustratos paso a denominarse el lugar 
activo de la enzima. El lugar activo es donde ocurre realmente 
la catalisis. Cuando se dispuso de tecnicas para estudiar la es- 
tructura tridimensional de las enzimas, se observo que estas 
suelen ser muy grandes respecto a los sustratos, y basicamente 
globulares, y que el lugar activo esta en una hendidura o cavi- 
dad dentro de la forma globular. La enzima hexoquinasa, por 
ejemplo, que esta actuando ahora mismo en casi todas las ce- 



lulas de tu cuerpo, es un buen ejemplo. (Muchas enzimas tie- 
nen nombres acabados en -asa.) Como muestra la parte iz- 
quierda de la Figura 3.20, el lugar activo de la hexoquinasa es 
una pequena muesca en una enzima grande y con forma de 
media luna. 

A medida que aumento el conocimiento sobre las enzimas, 
no obstante, el modelo de Fischer se modifico. El cambio mas 
importante, quiza, se baso en el descubrimiento de que las en- 
zimas no son rigidas y estaticas, sino flexibles y dinamicas. De 
hecho, muchas enzimas sufren un cambio significativo en su 
forma, o su conformation, cuando las moleculas reactantes se 
unen al lugar activo. Este cambio conformacional, llamado 
encaje inducido, puede observarse en la molecula de hexoqui- 
nasa, en la parte derecha de la Figura 3.20. Cuando la hexo- 
quinasa se une a su sustrato (el azucar glucosa) la enzima se 
mueve hacia el lugar activo. 

Ademas, investigaciones recientes han aclarado la naturaleza 
de la Have de Fischer. Cuando una o mas moleculas del sustrato 
penetran en el lugar activo, se mantienen en ese sitio mediante 
enlaces de hidrogeno y otras interacciones electricas con los 
aminoacidos del lugar activo. Una vez unido el sustrato, uno o 
mas grupos R del lugar activo desempenan su papel. El grado 
de interaction entre el sustrato y la enzima aumenta y alcanza 
un maximo cuando se forma el estado de transicion. Asi pues, 
la Have de Fischer es realmente el estado de transicion. 

O Las interacciones con los grupos R en el lugar activo es- 
tabilizan el estado de transicion y disminuyen asi la energfa de 
activation necesaria para que se produzca la reaccion. A nivel 
atomico, los grupos R que tapizan el lugar activo pueden for- 
mar breves enlaces covalentes que ayudan a transferir atomos 
o grupos de atomos de un reactante a otro. Mas a menudo, la 
presencia de grupos R acidos o basicos permite a los reactan- 
tes perder o ganar un proton con mas facilidad. 

La Figura 3.21 muestra un ejemplo concreto de la interac- 
cion entre un sustrato y el lugar activo. Los recuadros muestran 
un sustrato encajando en el lugar activo de la enzima denomi- 
nada ribonucleasa (la misma enzima que se desnaturalizaba en 
la Figura 3.15). Observa que una vez que el sustrato esta 



Sustrato 

(glucosa) 



Enzima 

(hexoquinasa) 




Cuando el sustrato se une 
al lugar activo de la 
enzima, la enzima cambia 
ligeramente de forma. 
Este «ajuste inducido» 
hace que el sustrato 
encaje mejor en el 
lugar activo. 



FIGURA 3.20 Las moleculas reactantes se unen en lugares especificos de una enzima. Las moleculas reactantes (en 
rojo) encajan en un sitio preciso, llamado el lugar activo, en la enzima verde. En la enzima aqui mostrada y en muchas 
otras, la union hace que la proteina cambie de forma. 

O EJERCICIO Marca el lugar activo de la enzima de la izquierda. 
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LOS GRUPOS R DEL LUGAR ACTIVO DE UNA ENZIMA 
ESTABILIZAN EL ESTADO DE TRANSICION 
DE UN SUSTRATO 

1. El lugar activo de una 
enzima esta vacio (se 
muestran tres de los 
grupos R del lugar 
activo). 




2. El sustrato 
(molecula de RNA) se 
une al lugar activo. Un 
proton del sustrato se 
transfiere al grupo R-1 
del lugar activo. 



3. El estado de 
transicion se estabiliza 
mediante el grupo R-2 
(una interaccion entre 
O- y N+H 3 ); se 
transfiere un proton del 
grupo R-3 al sustrato, 
partiendolo en dos. 



4. Tras varios pasos 
mas, incluyendo una 
reaccion entre una 
molecula de agua y el 
grupo fosfato, las 
moleculas del 
producto abandonan 
el lugar activo. 



FIGURA 3.21 Los grupos R del lugar activo de una enzima 
estabilizan el estado de transicion. Parte de la secuencia de la 
reaccion que tiene lugar cuando la enzima ribonucleasa cataliza 
una reaccion que divide a un sustrato en dos.Observa con que 
precision encaja el sustrato en el lugar activo y como unos pocos 
grupos R de la enzima estan implicados en los pasos cruciales de la 
reaccion. 



unido, los grupos R del lugar activo interaccionan con el sus- 
trato para formar el estado de transicion y que la reaccion 
proceda. Q Deberias ser capaz de analizar la Figura 3.21 e 
identificar dos reacciones acido-base que tengan lugar en el 
lugar activo y estabilicen el estado de transicion. 

Mediante diversos mecanismos, las enzimas aumentan la 
velocidad de reaccion uniendo los sustratos y disminuyendo 
la energia necesaria para formar el estado de transicion. No 
obstante, los productos de la reaccion tienen mucha menos 
afinidad por el lugar activo que los reactantes o el estado de 
transicion. Por lo tanto, son liberados de la enzima en cuanto 
se forman. 

La Figura 3.22 resume estos principios. La catalisis enzima- 
tica puede contemplarse como un proceso de tres pasos: 

1. Iniciacion.Las enzimas orientan a los reactantes con preci- 
sion porque se unen a sitios especfficos del lugar activo, en 
vez de encontrarse ocasionalmente de forma aleatoria. 

2. Facilitation del estado de transicion. La union induce la 
formacion del estado de transicion. En algunos casos, el es- 
tado de transicion se estabiliza gracias a un cambio de 
forma de la enzima. La interaccion entre el sustrato y los 
grupos R del lugar activo de la enzima disminuye la ener- 
gia de activacion necesaria para la reaccion. Como resul- 
tado, dentro del lugar activo del catalizador mas moleculas 
del reactante tienen la suficiente energia cinetica como para 
alcanzar esta energia de activacion reducida. Asi pues, la 
reaccion catalizada se produce con mucha mas rapidez que 
la reaccion sin catalizar. 

3. Termination. Los productos de la reaccion tienen mucha 
menos afinidad por el lugar activo que el estado de transi- 
cion. Asf pues, la union termina, la enzima vuelve a su con- 
formation original, y los productos son liberados. 

El modelo de Fischer ha inspirado abundantes y fructfferas 
investigaciones acerca del mecanismo de la action enzimatica. 
O Deberias ser capaz de completar las siguientes frases: 

1. Las enzimas aumentan la velocidad de reaccion 



_y reduciendo la energia de activacion. 



2. La energia de activacion disminuye porque las enzimas de- 

sestabilizan los enlaces del reactante, estabilizan el 

, favorecen reacciones acido-base, y/o cambian el 



mecanismo de la reaccion mediante enlaces covalentes. 

3. La especificidad enzimatica se basa en la forma del lugar 

activo y las propiedades qufmicas de los 

del lugar activo. 

4. En las enzimas, como en muchas moleculas, la funcion de- 
pende de la , 

£Trabajan solas las enzimas? Para que una enzima fun- 
cione bien, a menudo se necesitan otros atomos y moleculas 
que no pertenecen a la estructura primaria de la enzima. Estos 
cofactores enzimaticos pueden ser (1) iones metalicos como el 
Zn 2+ (cine) o Mg 2+ (magnesio), o bien (2) pequenas moleculas 
organicas llamadas coenzimas.En muchos casos, el cofactor se 
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UN MODELO DE ACCION ENZIMATICA 



Sustratos 



Enzima 



V 



B— C 



1 . Initiation: los reactantes se 
unen al lugar activo de una 
manera especifica, formando 
el complejo enzima-sustrato. 



A----B----C 
Estado de transicion 



La forma cambia 



2. Facilitation del estado de 
transicion: las interacciones entre 
la enzima y el sustrato disminuyen 
la energia de activation necesaria. 



A— B 



Productos 



3. Terminacion: los productos tienen 
menos afinidad por el lugar activo y 
se liberan. La enzima no se modifica 
tras la reaccion. 



FIGURA 3.22 La accion enzimatica puede analizarse como un proceso de tres fases. 



une al lugar activo y se cree que desempena un papel esencial 
en la estabilizacion del estado de transicion durante la reac- 
cion. Por lo tanto, la presencia del cofactor es esencial para la 
catalisis. Para aclarar este punto, considera que muchas de las 
vitaminas de la dieta son necesarias para producir cofactores 
enzimaticos. Los deficits de vitaminas causan deficiencias de 
cofactores enzimaticos. La falta de cofactores, a su vez, altera 
el funcionamiento enzimatico normal y provoca enfermedades. 
Por ejemplo, la tiamina (vitamina B x ) es necesaria para fabri- 
car un cofactor enzimatico llamado tiamina pirofosfatasa, im- 
prescindible para tres enzimas distintas. La ausencia de tia- 
mina en la dieta reduce notablemente la actividad de esas 
enzimas y provoca una serie de trastornos cardiacos y del sis- 
tema nervioso llamados conjuntamente « beriberi ». 

Ademas, la mayoria de las enzimas esta regulada por mo- 
leculas que no pertenecen a la enzima. Una enzima esta activa 
o inactiva, dependiendo de la presencia o ausencia de molecu- 
las que modifican de algun modo la estructura proteica. En al- 
gunos casos, la catalisis se inhibe cuando una molecula de ta- 
mano y forma similar a los del sustrato (o sustratos) se une al 
lugar activo. Este proceso se llama inhibition competitiva,por- 
que la molecula en cuestion compite con los sustratos para ac- 
ceder al lugar activo de la enzima (Figura 3.23a). En otros 
casos, una molecula reguladora se une en un lugar distinto del 
lugar activo. Este tipo de regulation se llama regulation alos- 
terica (« estructura diferente») porque la molecula implicada no 
afecta directamente al lugar activo. Por el contrario, su union 
cambia la forma de la enzima de tal manera que el lugar activo 
se hace accesible o inaccesible (Figura 3.23b). En los proximos 
capftulos se ofreceran ejemplos detallados de como las molecu- 
las reguladoras modifican la actividad de enzimas concretas. 

(m?) ^^^^^^^^^^^^ en www.masteringbio.com 
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iQue limita la velocidad de la catalisis? A lo largo de las 
decadas posteriores a la publication del modelo de Fischer, 
la mayor parte de la investigation sobre enzimas se centro 
en la velocidad de la accion enzimatica, o lo que los biologos 
llaman la cinetica enzimatica. Los investigadores observaron 
que, cuando la cantidad de producto producida por segundo 



(indicativa de la velocidad de reaccion) se representa en fun- 
cion de la concentracion de sustrato, resulta una grafica como 
la que muestra la Figura 3.24. Cuando la concentracion de 
sustrato es baja, la velocidad de una reaccion enzimatica 
aumenta de forma lineal. A medida que aumenta la concentra- 
cion de sustrato, no obstante, el aumento de la velocidad se 
hace mas lento. Finalmente, la velocidad de reaccion se esta- 
biliza en una velocidad maxima. Este patron contrasta llama- 
tivamente con el de las reacciones no catalizadas, en las que la 
velocidad de reaccion tiende a mostrar un aumento lineal pro- 
porcional a la concentracion de sustrato. La «cinetica de satu- 
racion», no lineal, de las reacciones catalizadas por enzimas, 
se tomo como una prueba solida de que el complejo enzima- 
sustrato propuesto por Fischer existe realmente. La idea era 
que en algun momento los lugares activos no pueden aceptar 
ya los sustratos con mas rapidez, independientemente de la 
concentracion de sustrato. Expresado de otro modo, la veloci- 
dad de reaccion se estabiliza porque se estan utilizando todas 
las moleculas posibles de la enzima. 

Es importante tener en cuenta, sin embargo, que aunque la 
forma global de la curva sea similar para todas las enzimas, su 
position cambia. En las enzimas con alta afinidad por el sus- 
trato, la curva esta desplazada a la izquierda. Esto significa que 
las concentraciones de sustrato no tienen que ser muy altas para 
que estas enzimas trabajen a la maxima velocidad. En las enzi- 
mas con menor afinidad por el sustrato, no obstante, la curva 
esta desplazada a la derecha. Esto significa que las concentracio- 
nes de sustrato tienen que ser mucho mas altas antes de que una 
enzima pueda catalizar las reacciones a la velocidad maxima. 

Asi pues, la velocidad de una enzima depende en parte de 
la concentracion de sus sustratos (puede tener uno o mas) y en 
parte de su afinidad intrinseca por los sustratos. El procesa- 
miento del etanol (el ingrediente activo de las bebidas alcoho- 
licas) en el higado de las personas es un ejemplo de estos con- 
ceptos. El etanol es un veneno que se degrada en dos pasos 
catalizados por enzimas. En primer lugar, el etanol se con- 
vierte en acetaldehido (CH 3 CHO). A continuation, el acetal- 
dehfdo se convierte en acido acetico (CH 3 COOH), una mole- 
cula inocua responsable del peculiar «picor» del vinagre. Las 
personas tienen dos versiones de la enzima que cataliza la se- 
gunda reaccion. Una version de la enzima trabaja rapida- 
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(a) La inhibition competitiva bloquea d i recta m en te el lugar active 



Inhibidor 
competitivo 

Sustrato 



Enzima 




Cuando la molecula 
reguladora se une 
al lugar activo 
de la enzima, el 
sustrato no puede 
unirse 



(b) En la regulation alosterica, la molecula reguladora se une en un sitio distinto del lugar activo. 



Sustrato 



Enzima 

Molecula 
reguladora 




Activando la enzima 



Inactivando la enzima 



Cuando la molecula 
reguladora se une 
en un lugar distinto 
de la enzima, induce 
un cambio de forma 
que hace que el 
lugar activo sea 
accesible al 
sustrato (izquierda) 
o inaccesible 
(derecha) 



FIGURA 3.23 La actividad enzimatica esta regulada con precision. Las enzimas se «encienden» o «apagan» cuando se 
unen moleculas concretas. 



Velocidad maxima de la reaction 
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Concentracion de sustrato 



FIGURA 3.24 Cinetica de una reaccion enzimatica. La forma 
general de esta curva es la caracteristica de las reacciones 
catalizadas por enzimas. 

O EJERCICIO Marca la parte del grafico en la que (1) la reaccion es 
mas sensible a los cambios de concentracion del sustrato, y (2) 
todos o casi todos los lugares activos estan ocupados. 



mente, y la otra, mucho mas despacio. En algunas personas, 
la version rapida de la enzima tiene un cambio en un solo ami- 
noacido de la secuencia primaria, que afecta al lugar activo. 
En estos individuos, la version rapida de la enzima esta com- 
pletamente inactivada, de modo que normalmente solo fun- 
ciona la version lenta. El acetaldehfdo debe alcanzar una con- 
centracion alta para que la version lenta de la enzima trabaje 
a velocidad maxima. En estos individuos, el acetaldehfdo al- 
canza concentraciones lo suficientemente altas en la corriente 
sangufnea como para provocar incomodos sfntomas, inclu- 
yendo taquicardia y enrojecimiento cutaneo. Las personas que 
carecen de la version rapida de la enzima tienen una toleran- 
cia practicamente nula a las bebidas alcoholicas. Beber etanol, 
incluso una pequena cantidad, hace que se sientan mal. 

£C6mo afectan las condiciones ffsicas a la funcion en- 
zimatica? Como la estructura enzimatica es crucial para su 
funcion, no es sorprendente que la actividad de una enzima 
sea sensible a los factores que alteren su estructura. En con- 
creto, la actividad de una enzima a menudo cambia drastica- 
mente segun la temperatura y el pH. La temperatura afecta al 
movimiento de la enzima, asi como a la energfa cinetica de sus 
sustratos; el pH afecta a la disposition y la carga de las cade- 
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nas laterales de los aminoacidos con grupos carboxilo o 
amino, y a la capacidad del lugar activo de participar en reac- 
ciones de transferencia de protones o electrones. 

<;Corroboran los datos estas afirmaciones? La Figura 3.25a 
muestra como cambia la actividad de una enzima en funcion 
de la temperatura. Se muestran los datos de la enzima glucosa 
6-fosfatasa, que en este instante te esta ayudando a producir 
energia util en las celulas, de dos especies de bacterias. Ob- 
serva que en las dos especies bacterianas mostradas, la enzima 
tiene una temperatura optima diferente (la temperatura a la 
que mejor funciona). Una de las especies vive en tu intestino, 
donde la temperatura esta cercana a los 40 °C, mientras que 
la otra vive en manantiales calientes, donde las temperaturas 
pueden rozar los 100 °C. La temperatura optima de la enzima 
refleja estos ambientes. Los dos tipos de bacterias tienen dis- 
tintas versiones de la enzima que se diferencian en su estruc- 



(a) Las enzimas de distintos organismos pueden funcionar mejor 
a distintas temperaturas. 
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(b) Las enzimas de distintos organismos pueden funcionar 
mejor con distintos pH. 
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FIGURA 3.25 Las enzimas tienen una temperatura y un pH 
optimos. Las enzimas son sensibles a los cambios de temperatura y 
pH. Ademas, las estructuras de las enzimas presentes en un 
organismo concreto permiten que ese organismo funcione bien a la 
(a) temperatura y (b) pH de su entorno. 



tura primaria. La seleccion natural (el proceso introducido en 
el Capftulo 1) ha favorecido distintas estructuras, con distin- 
tas funciones. Las enzimas son adaptaciones que permiten a 
cada especie vivir a distintas temperaturas. 

La Figura 3.25b establece el mismo principio para el pH. 
La enzima de este grafico, llamada chitinasa, protege a las ce- 
lulas bacterianas digiriendo una molecula presente en las pa- 
redes celulares de los hongos que comen bacterias. Los datos 
provienen de una especie bacteriana que vive en estanques aci- 
dos y otra especie que vive en el suelo donde hay palmeras. El 
organismo que habita un ambiente acido tiene una version de 
la enzima que funciona mejor a un pH bajo; el organismo que 
vive cerca de las palmeras tiene una version de la enzima que 
funciona mejor a un pH cercano al neutro. Las dos enzimas 
son sensibles a los cambios de pH, pero la version de la en- 
zima en cada especie tiene una estructura que la permite fun- 
cionar mejor al pH de su entorno. 

En resumen, la velocidad de una reaccion catalizada por 
una enzima no solo depende de la concentracion del sustrato 
y de la afinidad intrinseca de la enzima por el sustrato, sino 
tambien de la temperatura y el pH. La temperatura afecta al 
movimiento de sustratos y enzimas; el pH afecta a la forma y 
la reactividad enzimatica. 

Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... O 

• La mayoria de las proteinas son enzimas que hacen que 
determinadas reacciones quimicas sucedan rapidamente. 

• Las enzimas catalizan las reacciones por medio de un 
mecanismo consistente en tres pasos: 

Paso 1 : union de los reactantes de una forma precisa al 
lugar activo. 

Paso 2: facilitar el estado de transicion, reduciendo asi la 
energia de activacion necesaria para la reaccion. Este 
paso implica a menudo un cambio de forma de la 
enzima, resultando un «encaje inducido» entre el lugar 
activo y el sustrato. A menudo se requieren cofactores 
enzimaticos en este paso. 

Paso 3: liberacion de los productos,que no se unen 
estrechamente al lugar activo. 

• La actividad enzimatica esta controlada mediante 
regulacion alosterica o inhibicion competitiva. Las distintas 
enzimas funcionan a diferentes velocidades,y las enzimas 
son sensibles a los cambios de temperatura y pH. 

Deben'as ser capaz de... O 

1) Dibujar los tres pasos de la catalisis enzimatica. 

2) Anadir dibujos y notas que muestren la influencia de la 
inhibicion competitiva y la regulacion alosterica en estos 
pasos. 



£Fue una protema el primer ente vivo? 

La teoria de la evolucion qufmica sostiene que la vida co- 
menzo con una molecula capaz de copiarse a si misma. Este 
ente autorreplicante aumento en numero y formo una pobla- 
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cion de individuos. Despues, la poblacion empezo a evolucio- 
nar mediante la seleccion natural. 

Para que una molecula se copie a si misma rapidamente, 
debe haber sido capaz de catalizar las reacciones necesarias 
para el proceso de copia. El analisis de este capitulo de la es- 
tructura y la funcion proteica introduce una pregunta clave: 
<:fue una protema la primera molecula autorreplicante de la 
Tierra? 

Varias observaciones apuntan a que la respuesta a esta pre- 
gunta es afirmativa. Estudios experimentales han mostrado 
que los aminoacidos eran probablemente muy abundantes en 
el caldo prebiotico, y que podrian haberse polimerizado y for- 
mado pequenas protemas. Ademas, las protemas son los cata- 
lizadores mas eficientes conocidos, y una molecula autorrepli- 



cante tiene que actuar como un catalizador durante el ensam- 
blaje y la polimerizacion de su copia. Estas observaciones apo- 
yan la hipotesis de que la molecula autorreplicante fue un po- 
lipeptido. Ciertamente, varios laboratories que trabajan en la 
actualidad para crear vida se han centrado en sintetizar una 
protema autorreplicante. 

Sin embargo, hasta ahora no han tenido exito los intentos 
de simular el origen de la vida con protemas. La mayoria de 
los investigadores del origen de la vida es cada vez mas escep- 
tica acerca de la hipotesis de que la vida empezo con una pro- 
tema. Su razonamiento es que, para hacer una copia de algo, 
se necesita un molde o una plantilla. Las protemas no pueden 
llevar esta informacion. Los acidos nucleicos, por el contrario, 
si pueden. Como lo hacen es el objeto del Capitulo 4. 



I 



Repaso del capitulo 



I 



RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 



O Las protemas estan compuestas de aminoacidos. Los aminoaci- 
dos tienen distintas estructuras y funciones porque la composi- 
tion de sus cadenas laterales es diferente. 

Una vez formados los monomeros, como los aminoacidos, el si- 
guiente paso crucial de la evolution qmmica es la polimerizacion 
para formar macromoleculas. Los investigadores han observado 
formation de polipeptidos con la polimerizacion de aminoacidos 
en particulas de barro. En las protemas, los aminoacidos estan 
unidos mediante un enlace peptidico entre el grupo carboxilo de 
un aminoacido y el grupo amino de otro aminoacido. 

Deberias ser capaz de dibujar un aminoacido generico y un en- 
lace peptidico. Deberias tambien ser capaz de explicar por que al- 
gunos grupos R de aminoacidos son solubles en agua y otros no, 
y por que algunos grupos R son reactivos y otros no. Q 
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O Las protemas tienen una estructura muy variable. La estructura 
proteica se puede analizar en cuatro niveles que componen una 
jerarqma. Estos son la secuencia de aminoacidos, las subestructu- 
ras llamadas helices a y laminas plegadas /3, las interacciones 
entre aminoacidos que determinan la forma global de la protema, 
y las combinaciones de protemas individuales que componen 
grandes moleculas de varias unidades. 

La estructura primaria de una protema, o secuencia de amino- 
acidos, es la responsable de la mayoria de sus propiedades qui- 
micas. Las interacciones entre los grupos carboxilo y amino del 
mismo esqueleto peptidico forman las estructuras secundarias, 
estabilizadas principalmente por enlaces de hidrogeno. Las inter- 
acciones entre los grupos R de un mismo polipeptido y entre los 
grupos R y el esqueleto peptidico permiten que la protema se 
pliegue de una forma caracteristica. Una protema completa fre- 
cuentemente consiste en varios polipeptidos diferentes, unidos 
entre si. 

Deberias ser capaz de dibujar un mapa conceptual (veanse Bio- 
Habilidades 6) que relacione los cuatro niveles de la estructura 
proteica entre si y con la funcion de las protemas como cataliza- 
dores. Deberias ser capaz de describir como las variaciones en 



cada uno de los cuatro niveles de estructura proteica pueden afec- 
tar a la funcion de una protema. Q 

O Las protemas tienen muchas funciones. En las celulas, la mayoria 
de las protemas son enzimas que actuan como catalizadores. Las 
reacciones qmmicas son mucho mas rapidas cuando estan catali- 
zadas por enzimas. Durante la catalisis enzimatica, los reactantes 
se unen al lugar activo de una enzima de tal manera que permite 
que la reaccion sea eficiente. 

En los organismos, las protemas participan en la defensa, el mo- 
vimiento, los mensajes, el soporte estructural y el transporte de 
materiales. Ademas, son indudablemente el grupo mas diverso y 
eficiente de catalizadores conocido. Un catalizador acelera las re- 
acciones disminuyendo la energia de activacion necesaria, incluso 
aunque el catalizador en si mismo permanezca inalterado por la 
reaccion. Las enzimas son catalizadores proteicos que disminu- 
yen la energia de activacion estabilizando el estado de transition 
de la reaccion. 

Las reacciones catalizadas por enzimas suceden en un sitio 11a- 
mado « lugar activo » de la enzima. El lugar activo de cada tipo de 
enzima tiene unas propiedades qmmicas espetificas y un tamano 
y forma distintivos. Como grupo, las enzimas pueden catalizar 
muchos tipos de reacciones porque las estructuras qmmicas y fi- 
sicas de sus lugares activos son muy diversas. Esta diversidad se 
debe a la variedad de los aminoacidos y a los cuatro niveles de la 
estructura proteica. 

Muchas enzimas solo funcionan con la ayuda de cofactores. 
Ademas, practicamente toda la actividad enzimatica celular esta 
regulada por moleculas que se unen al lugar activo o a otros si- 
tios de la protema de tal modo que provocan un cambio de forma 
o tamano del lugar activo. La velocidad de la reaccion enzimatica 
depende de la concentration del sustrato, la afinidad por el sus- 
trato, el pH y la temperatura. 

Deberias ser capaz de dibujar un diagrama de energia para una 
reaccion qmmica con y sin catalizador, y relacionar el cambio de 
la energia de activacion con lo que sucede en el lugar activo 
de una enzima. Q 
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PREGUNTAS 



O Comprueba tus conocimientos 

1. iQue dos grupos funcionales estan presentes en todos los 

aminoacidos? 

a. Carbonilo y carboxilo. 

b. Amino y carbonilo. 

c. Amino e hidroxilo. 

d. Amino y carboxilo. 

2. En las protemas celulares hay 21 aminoacidos distintos. iQue 
diferencia a estas moleculas? 

a. La situacion del grupo carboxilo. 

b. La situacion del grupo amino. 

c. La composicion de sus cadenas laterales, o grupos R. 

d. Su capacidad para formar enlaces peptidicos. 

3. iQue determina la estructura primaria de un polipeptido? 

a. Su secuencia de aminoacidos. 

b. Los enlaces de hidrogeno que se forman entre los grupos 
carboxilo y amino de distintos residuos. 

c. Los enlaces de hidrogeno y otras interacciones entre cadenas 
laterales. 

d. El numero, la naturaleza y la disposicion de los polipeptidos 
que componen una protema. 

4. En un polipeptido, ^cual es el responsable principal de la 
estructura secundaria llamada helice a} 

a. La secuencia de aminoacidos. 



b. Los enlaces de hidrogeno que se forman entre los grupos 
carboxilo y amino de distintos residuos. 

c. Los enlaces de hidrogeno y otras interacciones entre cadenas 
laterales. 

d. El numero, la naturaleza y la disposicion de los polipeptidos 
que componen una protema. 

5. <;Que es el estado de transicion? 

a. El complejo formado cuando se rompen y rehacen enlaces 
covalentes durante una reaccion. 

b. El lugar donde se une una molecula de regulacion alosterica a 
una enzima. 

c. La interaccion entre reactantes con alta energfa cinetica, 
debida a la temperatura alta. 

d. La forma adoptada por una enzima que tiene una molecula 
inhibidora unida a su lugar activo. 

6. Por convencion, los biologos escriben la secuencia de 
aminoacidos de un polipeptido en la direction... 

a. De carboxi- a amino-terminal. 

b. De amino- a carboxi-terminal. 

c. De residuos polares a residuos no polares. 

d. De residuos cargados a residuos sin carga. 
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O Comprueba tu aprendizaje 

1. Explica el modelo de Have y cerradura de la actividad 
enzimatica. Asegurate de describir el papel que desempena el 
lugar activo de una enzima. 

2. Isoleucina, valina, leucina, fenilalanina y metionina son 
aminoacidos con cadenas laterales muy hidrofobas. Imagina que la 
section de una protema contiene una larga serie de estos residuos 
hidrofobos. ^Como crees que se comportaria esta parte de la 
protema cuando la molecula estuviera en una solution acuosa? 

3. Compara y contrasta la inhibition competitiva y la regulacion 
alosterica. 
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4. (iNecesitan energia las reacciones de polimerizacion o suceden 
espontaneamente? <Por que o por que no? 

5. Un mensaje clave de este capitulo es que la estructura de las 
moleculas se relaciona con su funcion. Utiliza este punto para 
explicar por que las protemas pueden realizar tantas funciones 
en los organismos y por que son, como grupo, unos 
catalizadores tan eficaces. 

6. Explica por que la temperatura y el pH afectan a la funcion 
enzimatica. 



O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. Los investigadores estan buscando vida en otros planetas. <;Es 
razonable esperar que pudieran existir formas de vida basadas en 
las protemas en ambientes extraterrestres muy calientes o muy 
acidos? <Por que si o por que no? 

2. Recientemente, los investigadores pudieron medir el movimiento 
de un aminoacido en una enzima cuando se estaban produciendo 
reacciones en el lugar activo. El aminoacido que se movia estaba 
situado en el lugar activo, y la velocidad del movimiento se 
relacionaba estrechamente con la velocidad a la que tenia 

lugar la reaccion. Comenta el significado de estos hallazgos, 
utilizando la information de las Figuras 3.20 y 3.22. 

3. Los investigadores pueden analizar la estructura atomica de las 
enzimas durante la catalisis. En un estudio reciente, los 
investigadores descubrieron que el estado de transicion incluia la 
formation de un radical libre, y que una coenzima unida al lugar 
activo donaba un electron para ayudar a estabilizar el radical 
libre. <;C6mo se modificaria la velocidad de reaccion y la 
estabilidad del estado de transicion si no hubiera coenzima? 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

4. En un experimento reciente, los investigadores descubrieron que 
si tomaban una mezcla de dos isomeros opticos de un monomero 
y ponian una capa delgada de esa mezcla en agua, se formaba 
una estructura cristalina. En el cristal solo encontraron uno de 
los isomeros opticos, no ambos. Los investigadores senalaron 
que podria ocurrir un fenomeno similar si ambos isomeros 
opticos del monomero formaran una delgada capa sobre una 
particula mineral de arcilla. ,:C6mo podria relacionarse esta 
observacion con el hecho de que las protemas celulares solo 
contienen un isomero de cada aminoacido? 



En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • guias de estudio online y preguntas • mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 



LAS MOLECULAS DE LA VIDA 



Los acidos nucleicos 
y el mundo del RNA 





Modelo volumetrico del acido desoxirribonucleico, o DNA. El DNA funciona como 

un deposito de informacion. Sin embargo, el acido nucleico llamado acido ribonucleico, 

o RNA,fue probablemente el responsable del origen de la vida. 



O Los nucleotides son monomeros 

compuestos por un azucar, un grupo fosfato 
y una base nitrogenada. Los ribonucleotides 
se polimerizan para formar el RNA. Los 
desoxirribonucleotidos se polimerizan 
para formar el DNA. 

O La estructura primaria del DNA consiste en 
una secuencia de bases nitrogenadas que 
contienen informacion en forma de un 
codigo molecular. La estructura secundaria 
del DNA consiste en dos hebras de DNA de 
direcciones opuestas. Las hebras se 
mantienen unidas mediante el 
emparejamiento de bases 
complementarias,y estan retorcidas 
formando una doble helice. 

O La estructura primaria del RNA tambien 
consiste en una secuencia de bases 
nitrogenadas que contienen informacion en 
forma de un codigo molecular. Su 
estructura secundaria incluye dobles helices 
cortas y unas estructuras llamadas 
horquillas. Las moleculas de RNA 
denominadas ribozimas catalizan 
importantes reacciones quimicas. 



El Capftulo 3 comenzaba con las pruebas experimentales 
de que la evolucion qufmica produjo los monomeros 
llamados aminoacidos y sus polfmeros, llamados pro- 
tefnas. Pero el capftulo terminaba afirmando que, aunque las 
protefnas sean las moleculas obreras de las celulas actuales, 
pocos investigadores siguen apoyando la hipotesis de que la 
vida comenzo como una molecula proteica. Por el contrario, 
la gran mayorfa de biologos piensa en la actualidad que la 
vida empezo como un polfmero llamado acido nucleico y, en 
concreto, una molecula de acido ribonucleico (RNA). Esta 
propuesta se denomina hipotesis del mundo de RNA. Pero, 
<;que es un acido nucleico? ^Como podrfa haber producido la 
evolucion quimica estos tipos de moleculas? iQue hacen los 
acidos nucleicos RNA y DNA (acido desoxirribonucleico) en 
las celulas actuales, y por que no es plausible plantear que la 



vida empezo con el DNA? Antes de intentar contestar a estas 
preguntas, consideremos una cuestion aun mas basica: ,;c6mo 
se podna saber cuando se convirtio en vida una molecula? 
Dicho de otro modo, <;que es la vida? 

Como muchas preguntas sencillas, el asunto de que define a 
la vida no tiene una respuesta facil. Aunque no hay una defini- 
tion precisa de que es lo que constituye la vida, la mayona de 
los biologos senala dos atributos para diferenciar la vida de la 
no vida. El primero es la reproduction, la capacidad de algo de 
hacer una copia de si mismo. (En los organismos con repro- 
duction asexual, la copia es exacta. En el caso de organismos 
con reproduction sexual, la copia no es exacta. Por el contra- 
rio, se combinan rasgos de los individuos macho y hembra 
para producir la descendencia.) En resumen, este capftulo trata 
de la primera molecula que pudo copiarse a si misma. 



O Concepto clave Informacion destacada O Para practicar 
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Unidad 1 Las moleculas de la vida 



No obstante, para que algo este vivo la mayoria de los bio- 
logos insiste en que tenga un segundo atributo llamado meta- 
bolismo, que es la capacidad de adquirir moleculas especfficas 
y utilizarlas en reacciones qmmicas controladas que manten- 
gan las condiciones apropiadas para la vida y contribuyan a 
su crecimiento. En los organismos actuales, las reacciones qm- 
micas estan controladas con precision porque las enzimas y 
los reactantes estan contenidos dentro de una celula gracias a 
la membrana plasmatica. Para muchos biologos, entonces, la 
presencia de una membrana plasmatica tambien es necesaria 
para la vida. 

Segun la teoria de la evolucion quimica, estos dos atributos 
de la vida no surgieron simultaneamente. Por el contrario, la 
teoria predice que la evolucion quimica provoco primero 
la existencia de una molecula que podia copiarse a si misma. 
Algunos investigadores plantean que esta molecula autorrepli- 
cante tambien tenia metabolismo, ya que tenia que ser capaz 
de catalizar las reacciones de polimerizacion que la permitie- 
ran copiarse. Despues, sostiene la teoria, un descendiente de 
esta molecula quedo rodeado por una membrana. Este acon- 
tecimiento creo la primera celula. La formacion de la celula 
permitio que los reactantes quedaran encerrados. Como resul- 
tado, posibilito un control preciso de las reacciones. 

La idea clave es que la vida empezo con la replicacion y 
despues se hizo celular. Para distinguir entre un autorrepli- 
cante desnudo (sin membrana) de las formas posteriores, ce- 
lulares, de la «verdadera» vida, este capitulo considera al 



autorreplicante como la primera entidad viviente o la primera 
forma de vida, pero no el primer organismo. El termino orga- 
nismo se reserva para la vida basada en celulas. Esta distin- 
cion no es trivial. Las moleculas autorreplicantes desnudas 
existieron indudablemente al principio de la historia de la Tie- 
rra, y los investigadores crearan una en el laboratorio, casi 
con total certeza, en un futuro no muy lejano. Pero es mucho 
menos probable que los biologos sean capaces de crear vida 
celular en el futuro predecible. <;Seran capaces los seres huma- 
nos de crear vida en un tubo de ensayo? La respuesta de- 
pende, en parte, de como se defina la vida. 

Para entender como empezo la vida, es util detenerse en la 
quimica subyacente a la Biologfa. Comenzaremos con un ana- 
lisis de los acidos nucleicos, como monomeros, y terminare- 
mos con los esfuerzos investigadores actuales para crear una 
molecula autorreplicante. 

4.1 iQue es un acido nucleico? 

Los acidos nucleicos son polfmeros, igual que las protemas. 
Pero en vez de estar compuestos por monomeros llamados 
aminoacidos, los acidos nucleicos estan compuestos por mo- 
nomeros denominados nucleotides. La Figura 4.1a muestra 
los tres componentes de un nucleotido: (1) un grupo fosfato; 
(2) un azucar y (3) una base nitrogenada (que contiene nitro- 
geno). El fosfato esta unido a la molecula del azucar que, a su 
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FIGURA 4.1 Estructura general de un nucleotido. (a) Relacion entre el grupo fosfato, el azucar y la base nitrogenada de un 
nucleotido. Los numeros indican la posicion de cada carbono en el anillo del azucar. La base nitrogenada se une al carbono 
numero 1 del anillo, mientras que el fosfato esta unido al carbono numero 5. El enlace entre el grupo fosfato y el azucar se llama 
union 5'. Aunque se unen atomos de hidrogeno a los atomos de carbono del anillo (vease la parte b), los biologos, por claridad, 
habitualmente los omiten en las representaciones.(b) La ribosa y la desoxirribosa son azucares similares presentes en los 
nucleotides, (c) Las purinas y las pirimidinas son las bases nitrogenadas. Un enlace C-N las une al azucar del nucleotido. Este enlace 
se forma en el atomo de nitrogeno que esta resaltado en cada base. Las purinas son bastante mas grandes que las pirimidinas. 
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vez, esta unida a la base nitrogenada. Un azucar es un com- 
puesto organico con un grupo carbonilo (^C=0) y varios 
grupos hidroxilo (OH). Observa que el sfmbolo de «prima» 
(') de la Figura 4.1 indica que el carbono en cuestion perte- 
nece al azucar y no a la base nitrogenada unida a el. 

Aunque en las celulas vivas hay una gran cantidad de nu- 
cleotides, los investigadores del origen de la vida se centran en 
dos tipos: ribonucleotides \ desoxirribonucleotidos. O En 
los ribonucleotides, el azucar es la ribosa; en los desoxirribo- 
nucleotidos, la desoxirribosa. Como muestra la Figura 4.1b, 
estos dos azucares se diferencian en un unico atomo. La ri- 
bosa tiene un grupo -OH unido al segundo carbono del ani- 
llo. La desoxirribosa tiene un H en el mismo lugar. Observa 
que desoxi significa «sin oxfgeno». 

Las celulas actuales tienen cuatro ribonucleotides distin- 
tos, y cada uno contiene una base nitrogenada diferente. Estas 
bases, mostradas en la Figura 4.1c,pertenecen a los grupos es- 
tructurales llamados purinasy pirimidinas.Los ribonucleoti- 
des incluyen las purinas adenina (A) y guanina (G), y las piri- 
midinas, citosina (C) y uracilo (U). 

Del mismo modo, en las celulas actuales se encuentran cua- 
tro desoxirribonucleotidos distintos, que se diferencian en la 
estructura de sus bases nitrogenadas. Al igual que los ribonu- 
cleotides, los desoxirribonucleotidos incluyen adenina, gua- 
nina y citosina. Sin embargo, en vez del uracilo, en los desoxi- 
rribonucleotidos esta presente otra pirimidina estrechamente 
relacionada, llamada timina (T) (Figura 4.1c). Q Deberias ser 
capaz de dibujar un ribonucleotide y un desoxirribonucleo- 
tido, utilizando un circulo para el grupo fosfato, un penta- 
gono para representar el azucar, y un hexagono para la base 
nitrogenada. Marca los carbonos 2', 3' y 5' del azucar, y 
anade los atomos unidos al carbono 2'. 



El origen de las pirimidinas es igualmente problematico. En 
pocas palabras, los investigadores del origen de la vida toda- 
vfa tienen que descubrir un mecanismo plausible para la smte- 
sis de las moleculas de citosina, uracilo y timina antes del ori- 
gen de la vida. Las purinas, por el contrario, se sintetizan 
facilmente por reacciones entre las moleculas de cianuro de hi- 
drogeno (HCN). Por ejemplo, se ha encontrado adenina y 
guanina en las soluciones recuperadas tras los experimentos 
con descargas electricas. 

El problema de la ribosa y las cuestiones acerca del origen 
de las bases pirimidmicas son dos de los retos mas importan- 
tes para la teoria de la evolucion qufmica. La investigation 
sobre que cantidades de ribosa podnan haberse formado en el 
caldo prebiotico, al igual que de pirimidinas, continua. Pero, 
una vez formadas, <;c6mo se polimerizan los acidos nucleicos 
para formar RNA y DNA? Esta pregunta si tiene respuesta. 

£C6mo se polimerizan los nucleotides para 
formar acidos nucleicos? 

Los acidos nucleicos se forman al polimerizarse los nucleoti- 
des. Como muestra la Figura 4.2, la reaccion de polimeriza- 
cion supone la formacion de un enlace entre los grupos fosfa- 
tos de un nucleotido y el grupo hidroxilo del azucar de otro 
nucleotido. El resultado de esta reaccion de condensacion se 
llama union fosfodi ester, o enlace fosfodiester. En la Figura 
4.2, un enlace fosfodiester une el carbono 5' de un nucleotido 
al carbono 3' de la ribosa del otro. Cuando los nucleotidos 
implicados contienen el azucar ribosa, el polmiero producido 
se llama acido ribonucleico o, simplemente, RNA. Si los nucle- 
otides contienen el azucar desoxirribosa, el polfmero resul- 
tante es el acido desoxirribonucleico o DNA. 



iPodn'a la evolucion qufmica conducir 
a la produccion de nucleotidos? 

De acuerdo con los datos presentados en el Capitulo 2, la ma- 
yoria de los investigadores afirma que los aminoacidos eran 
muy abundantes al inicio de la historia de la Tierra. Hasta 
ahora, sin embargo, nadie ha observado la formacion de un nu- 
cleotido mediante evolucion qufmica. El problema radica en los 
mecanismos para sintetizar el azucar y la base nitrogenada de 
estas moleculas. Consideremos estos asuntos de uno en uno. 

Las simulaciones en el laboratorio han demostrado que se 
pueden sintetizar facilmente muchos azucares en las condicio- 
nes que simulan el caldo prebiotico. En concreto, cuando las 
moleculas de formaldehfdo (H 2 CO) se calientan en una solu- 
tion, reaccionan entre si para formar casi todos los azucares 
que tienen cinco o seis carbonos (estos se llaman pentosas y 
hexosas, respectivamente). Ironicamente, la facilidad para for- 
mar estos azucares plantea un problema. En modernos experi- 
mentos, las distintas pentosas y hexosas se producen en canti- 
dades aproximadamente iguales, pero parece logico predecir 
que la ribosa habria tenido que ser especialmente abundante 
para que se formar a RNA o DNA en el caldo prebiotico. Sigue 
siendo un misterio como la ribosa llego a ser el azucar domi- 
nante en la evolucion qmmica. Los investigadores del origen 
de la vida llaman a este asunto «el problema de la ribosa ». 
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FIGURA 4.2 Los nucleotidos se polimerizan mediante uniones 
fosfodiester. Los nucleotidos pueden polimerizarse mediante 
reacciones de condensacion. El enlace resultante, entre el carbono 
3'de un ribonucleotide y el carbono 5'de otro ribonucleotide, se 
llama union fosfodiester. 
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FIGURA 4.3 El RNA tiene un esqueleto de azucar-fosfato. 

O EJERCICIO Identifica las cuatro bases de esta hebra de RNA, 
utilizando la Figura 4.1 c como gui'a. A continuacion, escribe la 
secuencia de bases, empezando por el extremo 5'. 



La Figura 4.3 muestra como la cadena de enlaces fosfodies- 
ter de un acido nucleico funciona como un esqueleto, analogo 
al esqueleto unido por enlaces peptfdicos de las protemas. La 
columna azucar-fosfato de un acido nucleico es direccional, 
igual que el esqueleto peptfdico de un polipeptido. En una 
hebra de RNA o DNA, un extremo tiene un carbono 5' libre 
y el otro extremo un carbono 3' libre, lo que significa que el 
carbono no esta unido a otro nucleotide Por convencion, la 
secuencia de bases de una hebra de RNA o DNA siempre se 
escribe en la direccion 5'— »3\ (Este sistema es logico porque 
en las celulas, el RNA y el DNA siempre se sintetizan en esta 
direccion. Las bases se anaden en el extremo 3' de la molecula 



creciente.) La secuencia de bases nitrogenadas forma la estruc- 
tura primaria de la molecula, analoga a la secuencia de ami- 
noacidos de un polipeptido. Cuando los biologos escriben la 
secuencia primaria de una seccion de DNA, simplemente se- 
nalan la secuencia de nucleotidos utilizando sus abreviaturas 
de una sola letra. Por ejemplo, una secuencia de seis bases de 
DNA podria ser ATTAGC. 

En las celulas, las reacciones de polimerizacion que forman 
los nucleotidos estan catalizadas por enzimas. Al igual que 
otras reacciones de polimerizacion, el proceso es endergonico. 
La polimerizacion tiene lugar en las celulas porque primero 
aumenta la energia libre de los monomeros nucleotidos me- 
diante reacciones que anaden dos grupos fosfato a los ribonu- 
cleotides o desoxirribonucleotidos, creando nucleotidos tri- 
fosfato (Figura 4.4). De las moleculas que poseen grupos 
fosfato unidos de esta forma se dice que estan fosforiladas. 
Este es un punto clave que se repite a lo largo de todo este 
libro: la adicion de uno o mas grupos fosfato aumenta la ener- 
gia potencial de las moleculas del sustrato lo suficiente como 
para hacer posible una reaccion endergonica (en el Capitulo 9 
se explica como sucede esto). En el caso de la polimerizacion 
de acidos nucleicos, los investigadores se refieren a los nucleo- 
tidos fosforilados como «activados». 

Durante la evolucion qmmica, los nucleotidos activados 
probablemente se polimerizaron en las superficies de particu- 
las minerales del tamano de la ar cilia (de grano muy fino). En 
una serie de experimentos analogos a los descritos en el Capi- 
tulo 3 para la smtesis de protemas, los investigadores han pro- 
ducido moleculas de RNA incubando ribonucleotides activa- 
dos con minusculas partfculas minerales. La hipotesis era que 
la polimerizacion podria ocurrir sin una enzima si los ribonu- 
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La adicion de grupos fosfato 
aumenta la energia potencial 
del monomero. 



FIGURA 4.4 Los monomeros activados provocan reacciones 
de polimerizacion endergonicas. Las reacciones de 
polimerizacion de los ribonucleotides son endergonicas. Pero las 
reacciones de polimerizacion con ribonucleotides trifosfato son 
exergonicas. 

O EJERCICIO La reaccion mostrada en la Figura 4.2 no sucede 
realmente: solo los nucleotidos trifosfato como el aqui mostrado 
pueden formar enlaces fosfodiester con otros nucleotidos o con 
los acidos nucleicos. Ahade dos grupos fosfato al nucleotido de 
la Figura 4.2 para que la reaccion sea realista.En el lado derecho 
de la reaccion, los productos deben'an incluir los dos grupos 
fosfato. 
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cleotidos y las hebras crecientes de RNA se adherfan a las par- 
tfculas de arcilla. En un experimento, los investigadores aisla- 
ron las partfculas de arcilla tras un dfa de incubacion, y des- 
pues anadieron un conjunto nuevo de nucleotidos activados. 
Repitieron esta secuencia de reaccion-aislamiento-reaccion 
durante un total de 14 dfas, o 14 adiciones de nuevos ribonu- 
cleotides. Al final de las dos semanas que duro el experi- 
mento, analizaron las partfculas minerales mediante tecnicas 
llamadas electroforesis en gel y autorradiografia (vease Bio- 
Habilidades 7 al final de este libro), y encontraron moleculas 
de RNA de hasta 40 nucleotidos. Basandose en estos resulta- 
dos, hay un gran consenso respecto a que, si pudieron for- 
marse ribonucleotides y desoxirribonucleotidos durante la 
evolution qufmica, serfan capaces de polimerizarse y formar 
RNA y DNA. Ahora bien, <;c6mo serfan esos nucleotidos?, 
<;que podrfan hacer? 



4.2 Estructura y f uncion del DNA 

Los acidos nucleicos tienen una estructura primaria algo pa- 
recida a la de las protemas. Las protemas tienen un esque- 
leto unido por enlaces peptfdicos con una serie de grupos R 
que salen de el; las moleculas de DNA y RNA tienen un es- 
queleto de azucar-fosfato, creado por enlaces fosfodiester, y 
una secuencia de cuatro bases nitrogenadas que salen de el. 
Recuerda que las estructuras primarias del DNA y el RNA 
se diferencian en dos aspectos fundamentales: el azucar del 
DNA es la desoxirribosa en vez de la ribosa del RNA, y el 
RNA contiene la base nitrogenada uracilo en vez de la ti- 
mina del DNA. 

El DNA y el RNA tambien tienen estructura secundaria, 
analoga a la estructura secundaria de las protemas. Pero las 
estructuras secundarias que se forman en el DNA y el RNA 
son diferentes y distintas de las observadas en las protemas. 
Las distintas estructuras secundarias, junto con las diferencias 



en la estructura primaria, determinan por que el DNA y el 
RNA tienen distintas funciones en los organismos. Analice- 
mos primero la estructura secundaria y la funcion del DNA, 
para despues sumergirnos en la estructura secundaria y la fun- 
cion del RNA. 

iComo es la estructura secundaria del DNA? 

La solution a la estructura secundaria del DNA, publicada en 
1953, es uno de los mayores hitos cientfficos del siglo xx. 
James Watson y Francis Crick presentaron un modelo de la es- 
tructura secundaria del DNA en un artfeulo de una sola pa- 
gina publicado en Nature. En ese momento, Watson era un es- 
tudiante de postdoctorado de 25 anos, y Crick, un licenciado 
de 37 anos. 

El hallazgo de Watson y Crick fue una hipotesis basada 
en una serie de resultados de otros laboratories. Estaban in- 
tentando proponer una estructura secundaria que pudiera 
explicar varias observaciones importantes acerca del DNA 
celular: 

• Los qufmicos habfan descubierto la secuencia de nucleoti- 
dos y sabfan que el DNA se polimerizaba mediante la for- 
mation de enlaces fosfodiester. Asf pues, Watson y Crick 
sabfan que la molecula tenia un esqueleto de azucar-fos- 
fato. 

• Mediante el analisis de las bases nitrogenadas en muestras 
de DNA de distintos organismos, Erwin Chargaff habfa es- 
tablecido dos reglas empfricas: (1) el numero total de puri- 
nas y pirimidinas en al DNA es el mismo; y (2) el numero 
de T es igual al de A en el DNA, y los numeros de C y de G 
son iguales. 

• Bombardeando el DNA con rayos X y analizando como 
diseminaba la radiation, Rosalind Franklin y Maurice Wil- 
kins habian calculado las distancias entre grupos de ato- 
mos en la molecula (vease una introduction a esta tecnica, 
llamada cristalografia por rayos X, en BioHabilidades 8). 
Los patrones de diseminacion mostraron que tres dis- 
tancias se repetian muchas veces: 0,34 nanometros (nm), 
2,0 nm y 3,4 nm. Como las medidas se repetian, los inves- 
tigadores dedujeron que las moleculas de DNA tenfan una 
estructura regular y repetitiva. El patron de diseminacion 
de los rayos X sugerfa que la molecula era una helice o una 
espiral. 

Segun estos trabajos, conocer la estructura del DNA supo- 
ma conocer la estructura de la helice implicada. <;Que tipo de 
helice tendna un esqueleto de azucar-fosfato y explicana las 
reglas de Chargaff y las mediciones de Franklin-Wilkins? 

Para responder a esta pregunta, Watson y Crick empezaron 
analizando el tamano y la geometria de la desoxirribosa, los 
grupos fosfato y las bases nitrogenadas. Los angulos de giro y 
las mediciones indicaban que la distancia de 2,0 nm represen- 
taba la anchura de la helice y que 0,34 nm probablemente era 
la distancia entre las bases apiladas en una espiral. Despues 
tuvieron que aplicar las reglas de Chargaff y la distancia de 
3,4 nm, que parecia ser exactamente 10 veces la distancia 
entre un par de bases. 



Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... O 

• Los nucleotidos son monomeros compuestos por un azucar, 
un grupo fosfato y una base nitrogenada. 

• Los nucleotidos se polimerizan para formar acidos nucleicos 
mediante la formacion de enlaces fosfodiester entre el 
carbono 3'de un nucleotido y el carbono 5'de otro. 

Deben'as ser capaz de... O 

1 ) Dibujar un diagrama simple del enlace fosfodiester entre 
dos nucleotidos. 

2) Indicar la polaridad 5'-3'. 

3) Marcar el esqueleto de azucar-fosfato. 

4) Senalar donde se anadin'a el siguiente nucleotido a la 
cadena. 
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FIGURA 4.4 Construction de un modelo fisico de la estructura 
del DNA. Watson (izquierda) y Crick (derecha) representaron la 
disposition de los cuatro desoxirribonucleotidos en una doble 
helice, utilizando alambres con geometri'as y longitudes precisas. 



Para resolver este problema, Watson y Crick construye- 
ron una serie de modelos fisicos como el de la fotograffa de 
la Figura 4.5. Construir esos modelos les permitio manejar 
distintos tipos de configuraciones helicoidales. Tras muchos 
pasos en falso, se les ocurrio una idea que parecia promete- 
dora. O Dispusieron una hebra de DNA al lado de otra, en 
direcciones opuestas, lo que significa que una hebra iba en la 
direccion 5' — > 3' mientras que la otra estaba orientada 
3' — > 5'. A las hebras con esta direccion se las llama «antipa- 
ralelas». Watson y Crick descubrieron que, si las hebras anti- 
paralelas se enrollaban para formar una doble helice, los es- 
queletos de azucar-fosfato enrollados quedaban en el exterior 
de la espiral, y las bases nitrogenadas, en el interior. Pero para 
que las bases de cada elemento cupieran en el interior de la es- 
tructura de 2,0 nm de ancho, teman que formar parejas de pu- 



rina-pirimidina (Figura 4.6a). Con esta idea vino una revela- 
tion fundamental: dentro de la doble helice, las bases se aline- 
aban de tal manera que permitian la formacion de enlaces de 
hidrogeno entre ciertas purinas y pirimidinas. En concreto, la 
adenina podia formar enlaces de hidrogeno con la timina, y 
la guanina podia formar enlaces de hidrogeno con la citosina 
(Figura 4.6b). Por esta especificidad, a las bases A-T y G-C 
se las llamo complementarias. Cuando se emparejan A y T se 
forman dos enlaces de hidrogeno, pero se forman tres enlaces 
de hidrogeno al emparejarse G y C. Como resultado, la inte- 
raction G-C es ligeramente mas fuerte que el enlace A-T. 

Watson y Crick habfan descubierto el fenomeno conocido 
como emparejamiento de bases complementarias. De hecho, 
el termino emparejamiento de Watson y Crick» se usa ac- 
tualmente como sinonimo de emparejamiento de bases com- 
plementarias. 

La Figura 4.7 muestra como se forman las hebras antipa- 
ralelas de DNA cuando las bases complementarias se alinean 
y forman enlaces de hidrogenos. Cuando estudies la figura, 
observa que el DNA esta representado como una escalera de 
mano cuyos extremos se han enrollado en direcciones opues- 
tas. El esqueleto de azucar-fosfato forma los soportes verti- 
cales de la escalera; los pares de bases representan los pelda- 
nos. El enrollamiento tiene lugar porque hace que las bases 
nitrogenadas se alineen de tal manera que permitan la for- 
macion de enlaces de hidrogeno entre ellas. Las bases nitro- 
genadas del centro de la helice de DNA tambien se apilan li- 
geramente una encima de otra. Este empaquetado compacto 
posibilita la formacion de interacciones hidrofobas entre las 
bases. Globalmente, la molecula es hidrosoluble, no obs- 
tante, porque los esqueletos de azucar-fosfato del exterior de 
la molecula estan cargados negativamente y, por tanto, son 
hidrofilos. 



(a) Solo las parejas purina-pirimidina caben dentro 
de la doble helice. 



Pareja purina-pirimidina 
PERFECTO 



Pareja purina-purina 

NO HAY ESPACIO SUFICIENTE 



Pareja pirimidina-pirimidina 
QUEDA DEMASIADO 
ESPACIO LIBRE 




Espacio entre los esqueletos 
de azucar-fosfato 



FIGURA 4.6 El emparejamiento de bases complementarias se 
produce mediante enlaces de hidrogeno. (a) Solo las parejas 
purina-pirimidina encajan eficazmente dentro de la doble helice. 
(b) Se forman enlaces de hidrogeno cuando la guanina se empareja 
con la citosina, y la adenina con la timina. 



(b) Se forman enlaces de hidrogeno entre 
las parejas G-C y A-T. 

Enlaces de hidrogeno 
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El DNAcontiene tiamina, 5' 
mientras aue el RNA tiene uracilo 
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5' 3' 5' 3' 




3' 5' 5' 3' 



Dibujo del emparejamiento Dibujo de la doble helice 
de bases 

FIGURA 4.7 La estructura secundaria del DNA es una doble 
helice. El emparejamiento de bases complementarias es el 
responsable de enrollar el DNA en una doble helice. 



Tambien es importante destacar que el exterior de la mole- 
cula helicoidal de DNA forma dos tipos de surcos y que los 
tipos tienen distinto tamano. El mas grande de los dos se co- 
noce como surco mayor, y el pequeno se llama surco menor. 
La Figura 4.8 destaca esos surcos y muestra como la estruc- 
tura secundaria del DNA explica las medidas que observaron 
Franklin y Wilkins (vease el Cuadro 4.1 ). 

Desde que se publico el modelo de la doble helice, las prue- 
bas experimentales han demostrado que la hipotesis es co- 
rrects en practicamente todos los detalles. La estructura se- 
cundaria del DNA consiste en dos hebras antiparalelas 
enrolladas en una doble helice. La molecula se estabiliza me- 
diante interacciones hidrofobas entre las bases de su interior y 
enlaces de hidrogeno entre los pares de bases complementa- 
rias A-T y G-C. O Si entiendes la estructura secundaria del 
DNA, deberfas ser capaz de explicar por que existen los sur- 
cos mayor y menor, y por que las hebras son antiparalelas y 
no paralelas. Ahora, la pregunta es: <;c6mo afecta esta estruc- 
tura secundaria a la funcion de la molecula? 

El DNA es una molecula que contiene 
informacion 

El modelo de Watson y Crick causo sensacion porque revelo 
como el DNA podia almacenar y transmitir informacion bio- 
logica. En la literatura, la informacion consiste en letras en 
una pagina. En la musica, la informacion esta compuesta por 




Anchura de la 
helice: 2,0 nm 

FIGURA 4.8 Dimensiones de la estructura secundaria del DNA. 

La hipotesis de la doble helice explica las medidas deducidas del 
analisis de moleculas de DNA mediante rayos X. 

O PREGUNTA £Que representan los pentagonos rojos y las bolitas 
amarillas? jY las Imeas de puntos verdes y morados? 



las notas de una escala. Pero en las celulas, la informacion con- 
siste en monomeros de un acido nucleico. Las cuatro bases ni- 
trogenadas funcionan como las letras del alfabeto. Una se- 
cuencia concreta de bases es como la secuencia de letras en una 
palabra: tiene significado. En todas las celulas estudiadas hasta 
ahora, desde minusculas bacterias hasta gigantescas secuoyas, 
el DNA lleva la informacion necesaria para el crecimiento y 
la reproduction del organismo. Los capftulos 15 al 18 se ocu- 
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pan de como se codifica esta informacion y se traduce en ac- 
ciones. 

En este capftulo, no obstante, nos centramos en el inicio de 
la vida. La teoria de la evolucion qmmica sostiene que la vida 
empezo con una molecula autorreplicante, una molecula que 
podia copiarse a si misma. La Figura 4.9 muestra como se 
puede hacer una copia de DNA mediante el emparejamiento 
de bases complementarias. En el paso 1 de este diagrama, el 
calentamiento o las reacciones enzimaticas hacen que la doble 
helice se separe. En el paso 2, los desoxirribonucleotidos li- 
bres forman enlaces de hidrogeno con las bases complementa- 
rias de la hebra original de DNA, tambien llamada hebra 
plantilla. Cuando lo hacen, sus grupos azucar-fosfato forman 
uniones fosfodiester para crear una nueva hebra, tambien lla- 
mada hebra complementaria.Observa que la direction 5'— »3' 
de la hebra complementaria es opuesta a la de la hebra planti- 
lla. De esta forma, el emparejamiento de bases complementa- 
rias permite copiar con exactitud cada hebra de un DNA de 
doble helice, produciendo las dos moleculas hijas mostradas 
en el paso 3. Asi pues, el DNA contiene la informacion nece- 
saria para realizar una copia de si mismo. 

Watson y Crick terminaban su artfculo sobre la doble he- 
lice con una de las infravaloraciones clasicas de la literatura 
cientifica: «No hemos podido dejar de observar que el empa- 
rejamiento espetifico que hemos propuesto indica un posible 
mecanismo de copia ». La idea central es que la estructura pri- 
maria del DNA sirve de molde o plantilla para la smtesis de 
una hebra complementaria. 



Web Animation 



Nucleic Acid Structure 



en www.masteringbio.com 



No obstante, en las celulas actuales el DNA no se autorre- 
plica espontaneamente. Por el contrario, la molecula se copia 
mediante una complicada serie de reacciones catalizadas por 
un gran conjunto de enzimas. De acuerdo con estos datos, los 
investigadores consideran extremadamente improbable que 
una molecula de DNA empezara a copiarse a si misma al ini- 
cio de la historia de la Tierra. A continuation se explica el 
porque. 

£Es el DNA una molecula catah'tica? 

El DNA de doble helice es una molecula muy estructurada 
que es mucho mas estable que el RNA y la mayoria de las pro- 
temas. El DNA es regular y simetrico, con pocos grupos qui- 
micos expuestos que pudieran participar en reacciones qmmi- 
cas. Por ejemplo, la ausencia del grupo hidroxilo 2' en los 
desoxirribonucleotidos (vease la Figura 4.1b) hace al polf- 
mero mucho menos reactivo que el RNA y muy resistente a la 
degradation qmmica. Todas estas caracteristicas aumentan la 
estabilidad del DNA y, por tanto, su eficacia como una mole- 
cula fiable para transportar informacion. Se han recuperado 
fragmentos intactos de DNA de fosiles de decenas de miles de 
anos. A pesar de la muerte y la exposition a muchas y diver- 
sas condiciones qufmicas, pH y temperatura, las moleculas 
tienen la misma secuencia de bases que posefan los organis- 
mos cuando estaban vivos. 



EL DNA FORMA UNA PLANTILLA PARA SU PROPIA SINTESIS 

5' 3' 



1. Si se rompen los 
enlaces de hidrogeno 
entre las parejas 
de bases 
complementarias, 
la helice de DNA 
puede separarse. 




2. Cada hebra de DNA 
puede servir de 
plantilla para la 
formacion de una 
nueva hebra. Se unen 
nucleotides libres 
emparejandose segun 
las bases 
complementarias. 



3.Cuando las nuevas 
hebras se polimerizan 
para formar el 
esqueleto de azucar- 
fosfato, se restaura 
la estructura 
secundaria. 



5' 3' 5' 3' 

Nueva Antigua Antigua Nueva 



Conclusion: Se ha copiado la molecula original. 
Cada copia tiene una hebra de la molecula de DNA 
original y otra hebra nueva. 



FIGURA 4.9 Production de una copia de DNA. Si se anaden 
nuevas bases a cada una de las dos hebras del DNA mediante el 
emparejamiento de bases complementarias, se puede producir una 
copia de la molecula de DNA. 

O PREGUNTA Cuando se calienta el DNA de doble hebra a 95 °C, 
se rompen los enlaces entre las parejas de bases complementarias 
y se forma DNA de una hebra. Basandose en esta observacion, £es 
endergonica o exergonica la reaccion mostrada en el paso 1? 
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El lado humano de la investigation 



El descubrimiento de la doble helice fue 
un avance muy importante al inicio de la 
decada de 1950, porque los experimen- 
ted realizados en los anos 40 (descritos en 
detalle en el Capitulo 14) habi'an estable- 
cido que el DNA es el material heredita- 
ria Dicho de otro modo, los cienti'ficos 
acababan de descubrir que los genes 
estan hechos de DNA. Inmediatamente 
despues,conocer la estructura del DNA se 
convirtio en «la cuestion» en Biologia. Los 
investigadores que trabajaban en este 
tema sabian,casi con total certeza,que se 
concederia la mayor distincion de la cien- 
cia (el Premio Nobel) al primero en descu- 
brir la estructura correcta. La carrera es- 
taba servida: muchos de los cienti'ficos 
mas brillantes y celebres del momento 
estaban implicados,en distintos laborato- 
ries de todo el mundo. 

Aunque discutible, el punto mas im- 
portante de la investigacion fueron las 
imagenes de rayos X del DNA que consi- 
guieron Wilkins y Franklin. Recuerda que 



esas fotografias hicieron posible realizar 
mediciones y deducciones criticas 
acerca de la estructura de la molecula. 
Aunque, razonablemente, Wilkins y Fran- 
klin se reparten el honor de este trabajo, 
en realidad no cooperaron estrecha- 
mente. Fue Franklin quien tomo las foto- 
grafias que condujeron al descubri- 
miento de que el DNA es helicoidal, pero 
fue Wilkins quien mostro esas fotogra- 
fias a Watson y Crick. Y lo hizo sin el co- 
nocimiento ni el permiso de Franklin. 
Hoy en dia,esa conducta se consideraria 
una forma grave de mala praxis profesio- 
nal.Otro aspecto interesante de esta his- 
toria es que Linus Pauling, sin duda el 
mejor bioquimico del siglo, tambien es- 
taba trabajando en el tema en ese mo- 
mento, pero se le denego el permiso 
para viajar de Estados Unidos a Inglate- 
rra a observar los datos. Estados Unidos 
se encontraba entonces inmerso en la 
guerra fria,y el Departamento de Estado 
de EE.UU. habia anulado el pasaporte de 



Pauling porque sus ideas politicas se 
consideraron demasiado liberales. 

Como era de esperar, Watson y Crick, 
junto con Wilkins, recibieron el Premio 
Nobel en 1 962, una vez confirmado que 
el modelo de la doble helice era correcto 
mediante trabajos experimentales. Des- 
graciadamente, Franklin murio de un can- 
cer ovarico en 1958, con solo 37 anos. 
Nunca recibio el Nobel, porque esta dis- 
tincion no se concede post-mortem. 

La moraleja de esta historia, si es que 
hay alguna, podn'a ser simplemente que 
la investigacion cientifica es una activi- 
dad muy humana. Ademas, los tiempos 
han cambiado. Aunque la competicion 
sigue siendo intensa, la Biologia es una 
disciplina cada vez mas internacional y 
cooperativa; la mala praxis se detecta ha- 
bitualmente y se corrige con prontitud. La 
vida profesional de Rosalind Franklin fue 
dificil a veces porque era una mujer. En la 
actualidad, la mayon'a de los licenciados 
en Biologia molecular son mujeres. 



Sin embargo, el orden y la estabilidad que hacen que el 
DNA sea un deposito de informacion tan fiable lo convierten 
en extraordinariamente incapaz para la catalisis. 

Recuerda del Capitulo 3 que la funcion enzimatica se basa 
en una union especifica entre un sustrato y un catalizador 
proteico. Gracias a la enorme diversidad de estructuras pro- 
teicas, desde la primaria hasta la cuaternaria, puede produ- 
cirse un gran numero de uniones. 

En comparacion, la estructura primaria y secundaria del 
DNA es muy simple. No es de extranar, entonces, que nunca 
se haya observado al DNA catalizando una reaccion en un 
organismo. 

Aunque los investigadores han sido capaces incluso de 
construir moleculas de DNA de una hebra que catalizan unas 
pocas reacciones sencillas en el laboratorio, el numero y la 
variedad de las reacciones implicadas es una fraccion minus- 
cula de la actividad catalizada por las protemas. 

En resumen, el DNA conlleva una plantilla extraordina- 
riamente estable para copiarse a si mismo. Pero, debido a su 
incapacidad de funcionar como un catalizador eficaz, prac- 
ticamente ningun investigador apoya la hipotesis de que la 
primera forma de vida consistio en DNA. Por el contrario, 
la mayorfa de los biologos que estan trabajando en el origen 
de la vida apoya la hipotesis de que la vida empezo con el 
RNA. 



Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... O 

• La estructura primaria del DNA consiste en una secuencia 
de desoxirribonucleotidos. 

• La estructura secundaria del DNA consiste en dos moleculas 
de DNA en direcciones opuestas (5'— >3'). Las dos hebras 
estan enrolladas en una doble helice,y se mantienen unidas 
mediante enlaces de hidrogeno entre los pares A-T y G-C 

y las interacciones hidrofobas entre atomos dentro de la 
helice. 

• La secuencia de desoxirribonucleotidos del DNA contiene 
informacion, de forma similar a la secuencia de letras y 
puntuacion de esta pagina. Por el emparejamiento de bases 
complementarias, cada hebra de DNA tambien contiene la 
informacion necesaria para formar la hebra 
complementaria. 

Deberias ser capaz de... O 

Dibujar una molecula de DNA que: 

1 ) Indique al menos cuatro pares de bases complementarias. 

2) Marque el esqueleto de azucar-fosfato de la molecula, los 
enlaces de hidrogeno entre las bases complementarias, y la 
localizacion de las interacciones hidrofobas que estabilizan 
la helice. 

3) Indique la orientacion 5'^3'de cada hebra. 
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4.3 Estructura y funcion del RNA 

Al igual que el DNA, el RNA tiene una estructura primaria 
consistente en un esqueleto de azucar-fosfato formado por 
uniones fosfodiester y, saliendo de ese esqueleto, una secuen- 
cia de cuatro tipos de bases nitrogenadas. Pero es importante 
destacar dos diferencias significativas entre estos acidos nu- 
cleicos: 

1. La base tiamina, una pirimidina, no existe en el RNA. En 
vez de timina, el RNA contiene otra pirimidina estrecha- 
mente relacionada, el uracilo. 

2. El azucar del esqueleto azucar-fosfato del RNA es la ri- 
bosa, no la desoxirribosa como en el DNA. 

El segundo punto es crucial porque el grupo hidroxilo 
(-OH) del carbono 2' de la ribosa es mucho mas reactivo que 
el atomo de hidrogeno del carbono 2' de la desoxirribosa. 
Este grupo funcional puede participar en reacciones que rom- 
pen el polfmero. La presencia de este grupo -OH hace que el 
RNA sea mucho menos estable que el DNA. 

Comparar la estructura secundaria del RNA y el DNA es 
igualmente instructivo. Como las moleculas de DNA, la ma- 
yoria de las moleculas de RNA tiene una estructura secunda- 
ria resultante del emparejamiento entre bases complementa- 
rias entre las bases purinicas y pirimidmicas. En el RNA, la 
adenina forma enlaces de hidrogeno solo con el uracilo, y la 
guanina tambien se une mediante enlaces de hidrogeno a la ci- 
tosina. (La guanina tambien se puede unir al uracilo, pero con 
mucha menos eficacia que con la citosina.) Asf pues, los pares 
de bases complementarias en el RNA son A-U y G-C. Entre 
guanina y citosina se forman tres enlaces de hidrogeno, pero 
solo dos entre adenina y uracilo. 

<;En que se diferencian las estructuras secundarias del RNA 
y el DNA? En la inmensa mayona de los casos, las purinas y 
las pirimidinas del RNA forman enlaces de hidrogeno con 
bases complementarias de la misma hebra, en vez de formar 
enlaces de hidrogeno con las bases complementarias de una 
hebra diferente, como en el DNA. La Figura 4.10 muestra 
como se produce esto. La clave es que cuando las bases de una 
parte de la hebra de RNA se pliegan y se alinean con los ribo- 
nucleotides de otro segmento de la misma hebra, las dos he- 
bras azucar-fosfato son antiparalelas. En esta orientacion, los 
enlaces de hidrogeno entre bases complementarias resultan en 
una doble helice estable. 

Si la seccion donde ocurre el plegamiento incluye un gran 
numero de bases no unidas, entonces resulta la configuracion 
de «tallo y lazo» que muestra la Figura 4.10. Este tipo de es- 
tructura secundaria se llama horquilla.Hay otros tipos posi- 
bles de estructuras secundarias, todos de distinta longitud y 
disposition de los segmentos con bases emparejadas. 

Al igual que las helices-a y las laminas plegadas-/3 presen- 
tes en muchas protemas, las estructuras secundarias del RNA 
se estabilizan mediante enlaces de hidrogeno y ocurren espon- 
taneamente. Aunque las horquillas y otros tipos de estructu- 
ras secundarias reducen la entropfa de las moleculas de RNA, 
se forman espontaneamente porque la energfa liberada en la 
formacion de los enlaces de H hace que el proceso sea favora- 




FIGURA 4.1 0 Emparejamiento de bases complementarias y 
estructura secundaria del RNA: estructuras de tallo y lazo. Esta 
molecula de RNA tiene estructura secundaria. El «tallo» de doble 
hebra y el «lazo» de hebra simple forman una horquilla. Las bases 
unidas del tallo son antiparalelas, lo que significa que estan 
orientadas en direcciones opuestas. 

ble. La formacion de enlaces de hidrogeno es exotermica y, 
globalmente, la formacion de horquillas es exergonica. 

O Las moleculas de RNA tambien pueden tener estructura 
terciaria y cuaternaria, gracias a interacciones que pliegan la 
estructura secundaria en formas complejas o que mantienen 
unidas a distintas hebras de RNA. Como resultado, las mole- 
culas de RNA con distintas secuencias de bases pueden tener 
formas globales y propiedades qufmicas muy diferentes. Aun- 
que las moleculas de RNA no son rivales de las protemas en 
cuanto a diversidad estructural ni a la presencia de distintos 
grupos funcionales, las moleculas de RNA son mucho mas va- 
riables en tamano, forma y reactividad que las moleculas de 
DNA. Estructural y qmmicamente, el RNA se situa entre la 
complejidad de las protemas y la simplicidad del DNA. 

De acuerdo con estas observaciones, es logico apuntar que 
el RNA tambien es intermedio en lo que respecta a su funcion 
en las celulas. Las moleculas de RNA no pueden almacenar 
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informacion tan eficazmente como el DNA, pero el RNA si 
realiza funciones clave para el procesamiento de la informa- 
cion. Del mismo modo, no pueden catalizar tantas reacciones 
como las protemas, pero ciertos RNA catalizan reacciones es- 
pecialmente importantes. Las moleculas de RNA tambien 
estan implicadas en la defensa celular, la estructura y la regu- 
lacion de la respuesta celular a los cambios ambientales. En 
las celulas, las moleculas de RNA funcionan como una navaja 
multiusos o una herramienta de bolsillo con varios anadidos: 
realizan un amplio grupo de funciones razonablemente bien. 

La diversidad de funciones que el RNA realiza en las celu- 
las sera un tema destacado en futuros capftulos. Aquf nos cen- 
traremos en el papel que el RNA podria haber desempenado 
en el origen de la vida, de entidad contenedora de informa- 
cion y de catalizador. 

El RNA como molecula contenedora 
de informacion 

Como el RNA contiene una secuencia de bases analoga a las 
letras de una palabra, puede funcionar como una molecula 
contenedora de informacion. Y como los enlaces de hidrogeno 
ocurren especificamente entre los pares A-U y G-C del RNA, 
es posible que el RNA lleve la informacion necesaria para co- 
piarse a si mismo. El proceso tiene lugar como se mostro para 
el DNA en la Figura 4.9, excepto que el RNA plantilla es una 
hebra simple en vez de doble. Cuando se copia el RNA, los ri- 
bonucleotides libres forman enlaces de hidrogeno con las 
bases complementarias de la hebra original de RNA (la hebra 
plantilla). A medida que lo hacen, sus grupos azucar-fosfato 
forman uniones fosfodiester para producir la hebra comple- 
mentaria. Por ultimo, los enlaces de hidrogeno entre las hebras 
se rompen por calor o mediante una reaction catalizada. La 
nueva molecula de RNA es entonces independiente de la hebra 
original. Si estos pasos se repitieran utilizando la nueva hebra 
de plantilla, la molecula resultante seria una copia de la origi- 
nal. De este modo, la secuencia primaria de un RNA sirve de 
molde. O Debenas ser capaz de dibujar los pasos implicados 
en la smtesis de una hebra complementaria de RNA, analogos 
a los descritos para el DNA en la Figura 4.9. 

Aunque el emparejamiento de bases complementarias per- 
mite al RNA transportar la informacion necesaria para copiar 
la molecula, el RNA no es en absoluto tan estable como depo- 
sits de secuencias concretas como el DNA. En el caldo prebio- 
tico, <;podria haberse copiado a si misma una molecula de 
DNA antes de degradarse? 

lEs el RNA una molecula catah'tica? 

En lo que respecta a la reactividad quimica y forma global, las 
moleculas de DNA no son rivales para las protemas. La es- 
tructura primaria de las moleculas de RNA esta mucho mas 
restringida porque solo hay cuatro tipos de bases nitrogena- 
das en el RNA frente a los 21 aminoacidos distintos de las 
protemas, y las moleculas de RNA no pueden formar la varie- 
dad de enlaces que otorgan a las protemas sus diferentes es- 
tructuras terciarias. Pero como el RNA si tiene cierta comple- 
jidad estructural y quimica, deberfa ser capaz de estabilizar 



unos cuantos estados de transition y catalizar al menos un nu- 
mero limitado de reacciones qufmicas. Ciertamente, Sidney 
Altman y Thomas Cech compartieron el Premio Nobel de 
Quimica en 1989 por demostrar la existencia de RNA catali- 
tico, similar a las enzimas (ribozimas) en los organismos. Los 
ribozimas que aislaron, de un organismo unicelular llamado 
Tetrahymena, catalizaban la hidrolisis y la condensation de 
enlaces fosfodiester. A la luz de ese descubrimiento, los inves- 
tigadores han encontrado ribozimas que catalizan docenas de 
reacciones distintas en las celulas. Por ejemplo, ribozimas que 
catalizan la formation de enlaces peptfdicos cuando los ami- 
noacidos se polimerizan para formar polipeptidos. Ahora 
mismo, las ribozimas estan trabajando en tus celulas. 

El descubrimiento de las ribozimas marco un antes y un 
despues en la investigacion acerca del origen de la vida. Antes 
de que Altman y Cech publicaran su descubrimiento, los bio- 
logos creian que las protemas eran el unico tipo de molecula 
capaz de catalizar reacciones qufmicas en los organismos. 
Pero si una ribozima del Tetrahymena cataliza reacciones de 
polimerizacion similares a las mostradas en los pasos 1 y 2 de 
la Figura 4.9, surge la posibilidad de que una molecula de 
RNA se copie a si misma. Esa molecula podna copiarse a si 
misma y aspirar a la consideration de primera entidad viva. 
<:Hay datos experimentales que apoyen esta hipotesis? 

4.4 La primera forma de vida 

La teoria de la evolution quimica mantiene que la vida comenzo 
como un autorreplicante desnudo, una molecula que existia ais- 
lada en una solution, sin estar rodeada por una membrana. Para 
copiarse a si misma, esa primera molecula viva tenia que pro- 
porcionar una plantilla que pudiera copiarse. Tambien tenia que 
catalizar reacciones de polimerizacion que unirian los monome- 
ros en una copia de esa plantilla. Como el RNA puede hacer 
ambos procesos, la mayoria de los investigadores del origen de 
la vida propone que la primera forma de vida estaba hecha 
de RNA. Como se menciono en la introduction de este capftulo, 
esa propuesta se llama «hipotesis del mundo de RNA». 

Como en la actualidad no existen moleculas autorreplican- 
tes de RNA, los investigadores ponen a prueba la hipotesis in- 
tentando simular el mundo de RNA en el labor atorio. El obje- 
tivo final es crear una molecula de RNA que pueda catalizar 
su propia replication. Cuando se logre este objetivo, se habra 
creado una forma de vida en el laboratorio. 

Para entender como realizan los investigadores este trabajo, 
consideraremos un reciente conjunto de experimentos de Wendy 
Johnston y otros cientificos que trabajaron en el laboratorio de 
David Bartel. El objetivo de este grupo de investigacion era am- 
bicioso: querfan crear, de la nada, una ribozima capaz de catali- 
zar la adicion de ribonucleotides trifosfato a una hebra existente, 
mediante el emparejamiento de bases complementarias. Esta ri- 
bozima se llamaria RNA replicasa. Este programa de investiga- 
cion esta generando mucha expectation en los biologos intere- 
sados en el origen de la vida, porque anadir ribonucleotides a 
una hebra creciente es un atributo clave de una RNA replicasa. 

La estrategia seguida por el grupo de Bartel esta resumida 
en la Figura 4.1 1. Cuando estudies esta figura, observa que su 
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Experimento 



Pregunta: ^Puede una ribozima seguir una plantilla y catalizar la adicion de bases a una hebra creciente de RNA? 



Hipotesis: La seleccion repetida entre secuencias de RNA generadas aleatoriamente puede dar como resultado una enzima eficiente. 
Hipotesis nula: La seleccion no puede producir una enzima eficiente. 



Diseho del experimento: 

Grandes moleculas de RNA (posibles ribozimas) 




Hebra 3' 
plantilla: 21 bases 

Hebra 

cebador: 7 bases Cl 
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IF 




G 




G 




iQ 










C 






C 




c 



II 



0 



14 bases no emparejadas 



Reaccion de 
polimerizacion 
catalizada por 
la ribozima 



3'<S 



1. Generar aleatoriamente muchos miles 
de millones de grandes moleculas de RNA, 
todas con su secuencia de bases unica. 



2. Incubar los RNA grandes del paso 1 
con pequenas plantillas de RNA que 
tengan un corto cebador. (La plantilla y el 
cebador se muestran ampliados para 
clarificar el emparejamiento de bases). 



3. Aislar aquellas moleculas de RNA que 
sean las mejores catalizadoras de la 
adicion de nucleotides al cebador, creando 
asi la hebra complementaria. Estas son 
las ribozimas. 



que contiene 
<mutaciones» 



Cambios de la 
secuencia de bases 



de tal forma que cada RNA nuevo tenga 
un pequeho numero de cambios en su 
secuencia de bases generadas 
aleatoriamente. 

5. Repetir los pasos 2-4 diecisiete veces. 



Prediccion: Tras muchas rondas, la ribozima sera capaz de catalizar la adicion de los 14 ribonucleotides. 

Prediccion de la hipotesis nula: Ninguna de las grandes moleculas de RNA producidas sera capaz de catalizar la adicion de ribonucleotides. 


Resultados: 




Autorradiografia de las 
moleculas de RNA sintetizadas 
por la ribozima de la 18. a ronda 


c= ?§|^7 Esta banda es de las 
moleculas de RNA con 
2 1 4 nucleotides ahadidos 
por la ribozima 




Esta banda es del cebador 




i i i i 
0 0,5 3,0 24 

Tiempo (horas) 


Conclusion: Si se la deja reaccionar durante 24 horas, la ribozima de la 18. a ronda puede anadir las 
14 bases al cebador, produciendo una hebra complementaria de la plantilla. 



FIGURA 4.1 1 Seleccion de una nueva ribozima. Los investigadores utilizan variantes de este protocolo para producir 
ribozimas que pueden catalizar muchas reacciones. 
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procedimiento mimetiza basicamente el proceso de selection 
natural introducido en el Capftulo 1. Por ejemplo, los investi- 
gadores comenzaron los experimentos estableciendo una gran 
poblacion de moleculas de RNA, de estructura y funcion va- 
riable, analoga a una gran poblacion de organismos de distin- 
tas caracteristicas. En este caso, los investigadores crearon mi- 
llones de moleculas grandes de RNA que conteman secuencias 
primarias generadas de forma aleatoria. Incubaron esos RNA 
grandes, recien sintetizados, con un pequeno RNA «ceba- 
dor», similar a los RNA cortos que se unen a las hebras plan- 
tilla cuando el RNA se esta sintetizando en las celulas. 
Cuando se dejo que los RNA grandes y los cebadores reaccio- 
naran con un gran grupo de ribonucleotides libres, los inves- 
tigadores encontraron que algunas de las moleculas grandes 
podian catalizar la adicion de unos pocos ribonucleotides que 
eran complementarios a las bases de la plantilla. En este expe- 
rimento «de primera ronda», la polimerizacion no fue muy 
rapida ni precisa, pero existio. A partir de su conjunto inicial 
de millones de moleculas generadas al azar, el equipo de Bar- 
tel habfa descubierto una ribozima que podia catalizar la sin- 
tesis de RNA. 

Para seguir con el experimento, los investigadores aislaron 
las ribozimas de «la primera ronda». Este paso era analogo a 
la selection natural, porque solo ciertas variantes sobrevivie- 
ron para producir «descendencia». Para crear esta descenden- 
cia, que significaria la siguiente generation de ribozimas, el 
equipo de Bartel copio las moleculas seleccionadas de forma 
que se introdujeron unos pocos cambios aleatorios en la se- 
cuencia de bases. Estos cambios eran analogos a los tipos de 



mutaciones que tienen lugar en cada generation en las pobla- 
ciones naturales. La mutation es un proceso aleatorio que 
produce nuevos rasgos. Cuando los investigadores incubaron 
las ribozimas modificadas con un nuevo RNA plantilla, en- 
contraron que la mayoria de las ribozimas modificadas fun- 
cionaba peor que las originales. No obstante, algunas funcio- 
naban mejor. 

Los investigadores seleccionaron las mejores de estas ribo- 
zimas de «segunda ronda», las copiaron de forma que se in- 
trodujeron unos pocos cambios aleatorios adicionales, y las 
dejaron reaccionar con otra plantilla. Se aislaron las mejores 
ribozimas de esta «tercera ronda» y, a continuation, se repitio 
el proceso de copia, reaction y selection, varias veces mas. 
A la 18. a ronda el grupo habfa encontrado una ribozima que 
era mucho mejor catalizador que la molecula original. La evo- 
lution habfa tenido lugar. Habfan creado una ribozima razo- 
nablemente eficiente para anadir ribonucleotides a una hebra 
creciente. 

En el momento en que este libro esta imprimiendose, la ri- 
bozima de la 18. a ronda es lo mas cercano a crear vida que los 
biologos han logrado. Gracias a trabajos similares en otros la- 
boratories de todo el mundo, los investigadores han produ- 
cido un conjunto de ribozimas cada vez mas impresionante: 
una mirfada de moleculas capaz de catalizar muchas de las re- 
acciones clave responsables de la replication y el metabo- 
lismo. Cada resultado apoya la hipotesis del mundo de RNA, 
a la vez que acerca a los equipos a la creation de una RNA re- 
plicasa. Si se logra este objetivo, los seres humanos habran 
creado una entidad viva en un tubo de ensayo. 



I 



Repaso del capftulo 



RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 



I 



O Los nucleotidos son monomeros compuestos de un azucar, un 
fosfato y una base nitrogenada. Los ribonucleotides se polimeri- 
zan para formar RNA. Los desoxirribonucleotidos se polime- 
rizan para formar DNA. 

Los ribonucleotides tienen un grupo hidroxilo (-OH) en el car- 
bono 2', pero los desoxirribonucleotidos no. Ambos tipos de nu- 
cleotidos se polimerizan mediante enlaces fosfodiester para for- 
mar acidos nucleicos, que tienen un esqueleto de azucar-fosfato 
unido a bases nitrogenadas. 

Deberi'as ser capaz de representar graficamente la diferencia 
entre un ribonucleotide y un desoxirribonucleotido. Tambien de- 
berias ser capaz de dibujar un acido nucleico generico y marcar 
el esqueleto de azucar-fosfato, las uniones fosfodiester, la polari- 
dad 5' a 3', y las bases nitrogenadas. Q 



O La estructura primaria del DNA consiste en una secuencia de 
bases nitrogenadas, que contienen informacion en forma de co- 
digo molecular. La estructura secundaria del DNA consiste en 
dos hebras de DNA de direcciones opuestas. Las hebras se man- 
tienen unidas mediante el emparejamiento de bases complemen- 
tarias, y estan retorcidas en una doble helice. 

El DNA es una molecula extremadamente estable que sirve de 
excelente archivo de informacion, en forma de secuencias 
de bases. El DNA es estable porque los desoxirribonucleotidos 
carecen de un grupo hidroxilo 2' reactivo y porque las hebras 
antiparalelas de DNA forman una estructura secundaria llamada 
doble helice. El DNA de doble helice se estabiliza mediante enla- 
ces de hidrogeno que se forman entre las bases purmicas y piri- 
midfnicas y mediante interacciones hidrofobas entre las bases 
apiladas en el interior de la espiral. Sin embargo, esta estabilidad 
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estructural y regularidad hacen que el DNA sea ineficaz para la 
catalisis. 

Ademas de ser estable, el DNA se copia facilmente mediante el 
emparejamiento de bases complementarias. Este emparejamiento 
se produce entre los pares A-T y G-C en el DNA. 

Debenas ser capaz de explicar por que las moleculas de DNA 
con un alto porcentaje de guanina y citosina son especialmente 
estables. Tambien debenas ser capaz de dibujar una doble helice 
de DNA en la que haya una pareja purina-purina o pirimidina-pi- 
rimidina. Q 
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Nucleic Acid Structure 

O La estructura primaria del RNA tambien consiste en una secuencia 
de bases nitrogenadas que contienen information en forma de un 



codigo molecular. Su estructura secundaria incluye dobles helices 
cortas y estructuras llamadas horquillas. Las moleculas de RNA 
Uamadas ribozimas catalizan importantes reacciones qurmicas. 

Las moleculas de RNA pueden tener estructura secundaria por el 
emparejamiento de bases complementarias, entre A-U y G-C, de 
la misma hebra. Tambien existen algunas estructuras terciarias y 
cuaternarias, porque las moleculas de RNA se pliegan de formas 
precisas y pueden interaccionar entre si. 

Comparado con las proteinas y el DNA, el RNA es muy versa- 
til. La funcion primaria de las proteinas es catalizar reacciones 
quimicas, y la funcion primaria del DNA es transportar informa- 
cion. Pero el RNA es una macromolecula «multifuncion» que 
puede realizar ambos procesos. 

Debenas ser capaz de explicar por que las moleculas de RNA 
pueden tener estructura terciaria y cuaternaria, mientras que las 
moleculas de DNA no pueden. Q 



PREGUNTAS 



O Comprueba tus conocimientos 

1. <;Cuales son las cuatro bases nitrogenadas presentes en el RNA? 

a. Uracilo, guanina, citosina, timina (U, G, C, T). 

b. Adenina, guanina, citosina, timina (A, G, C, T). 

c. Adenina, uracilo, guanina, citosina (A, U, G, C). 

d. Alanina, treonina, glicina, cisteina (A, T, G, C). 

2. <;Que determina la estructura primaria de una molecula 
de RNA? 

a. El esqueleto de azucar-fosfato. 

b. El emparejamiento de bases complementarias y la formation 
de horquillas. 

c. La secuencia de desoxirribonucleotidos. 

d. La secuencia de ribonucleotides. 

3. El DNA logra una estructura secundaria cuando se forman 
puentes de hidrogeno entre las bases nitrogenadas llamadas 
purinas y pirimidinas. ^Cuales son las parejas de bases 
complementarias que se forman en el DNA? 

a. A-T y G-C. 

b. A-U y G-C. 

c. A-GyT-C. 

d. A-CyT-G. 



4. Por convention, ^en que direccion escriben los biologos la 
secuencia de bases del RNA y el DNA? 

a. 3' -> 5\ 

b. 5'-»3\ 

c. N-terminal a C-terminal. 

d. C-terminal a N-terminal. 

5. La estructura secundaria del DNA se llama doble helice. ^Por que? 

a. Dos hebras se enrollan en una disposicion helicoidal o 
espiral. 

b. Una sola hebra se enrolla alrededor de si misma en una 
disposicion helicoidal o espiral. 

c. Tiene forma de escalera. 

d. Estabiliza la molecula. 

6. En el RNA, ^cuando se forma la estructura secundaria llamada 
horquilla? 

a. Cuando se unen los residuos hidrofobos. 

b. Cuando los residuos hidrofilos interaccionan con el agua. 

c. Cuando el emparejamiento de bases complementarias entre 
los ribonucleotides de la misma hebra forma una estructura 
de «tallo y vuelta». 

d. Cuando el emparejamiento de las bases complementarias 
forma una doble helice. 

o *9 ■£ *-j7 •£ Jp "i b *x iSBjsandsa^ 



O Comprueba tu aprendizaje 

1. Construye un mapa conceptual (vease BioHabilidades 6) que 
relacione la estructura primaria del DNA con su estructura 
secundaria. Tu diagrama debe incluir desoxirribonucleotidos, 
purinas, pirimidinas, enlaces fosfodiester, DNA, emparejamiento 
de bases complementarias y hebras antiparalelas. 

2. Dibuja un diagrama general de monomeros sufriendo reacciones 
de condensation para formar un polimero. Marca el tipo de 
enlace que se forma cuando los nucleotidos se polimerizan para 
formar RNA o DNA. ^Es necesario el aporte de energia para que 
tengan lugar las reacciones de polimerizacion o suceden 
espontaneamente? ^Por que o por que no? 

3. Las hebras crecientes de acidos nucleicos siempre se extienden en 
la direccion 5'— »3\ iQue significan el 5' y el 3'? Recuerda ahora 
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que solo se pueden anadir nucleotidos activados (nucleotidos 
trifosfato) a una hebra creciente. Dibuja un nucleotido activado 
anadiendose a una hebra de RNA. 

4. ^Por que es el DNA una molecula tan estable, comparado con el 
RNA o las proteinas? 

5. Explica como se forman las estructuras secundarias llamadas 
horquillas en el RNA. Incluye un diagrama marcado. 

6. Una cuestion fundamental en este capitulo es que la estructura 
de las moleculas se correlaciona con su funcion. Explica por que 
la estructura secundaria del DNA limita su capacidad catalitica, 
comparado con el RNA. ,:Por que es logico que las moleculas de 
RNA puedan catalizar un conjunto modesto pero significativo 
de reacciones? ^Por que son las proteinas los catalizadores mas 
eficaces? 
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O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. <:Estas de acuerdo con la «definicion» de vida ofrecida al inicio 
de este capitulo? Explica tu respuesta. Si estuvieras buscando 
vida en Europa, en la luna de Jupiter o en Marte, ^como sabrias 
que la has encontrado? 

2. Imagina que experimentos como los descritos en la Seccion 4.4 
logran producir una molecula que pudiera copiarse a si misma. 
Esboza un articulo de opinion de una pagina para el periodico 
local que explique la naturaleza de la investigacion y argumente 
las implicaciones ericas y filosoficas de este descubrimiento. 

3. Antes de que Watson y Crick publicaran su modelo de la doble 
helice de DNA, Linus Pauling ofrecio un modelo basado en una 
triple helice. Dibuja tu version de una triple helice de DNA. 
iQue interacciones mantendrfan unida a una estructura 
secundaria como esa? <:C6mo podria copiarse esa molecula? 

4. Robert Crabtree, un investigador del origen de la vida, sostiene 
que los experimentos que simulan las condiciones de la Tierra 
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primitiva son una forma valida de poner a prueba la teoria de la 
evolucion quimica. Crabtree asegura que si los cientificos que 
trabajan en ese campo estan de acuerdo en que un experimento 
es una reproduccion plausible de las condiciones de la Tierra 
primitiva, es valido inferir que sus resultados son probablemente 
correctos (que la simulacion representa efectivamente los 
acontecimientos que sucedieron hace unos 3.500 millones de 
anos). <;Estas de acuerdo? ^Crees que los modelos y los 
experimentos presentados en este capitulo y los anteriores son 
pruebas convincentes de la teoria? Explica tus respuestas. 

En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • guias de estudio online y preguntas • mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 





LAS MOLECULAS DE LA VIDA 



Introduccion 
a los hidratos 
de carbono 



CONCEPTOS CLAVE 

O Los azucares y otros hidratos de carbono 
tienen una estructura muy variable. 

O Los monosacaridos son monomeros que se 
polimerizan para formar polimeros 
llamados polisacaridos, mediante distintos 
tipos de enlaces glucosidicos. 

O Los hidratos de carbono realizan muchas 
funciones en las celulas, desde el deposito 
de energia hasta la formacion de solidas 
fibras estructurales. 




Esta imagen de microscopio electronico de barrido muestra las paredes celulares 
de unas plantas (estructuras amarillas en panal) compuestas basicamente por celulosa. 
Los granulos naranjas son almidon almacenado. La celulosa y el almidon son hidratos de 
carbono. La celulosa confiere soporte estructural a esas celulas. El almidon les 
proporciona energia qui'mica. 



Esta unidad se ocupa de los cuatro tipos de macromole- 
culas principales de las celulas actuales: protemas, aci- 
dos nucleicos, hidratos de carbono y Hpidos. Conocer 
la estructura y la funcion de estas macromoleculas es un re- 
quisite* basico para explorar el inicio de la vida y la funcion de 
los organismos. Los Capitulos 3 y 4 analizaron la composi- 
cion de las proteinas y los acidos nucleicos, y como actuan. 
Este capitulo se centra en los hidratos de carbono, mientras 
que el Capitulo 6 introducira los lfpidos. 

El termino hidrato de carbono comprende los monomeros 
llamados monosacaridos («un azucar»), los pequenos polime- 
ros denominados oligosacaridos («unos pocos azucares») y 
los grandes polimeros llamados polisacaridos («muchos azu- 
cares^. El termino de « hidrato de carbono » es logico porque 



la formula qufmica de muchas de estas moleculas es (CH 2 0) n ' 
donde la n se refiere al numero de grupos «carbono-hidrato». 
El nombre tambien puede inducir confusion, no obstante, 
porque los hidratos de carbono no estan compuestos de ato- 
mos de carbono unidos a moleculas de agua. Por el contrario, 
son moleculas con un grupo funcional carbonilo (^C=0) y 
varios hidroxilos (-OH), junto con un numero variable de en- 
laces carbono-hidrogeno (C-H). 

Comenzaremos por el estudio de la estructura de los mo- 
nosacaridos y continuaremos analizando como estos ladri- 
llos se polimerizan para formar polisacaridos. El capitulo 
termina con un analisis del papel de los hidratos de carbono 
en el origen de la vida y una descripcion de sus funciones en 
las celulas actuales. 
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5.1 Los azucares como monomeros 



Los azucares son fundamentales para la vida. Proporcionan 
energia quimica en las celulas y suministran algunos de los la- 
drillos moleculares necesarios para la smtesis de compuestos 
mas grandes y complejos. Los monosacaridos tambien fueron 
importantes en la evolucion quimica, al comienzo de la histo- 
ria de la Tierra. Por ejemplo, el azucar llamado ribosa es ne- 
cesario para la formacion de nucleotidos. Las simulaciones de 
laboratorio han demostrado que en el caldo prebiotico se po- 
dria haber formado ribosa y otros muchos monosacaridos. 
<:Que son estos compuestos, y en que se diferencian unos de 
otros? 

La Figura 5.1 ilustra la estructura del monomero llamado 
monosacarido, o azucar simple. El grupo carbonilo, que cons- 
tituye una de las caracteristicas distintivas de los monosacari- 
dos, puede estar al final de la molecula, formando un azucar 
aldehido (aldosa) o dentro de la cadena carbonada, formando 
un azucar cetona (cetosa). La presencia de un grupo carbonilo 
junto a muchos grupos hidroxilo proporciona un conjunto de 
grupos funcionales en los azucares. De acuerdo con estas ob- 
servaciones, no sorprende que los azucares participen en un 
gran numero de reacciones qumiicas. 

El numero de atomos de carbono presentes tambien varia 
en los monosacaridos. Por convencion, los carbonos de un 
monosacarido se numeran consecutivamente, empezando por 
el extremo mas cercano al grupo carbonilo. La Figura 5.1 
muestra azucares de tres carbonos, o triosas. La ribosa, que 
sirve de ladrillo a los nucleotidos, tiene cinco carbonos y se 
llama pentosa; la glucosa que esta circulando por tu sangre y 
que tus celulas utilizan en este momento es un azucar de seis 
carbonos, o hexosa. 



Ademas de variar respecto a la localization del grupo carbo- 
nilo y el numero total de atomos de carbono, los monosacaridos 
se diferencian en la disposicion espacial de sus atomos. Hay, por 
ejemplo, un amplio abanico de pentosas y hexosas. Cada una se 
diferencia en la configuracion de sus grupos funcionales hidro- 
xilo. La Figura 5.2 muestra la glucosa y la galactosa, azucares 
de seis carbonos que son isomeros opticos: tienen la misma for- 
mula quimica (C 6 H 12 0 6 ) pero no la misma estructura. Aunque 
ambas son aldosas con seis carbonos, se diferencian en la dispo- 
sicion espacial del grupo hidroxilo en el carbono destacado en 
la Figura 5.2. Como sus estructuras son diferentes, tambien lo 
son sus funciones. En las celulas, la glucosa se utiliza como una 
fuente de la energia quimica que mantiene la vida. Pero para que 
la galactosa se utilice como fuente de energia, primero tiene 
que convertirse en glucosa mediante una reaction catalizada por 
una enzima. Hay un total de ocho hexosas diferentes, debido a 
los distintos modos de configurar los grupos hidroxilo en el es- 
pacio. Ademas, cada hexosa tiene dos formas, y cada una es la 
imagen en espejo de la otra. Asi pues, son posibles 16 estructu- 
ras diferentes con la formula estructural C 6 H 12 0 6 . 

No obstante, los azucares no existen habitualmente en 
forma de cadenas lineales como las mostradas en la Figura 5.1 
y la Figura 5.2. Por el contrario, en solucion acuosa tienden a 
formar estructuras en anillo. Las formas de cadena y anillo 
existen en equilibrio, aunque cuando los azucares simples estan 
en solucion, casi todos tienen forma de anillo. La glucosa sirve 
de ejemplo en la Figura 5.3. Cuando se forma la estructura 
circular de la glucosa, el carbono con el numero 1 en la cadena 
lineal forma un enlace con un atomo de oxigeno y con un grupo 
hidroxilo que puede orientarse de dos maneras distintas. Como 
muestra la parte derecha de la Figura 5.3, las distintas configu- 
raciones resultan en las moleculas a-glucosa y /3-glucosa. 
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FIGURA 5.1 El grupo carbonilo de un azucar sucede en una de 
las dos configuraciones. 
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FIGURA 5.2 Los azucares pueden variar en la configuracion de 
los grupos hidroxilo. Los dos azucares de seis carbonos mostrados 
aqui vari'an solo en la disposicion espacial de sus grupos hidroxilo. 
Estas moleculas son isomeros, pero no son imagenes en espejo. 

O EJERCICIO La manosa es un azucar de seis carbonos identico a 
la glucosa excepto en que el grupo hidroxilo (OH) del carbono 
numero 2 esta cambiado de orientacion. Dibuja la formula 
estructural de la manosa, al lado de estas estructuras. 

O PREGUNTA ^Que tipo de isomeros son la manosa y la glucosa? 
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(a) Forma lineal de la glucosa 
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(b) Formas en anillo de la glucosa 
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FIGURA 5.3 Los azucares existen en la forma lineal y en anillo. (a) La forma lineal de la glucosa es rara. (b) En solucion, 
casi todas las moleculas de glucosa se pliegan espontaneamente en una de las dos estructuras en anillo, llamadas forma a 
y /3 de la glucosa. La diferencia entre las dos formas consiste en si el grupo hidroxilo del carbono numero 1 esta por 
encima o por debajo del piano del anillo. Las dos formas existen en equilibria pero la forma /3 es mas frecuente porque es 
un poco mas estable que la forma a. 



O En resumen, existen tantos monosacaridos distintos 
porque muchos aspectos de su estructura son variables: for- 
mas alternativas en anillo, isomeros opticos con distinta dis- 
position espacial de los grupos hidroxilo y diferentes formas 
de imagenes en espejo, variaciones en el numero de carbonos, 
y colocacion del grupo carbonilo como aldosas o cetosas. 
Cada monosacarido tiene una estructura y funcion unicas. 

Las simulaciones de laboratorio han demostrado que la ma- 
yorfa de monosacaridos se sintetiza facilmente en las condicio- 
nes que mimetizan el caldo prebiotico. Por ejemplo, cuando se 
calientan moleculas de formaldehido (H 2 CO) en solucion, re- 
accionan entre si para formar casi todas las pentosas y las he- 
xosas, asi como algunos azucares de siete carbonos. Ademas, 
los investigadores han anunciado recientemente el descubri- 
miento de la cetosa de tres carbonos mostrada en la Figura 5.1, 
junto con muchos otros compuestos estrechamente relaciona- 
dos con los azucares, en el meteorito de Murchison que cayo 
sobre Australia en 1969. De acuerdo con estas observaciones, 
los investigadores sospechan que los azucares se sintetizan en 
partfculas de polvo y otros desechos en el espacio interestelar y 
que podnan haber llegado a la Tierra cuando se estaba for- 
mando el planeta. La mayona de los investigadores interesa- 
dos en la evolucion quimica mantiene que existia una gran di- 
versidad de monosacaridos en el caldo prebiotico. Pero sigue 
siendo un misterio por que la ribosa podna haber predomi- 
nado y posibilitado la smtesis de nucleotidos. Tambien parece 
ser altamente improbable que los monosacaridos fueran capa- 
ces de polimerizarse para formar los polisacaridos presentes en 
las celulas actuales. A continuacion se analiza el porque. 



Comprueba si lo has entendido 



5.2 Estructura de los polisacaridos 

Los polisacaridos son polfmeros que se forman al unir mono- 
sacaridos. Tambien se llaman hidratos de carbono complejos. 
Los polisacaridos mas sencillos consisten en dos azucares y se 
llaman disacaridos.Los dos monomeros pueden ser identicos, 
como las dos moleculas de a-glucosa que se unen para formar 
la maltosa. O pueden ser distintos, como en la combinacion 
de una molecula de glucosa y otra de galactosa que forma la 



Si entiendesque... O 

• Los azucares simples se diferencian en tres aspectos: 

(1) localizacion del grupo carbonilo, 

(2) numero de atomos de carbono, y 

(3) disposicion espacial de sus atomos, 
especialmente las posiciones relativas de los grupos 
hidroxilo (OH). 

Deberias ser capaz de... O 

Dibujar la formula estructural de un monosacarido en forma 
lineal y a continuacion dibujar otros azucares que se 
diferencien del primero en cada uno de los tres aspectos 
resehados. 
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(a) Los monosacaridos se polimerizan cuando los grupos hidroxilo reaccionan para formar enlaces glucosidicos.. 
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(b) ...entre varios carbonos y con distintas geometnas. 
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FIGURA 5.4 Los monosacaridos se polimerizan mediante la formation de enlaces 
glucosidicos. Los enlaces glucosidicos se forman cuando los grupos hidroxilo de dos 
monosacaridos sufren una reaccion de condensacion para formar un enlace. 



En este caso, los grupos hidroxilo 
del carbono 1 y el carbono 4 
reaccionan (con la glucosa girada 
de arriba abajo) para producir 
un enlace (B-1 ,4-glucosidico 



lactosa, el azucar mas importante de la leche. (El Cuadro 5.1 

de la pagina 88 explica como pueden provocar enfermedades 
en las personas los problemas para metabolizar la lactosa o la 
galactosa.) 

O Los azucares simples se polimerizan mediante una reac- 
cion de condensacion que tiene lugar entre dos grupos hidro- 
xilo, y resulta en un enlace covalente llamado enlace glucosi- 
dico (Figura 5.4a). Los enlaces glucosidicos son analogos a 
los enlaces peptfdicos que mantienen unidas a las protemas y 
a los enlaces fosfodiester que unen los nucleotidos de los aci- 
dos nucleicos. No obstante, hay una importante diferencia. 
Los enlaces peptfdicos y fosfodiester siempre se forman en la 
misma localizacion de los monomeros. Pero como los enlaces 
glucosidicos se forman entre grupos hidroxilo, y como cada 
monosacarido contiene al menos dos grupos hidroxilo, la lo- 
calizacion y la geometna de los enlaces glucosidicos pueden 



ser enormemente variables en los polisacaridos (Figura 5.4b). 

Como ejemplo, se consideran las estructuras de los polisacari- 
dos mas comunes de los organismos actuales: almidon, gluco- 
geno, celulosa y quitina, junto con un polisacarido modifi- 
cado llamado peptidoglucano. Todas estas macromoleculas 
pueden contener de unos pocos cientos a muchos miles de 
monomeros (Figura 5.5), unidos por enlaces glucosidicos en 
distintas localizaciones. 

Almidon: un polisacarido de deposito 
en las plantas 

En las celulas de las plantas, los monosacaridos se almacenan 
para utilizarse posteriormente en forma de almidon. El almi- 
don consiste unicamente en monomeros de a-glucosa unidos 
mediante enlaces glucosidicos. Como muestra el panel supe- 



CH 2 OH CH 2 OH 
J O J O 



FIGURA 5.5 Los polisacaridos son poh'meros de monosacaridos. Observa que los azucares suelen dibujarse de forma 
simplificada para lograr mayor claridad. 

O EJERCICIO Rodea con un circulo los enlaces glucosidicos de este polisacarido. 
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rior de la Tabla resumen 5.1, el angulo de los enlaces entre 
los carbonos 1 y 4 hace que la cadena de subunidades de glu- 
cosa se enrolle en una helice. En cualquier caso, el almidon es 
realmente una mezcla de dos polisacaridos de ese tipo. Uno 
es una molecula no ramificada llamada amilosa, que contiene 
unicamente enlaces a-l,4-glucosidicos. El otro es una mole- 
cula ramificada llamada amilopectina. La ramificacion de la 
amilopectina tiene lugar cuando se forman enlaces glucosidi- 
cos entre el carbono 1 de un monomero de glucosa de una ca- 
dena y el carbono 6 de una glucosa de otra cadena. En la 
amilopectina, las ramas surgen en aproximadamente uno de 
cada 30 monomeros. 

Glucogeno: un polisacarido de deposito 
muy ramificado en los animales 

El glucogeno desempena el mismo papel de deposito en los 
animales que el almidon realiza en las plantas. En los seres hu- 
manos, por ejemplo, el glucogeno se almacena en el hfgado y 
los musculos. Cuando empiezas a hacer ejercicio, las enzimas 
comienzan a romper el glucogeno en monomeros de glucosa, 
que a continuacion se procesan en las celulas musculares para 
aportar energia. El glucogeno es un polfmero de a-glucosa y 
es casi identico a la forma ramificada del almidon. Pero en vez 
de un enlace o:-l,6-glucosfdico en uno de cada 30 monomeros, 
surge una rama en cerca de una de cada 10 subunidades de 
glucosa (Tabla 5.1). 

Celulosa: un polisacarido estructural 
de las plantas 

Como senalaba el Capftulo 1, todas las celulas estan conteni- 
das por una membrana. En la mayorfa de los organismos uni- 
celulares y pluricelulares vivos, la celula tambien esta rodeada 
por una capa de un material, llamada pared. La pared celular 
es una lamina protectora fuera de la celula. En las algas, las 
plantas, las bacterias, los hongos y muchos otros grupos, la 
pared celular esta compuesta basicamente por uno o mas po- 
lisacaridos. 

En las plantas, la celulosa es el componente principal de la 
pared celular. La celulosa es un polimero de monomeros de 
/3-glucosa, unidos por enlaces /3-1,4-glucosfdicos. Como 
muestra la Tabla 5.1, la geometna del enlace es tal que cada 
monomero de glucosa de la cadena esta girado respecto al 
monomero adyacente. Esta disposition aumenta la estabilidad 
de las cadenas de celulosa, porque el giro hace posible que se 
formen multiples enlaces de hidrogeno entre las cadenas ad- 
yacentes y paralelas de la celulosa. Como tambien muestra la 
Tabla 5.1, la celulosa suele existir en cadenas largas y parale- 
las unidas por esos enlaces de hidrogeno. Las fibras de celu- 
losa unidas son fuertes y proporcionan soporte estructural a 
la celula. 

Quitina: un polisacarido estructural 
de los hongos y los animales 

La quitina es un polisacarido que endurece las paredes celula- 
res de los hongos. Tambien se encuentra en algunas algas y en 



muchos animales; es, por ejemplo, el componente mas impor- 
tante del esqueleto externo de los insectos y los crustaceos. 

La quitina es similar a la celulosa, pero en vez de estar 
compuesta por monomeros de glucosa, el monosacarido im- 
plicado es uno denominado N-acetilglucosamina. Estos mo- 
nomeros se abrevian «NAc». Los NAc estan unidos por enla- 
ces /3-1,4-glucosidicos (Tabla 5.1). Como en la celulosa, la 
geometna de estos enlaces provoca que un residuo de cada 
dos este girado. 

Al igual que los monomeros de glucosa en la celulosa, las 
subunidades de N-acetilglucosamina en la quitina forman en- 
laces de hidrogeno entre cadenas adyacentes. El resultado es 
una lamina dura que confiere rigidez y protection. 

Peptidoglucano: un polisacarido estructural 
de las bacterias 

Las bacterias, como las plantas, tienen pared celular. Pero al 
contrario que las plantas, la mayorfa de las bacterias carece de 
la capacidad de producir celulosa. En vez de esta, un polisaca- 
rido llamado peptidoglucano hace que las paredes celulares 
bacterianas sean fuertes y firmes. 

El peptidoglucano es el mas complejo de los polisacaridos 
presentados hasta ahora. Tiene un largo esqueleto formado 
por dos tipos de monosacaridos que se alternan entre si y 
estan unidos mediante enlaces /3-1,4-glucosfdicos. Ademas, 
una cadena de aminoacidos se une a uno de los dos tipos de 
azucar. Cuando se alinean las moleculas de peptidoglucanos, 
las cadenas de aminoacidos de las hebras adyacentes se unen 
mediante enlaces peptidicos. El Cuadro 5.2 de la pagina 88 
describe como ciertos antibioticos matan a las bacterias alte- 
rando las enzimas que catalizan la formation de las uniones 
cruzadas de enlaces peptidicos. 

Aunque la presencia de aminoacidos confiere al peptido- 
glucano una estructura mas compleja que la de la celulosa o 
la quitina, es importante destacar que estos tres polisacaridos 
tienen una importante caracteristica en comun. Los polisaca- 
ridos estructurales generalmente existen en forma de largas 
cadenas paralelas unidas entre si. Este diseno confiere a los 
materiales fabricados con estas moleculas la capacidad de re- 
sistir a las fuerzas que tiren de ellos o les empujen, lo que un 
ingeniero llamaria tension y compresion. De esta forma se co- 
rrelaciona la estructura con la funcion de los polisacaridos es- 
tructurales. 

(1m?) ^^^^^^^^^^^^ en www.masteringbio.com 

Carbohydrate Structure and Function 

Los polisacaridos y la evolucion quimica 

La celulosa es el compuesto organico mas abundante de la 
Tierra hoy en dia, y la quitina es probablemente la segunda 
mas abundante en peso. Practicamente todos los organismos 
producen glucogeno o almidon. Pero a pesar de su importan- 
cia actual para los organismos, los polisacaridos probable- 
mente desempenaron un papel muy pequeno, o ninguno, en el 
origen de la vida. Esta conclusion se sustenta en las siguientes 
observaciones: 
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TAB LA RESUMEN 5.1 Los polisacaridos tienen una estructura variable 

Polisacarido Estructura quimica Estructura tridimensional 
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Intolerancia a la lactosa y galactosemia 



La mayoria de los organismos posee un 
amplio conjunto de enzimas que catali- 
zan las reacciones de los azucares. Una 
enzima distinta procesa cada tipo de re- 
accion. Esto no deben'a resultar sorpren- 
dente, si se considera que los azucares 
tienen distintas formas y que la capaci- 
dad del lugar activo de una enzima para 
catalizar una reaccion depende de la 
forma del sustrato. Como se explico en el 
Capitulo 3, la especificidad de la accion 
enzimatica es un magnifico ejemplo de 
como la estructura de una molecula se 
correlaciona con su funcion. 

La enzima humana lactasa, por ejem- 
plo, solo cataliza una reaccion,en la que el 
disacarido lactosa se rompe en sus dos 
monosacaridos componentes: la glucosa 
y la galactosa. Otra enzima, llamada 1 -fos- 
fato uridil transferasa, interviene en la 
conversion de la galactosa en glucosa. Si 
en la dieta estan presentes lactosa y ga- 
lactosa pero estas enzimas no funcionan 
bien, los dos azucares se acumulan en el 
organismo y causan una enfermedad. 

El trastorno conocido como intoleran- 
cia a la lactosa ocurre en casi todas las per- 
sonas adultas en algun grado. La lactosa 
es un azucar destacado de los productos 



lacteos;en los individuos con intolerancia 
a la lactosa, la enzima lactasa solo se pro- 
duce en la infancia (cuando la fuente prin- 
cipal de alimentos es la leche materna). La 
produccion de lactasa termina cuando 
estos individuos maduran. Este proceso se 
ha observado en la mayoria de las culturas 
en las que las dietas tradicionales no in- 
cluian la leche de vaca. Las vacas lecheras 
eran desconocidas en el pueblo tailandes 
hasta hace poco, por ejemplo, y el 97 por 
ciento de las personas de ese pueblo tiene 
intolerancia a la lactosa de adultas. Este 
proceso tambien es logico, porque seria 
una perdida de tiempo y de energia para 
el organismo producir una enzima que ca- 
rece de sustrato. Si estos individuos beben 
leche una vez que finaliza la produccion 
de lactosa, no obstante, la lactosa no pro- 
cesada provoca distension abdominal, 
dolor abdominal y diarrea. Pero en las cul- 
turas en las que la leche ha sido una 
fuente de alimentos importante en los 
adultos durante muchos siglos, la produc- 
cion de lactasa se mantiene toda la vida. El 
97 por ciento de los daneses, por ejemplo, 
tolera la lactosa toda su vida. 

Para entender la tolerancia e intole- 
rancia a la lactosa, recuerda el concepto 



de adaptacion introducido en el Capi- 
tulo 1. Una adaptacion es un rasgo que 
aumenta la eficacia biologica de los indi- 
viduos en un ambiente determinado. La 
intolerancia a la lactosa es una adapta- 
cion al ambiente en el que la leche no 
esta disponible para los adultos. La tole- 
rancia a la lactosa, por el contrario, es 
una adaptacion a los ambientes en los 
que la leche es facil de conseguir para 
los adultos. 

Desgraciadamente, los problemas del 
metabolismo de la galactosa son comple- 
tamente no adaptativos, lo que significa 
que no aumentan la eficacia biologica en 
ningun ambiente conocido.Si un nino ca- 
rece de la enzima que convierte la galac- 
tosa en glucosa, las concentraciones de 
galactosa aumentan en la sangre y cau- 
san el conjunto de smtomas conocidos 
como «galactosemia» (galactosa en san- 
gre). Los individuos que sufren galactose- 
mia tienen riesgo de padecer retraso 
mental o incluso de morir. La unica cura 
es excluir la galactosa de la dieta. En can- 
tidades suficientemente grandesja leche, 
el yogurt, el queso y otros productos lac- 
teos son sustancias mortales para estos 
individuos. 



£C6mo matan a las bacterias la penicilina y la cefalosporina? 



Las bacterias son organismos unicelula- 
res que viven en practicamente todos los 
habitats conocidos, incluyendo el cuerpo 
humano. Los antibioticos son moleculas 
que matan a las bacterias. El primer anti- 
biotico que los investigadores descubrie- 
ron y utilizaron para curar infecciones en 
seres humanos se produce naturalmente, 
por un hongo del suelo llamado Penici- 
llium chrysogenum. El suelo esta lleno de 
bacterias y hongos que compiten por el 
espacio,el agua y los nutrientes. Algunos 
hongos reducen la competicion produ- 
ciendo y secretando antibioticos que 
matan a las bacterias que los rodean. El 
farmaco llamado penicilina es una de 
esas moleculas, y su nombre deriva de la 
especie que lo produce. 

La penicilina y el farmaco llamado ce- 
falosporina, producido naturalmente por 



especies de hongos del suelo del genero 
Cephalosporium, estan relacionadas estre- 
chamente en cuanto a estructura y fun- 
cion. Estas moleculas son eficaces porque 
se unen fuertemente a las enzimas que 
catalizan la formacion de uniones cruza- 
das entre las cadenas individuals del 
peptidoglucano.Sin estas uniones cruza- 
das, la pared celular bacteriana empieza a 
debilitarse. Finalmente cede y se desgarra, 
y la celula se destruye. La penicilina y la ce- 
falosporina causan muy pocos efectos se- 
cundarios a las personas, pues la union 
entre estos farmacos y la enzima de la 
pared celular es extremadamente especi- 
fica. Las celulas humanas no se afectan 
por la presencia de penicilina o cefalospo- 
rina, ya que nuestras celulas carecen de 
las enzimas implicadas en la formacion de 
uniones cruzadas del peptidoglucano. 



Sin embargo, como respuesta al uso 
generalizado de penicilina y cefalospo- 
rina, muchas poblaciones bacterianas 
han desarrollado una enzima que de- 
grada estos farmacos y los convierte en 
ineficaces (el Capitulo 24 explica en de- 
talle como evoluciona la resistencia a los 
farmacos). Los investigadores han res- 
pondido sintetizando moleculas muy re- 
lacionadas estructuralmente con la pe- 
nicilina y la cefalosporina, y con la misma 
funcion, pero que no resultan tan afec- 
tadas por la enzima bacteriana recien 
evolucionada. De hecho, pueden resul- 
tarte familiares algunas de esas penicili- 
nas y cefalosporinas sinteticas,en tu ex- 
periencia personal. Incluyen moleculas 
ampliamente recetadas, como la metici- 
lina, la oxacilina, la ampicilina y la ceftria- 
xona. 
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• No existen mecanismos plausibles para la polimerizacion 
de los monosacaridos bajo las condiciones prevalentes al 
inicio de la historia de la Tierra. En celulas y en experimen- 
tos de laboratorio, los enlaces glucosfdicos mostrados en la 
Figura 5.4 y la Tabla 5.1 solo se forman con la ayuda de 
enzimas especializadas. 

Es muy probable que la vida empezara como una molecula 
de RNA. Sin embargo, los investigadores todavfa tienen 
que descubrir una ribozima que pueda unir azucares sim- 
ples catalizando la formacion de enlaces glucosfdicos. Asf 
pues, parece extremadamente improbable que los polisaca- 
ridos estuvieran presentes en cantidades significativas du- 
rante el mundo de RNA. 

• Incluso aunque los monosacaridos contengan grandes can- 
tidades de grupos hidroxilo y carbonilo, carecen de la diver- 
sidad de grupos funcionales presentes en los aminoacidos. 
Los polisacaridos tambien tienen estructuras secundarias 
sencillas, consistentes en uniones entre cadenas adyacentes. 
Asf pues, carecen de la complejidad qufmica y estructural 
que convierte a las protemas, y en menor grado al RNA, en 
catalizadores eficientes. Hasta la fecha no se ha descubierto 
ninguna reaction catalizada por polisacaridos. 

• Los monomeros de los polisacaridos no son capaces de 
realizar el emparejamiento de bases complementarias. Al 
igual que las protemas, pero al contrario que el DNA y el 
RNA, los polisacaridos no pueden proporcionar la infor- 
mation necesaria para copiarse a si mismos. Hasta donde 
se sabe, ningun polisacarido almacena information en las 
celulas. Asf pues, nadie ha propuesto que el primer ente 
vivo pudiera haber sido un polisacarido. 

Aunque los polisacaridos probablemente no desempenaron 
un papel significativo en las primeras formas de vida, se hicie- 
ron enormemente importantes una vez que evoluciono la vida 
celular. Mas adelante analizaremos con detalle como funcio- 
nan en las celulas actuales. 



Comprueba si lo has entendido 



5.3 iQue hacen los hidratos 
de carbono? 



El Capitulo 4 introdujo una de las cuatro funciones basicas 
que los hidratos de carbono realizan en los organismos: sumi- 
nistrar los ladrillos de las moleculas imprescindibles para las 
celulas. Recuerda que el RNA y el DNA contienen azucares 
(los azucares de cinco carbonos ribosa y desoxirribosa, respec- 
tivamente). En los nucleotidos, que estan compuestos de un 
azucar, un grupo fosfato y una base nitrogenada, el azucar fun- 
ciona como una subunidad de la molecula. Pero los azucares 
con frecuencia no solo suministran los «esqueletos carbona- 
dos » desnudos utilizados en la sfntesis de importantes molecu- 
las; tus celulas estan sintetizando en este instante aminoacidos, 
por ejemplo, utilizando los azucares como punto de partida. 

Aunque los detalles de como se utilizan los azucares para 
sintetizar aminoacidos y otras moleculas complejas estan 
fuera del alcance de este libro, sera productivo detenerse en 
las otras tres funciones principales de los hidratos de carbono. 
O Los hidratos de carbono tienen distintas funciones en las 
celulas: proporcionan materiales estructurales fibrosos, indi- 
can la identidad celular y almacenan energfa qufmica. 

Los hidratos de carbono como moleculas 
estructurales 

La celulosa y la quitina, junto con el peptidoglucano (polisa- 
carido modificado) son componentes estructurales cruciales. 
Forman fibras que confieren fuerza y elasticidad a las celulas 
y los organismos. 

Para apreciar por que la celulosa, la quitina y el peptido- 
glucano son eficaces como moleculas estructurales, recuerda 
que forman largas cadenas y que se pueden formar enlaces 
entre las cadenas adyacentes. La Tabla 5.1 detalla como se 
forman esos enlaces. En las paredes celulares de las plantas, 
un conjunto de aproximadamente 80 moleculas de celulosa 
estan unidas entre sf por enlaces de hidrogeno para formar 
una fibra dura. Estas fibras de celulosa, a su vez, se entrecru- 
zan para formar una lamina dura (Figura 5.6a). Grupos de 
moleculas de quitina tambien se organizan en fibras unidas 
por enlaces de hidrogeno. Aunque cada enlace de hidrogeno 
individual de la celulosa o la quitina es relativamente debil, la 
combination de muchos enlaces debiles permite a estos poli- 
sacaridos estructurales formar grandes fibras que son fuertes 
pero flexibles. Las fibras de quitina endurecen las paredes ce- 
lulares de los hongos, y se superponen en el esqueleto externo 
de los insectos para formar una lamina densa e impermeable 
(Figura 5.6b). En las paredes celulares de las bacterias, la pre- 
sencia de residuos de aminoacidos del peptidoglucano permite 
uniones cruzadas entre fibras adyacentes, mediante enlaces 
peptfdicos, para formar laminas duraderas (Figura 5.6c). 

Ademas de ser rfgidos y fuertes, los hidratos de carbono es- 
tructurales son duraderos. Casi todos los organismos tienen 
las enzimas necesarias para romper los enlaces glucosfdicos 
a-1,4 y a-1,6 que mantienen unidos al almidon y a las mole- 
culas de glucogeno, pero solo unos pocos organismos tienen 
enzimas capaces de hidrolizar los enlaces /3-1,4-glucosfdicos 
de la celulosa, la quitina y el peptidoglucano. 



Si entiendes que... O 

• Los polisacaridos se forman cuando las enzimas catalizan la 
formacion de enlaces glucosfdicos entre monosacaridos en 
la forma a o p. 

• La mayoria de los polisacaridos son moleculas largas y 
lineales, pero algunos se ramifican extensamente. Entre las 
formas lineales, es frecuente que las cadenas adyacentes se 
unan mediante enlaces de hidrogeno y otros tipos de 
uniones. 

Deberias ser capaz de... O 

1 ) Bosquejar las estructuras del glucogeno y la celulosa. 

2) Marcar los enlaces glucosfdicos de cada estructura. 

3) Indicar donde se forman enlaces de hidrogeno entre las 
cadenas adyacentes de la celulosa. 

4) Comprobar el trabajo con la Tabla 5.1 . 
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Unidad 1 Las moleculas de la vida 



(a) Celulosa en la pared celular 
de una planta 



(b) Quitina en el exoesqueleto 
de un insecto 



(c) Peptidoglucano en la pared celular 
de una bacteria 






FIGURA 5.6 La celulosa, la quitina y el peptidoglucano forman fibras o laminas resistentes. 



La forma y la orientation de los enlaces /3-1,4-glucosfdicos 
hacen que sea dificil romperlos, y pocas enzimas tienen luga- 
res activos con la geometria correcta y los grupos reactivos 
apropiados para hacerlo. Como resultado, los polisacaridos 
estructurales son resistentes a la degradation y el deterioro. 

Ironicamente, la durabilidad de la celulosa es importante 
para la digestion, aunque la celulosa que ingieres cuando 
comes plantas atraviese el intestino sin ser digerida. La celu- 
losa que comes se llama fibra dietetica. La celulosa de la fibra 
dietetica, como la celulosa de un panuelo de papel, absorbe 
agua. La presencia de fibra anade agua a las heces. Ademas, 
la celulosa contribuye a la masa que ayuda al material fecal a 
moverse mas rapido por el tubo digestivo, previniendo el can- 
cer de colon, el estrenimiento y otros problemas. 

El papel de los hidratos de carbono 
en la identidad celular 

Los polisacaridos no almacenan information en las celulas, 
pero si presentan information muy importante, concreta- 
mente en la superficie externa de la celula. La Figura 5.7 
muestra como se produce esta presentation. Ciertas molecu- 
las se proyectan hacia el exterior de la superficie celular, en el 
medio circundante. Estas moleculas se llaman glucoprotemas. 
Una glucoprotema es una proteina unida de forma covalente 
a un hidrato de carbono, habitualmente a las cadenas de azu- 
cares relativamente cortos llamados oligosacaridos. 

Las glucoprotemas son componentes cruciales en lo que los 
biologos llaman reconocimiento de celula a celula y mensajes 
de celula a celula. Cada celula de tu organismo tiene gluco- 
protemas en su superficie que la identifican como parte de tu 
cuerpo. Las celulas del sistema inmunitario utilizan estas glu- 
coprotemas para distinguir las celulas corporales de las celu- 
las ajenas, como las bacterias. Ademas, cada tipo de celulas de 
un organismo multicelular (por ejemplo, las celulas nerviosas 
y las celulas musculares de tu cuerpo) presentan un conjunto 
diferente de glucoprotemas en la superficie. En las celulas, las 



glucoprotemas forman una «cubierta de azucar» que funciona 
como la banda magnetica de una tarjeta de credito o el nu- 
mero de identification personal (PIN) que se utiliza para acce- 
der a una cuenta bancaria: identifica inmediatamente al indi- 
viduo que lo lleva. 

O Si entiendes este concepto, deberias ser capaz de dibujar 
dos celulas y, a continuation, anadir y marcar (1) las gluco- 
protemas que las identifican como distintos tipos celulares, y 
(2) las glucoprotemas que las identifican como parte de tu or- 
ganismo. 

La information de identidad presentada por las glucopro- 
temas ayuda a las celulas a reconocerse y comunicarse entre si. 
El punto clave es reconocer que el gran numero de monosaca- 
ridos estructuralmente distintos hace posible que exista un nu- 
mero enorme de oligosacaridos unicos. Como resultado, cada 
tipo celular y cada especie pueden exhibir una identidad unica. 



Glucoproteina 



Exterior 
celular 




FIGURA 5.7 Los hidratos de carbono son una tarjeta de 
identification para las celulas. Las glucoprotemas contienen 
grupos de azucares que se proyectan fuera de la superficie de la 
membrana plasmatica. Estos grupos de azucares tienen estructuras 
distintivas que identifican el tipo o especie de la celula. 
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Estos electrones estan compartidos 
equitativamente por atomos con similar 
electronegatividad 



I 

°85 c oo° + H ° H + Luzsolar ► c ggo + O^g^O 

H 

Dioxido de carbono Agua (CH 2 0) n Oxigeno 

(Hidrato de carbono) 

FIGURA 5.8 Los hidratos de carbono tienen mucha energia libre. En estos diagramas, las lineas horizontales 
representan enlaces covalentes.Los puntos simbolizan las posiciones relativas de los electrones en esos enlaces. 

O EJERCICIO Rodea con un circulo los enlaces con mayor energia libre de este diagrama. 



El papel de los hidratos de carbono 
en el deposito de energia 

Los envoltorios de caramelos prometen un rapido estfmulo 
energetico, y los anuncios de las bebidas para deportistas sos- 
tienen que sus productos proporcionan los hidratos de car- 
bono necesarios para la maxima actividad. Si preguntas a 
amigos o familiares que hacen los hidratos de carbono en el 
organismo, probablemente dinan algo como que «te dan 
energia »; y despues de senalar que los hidratos de carbono 
tambien se utilizan para establecer la identidad celular, como 
material estructural, y como fuente de esqueletos carbonados 
para la smtesis de otras moleculas complejas, tendnas que 
asentir. Los hidratos de carbono almacenan y proporcionan 
energia quimica en las celulas. <iQue caractenstica de los hi- 
dratos de carbono permite que esto sea posible? 

Hidratos de carbono y energia libre Recuerda de capftu- 
los anteriores que la base de la evolucion quimica fue la conver- 
sion de la energia cinetica de la luz solar y el calor en energia 
qufmica almacenada en los enlaces de moleculas como el for- 
maldehido (H 2 CO) y el cianuro de hidrogeno (HCN). Hoy en 
dia, la energia cinetica de la luz solar se convierte en energia 
qufmica almacenada en los enlaces de los hidratos de carbono, 
mediante el proceso conocido como fotosmtesis. La fotosfnte- 
sis de las plantas, las algas y algunas bacterias es un conjunto 
complejo de reacciones que se pueden resumir como sigue: 

C0 2 + H 2 0 + luz solar -> (CH 2 0) n + 0 2 

donde (CH 2 0) n representa un hidrato de carbono. La Fi- 
gura 5.8 muestra las formulas estructurales de las moleculas 
implicadas y representa las posiciones relativas de sus electro- 
nes unidos por enlaces covalentes. La clave para entender esta 
figura reside en comparar las posiciones de los electrones en los 
reactantes y los productos, y observar que los electrones unidos 
covalentemente en los enlaces C-H de los hidratos de carbono 
se comparten mas equitativamente y, por tanto, se atraen con 
menos fuerza que en los enlaces C-O del dioxido de carbono. 
Lo mismo sucede con los enlaces carbono-carbono (C-C) de 
los hidratos de carbono: los electrones se comparten mas equi- 
tativamente que en los enlaces C-O del dioxido de carbono. 

Ahora, recuerda del Capitulo 2 que cuando los electrones 
son atrafdos con fuerza por un atomo muy electronegativo 



como el oxigeno, tienen baja energia potencial. Pero cuando 
estan unidos a un atomo menos electronegativo, como el car- 
bono o el hidrogeno, estan mas lejos del nucleo y tienen alta 
energia potencial. Los enlaces C-C y C-H tienen mucha mas 
energia libre que los enlaces C-O. Como resultado, los hidra- 
tos de carbono tienen mucha mas energia libre que el dioxido 
de carbono. 

La base de la fotosintesis, entonces, es que la energia de la 
luz solar se transforma en energia quimica almacenada en los 
enlaces C-H y C-C de los hidratos de carbono. Cuando una 
celula necesita aprovechar su energia almacenada, los hidra- 
tos de carbono participan en reacciones exergonicas que sin- 
tetizan una molecula llamada adenosm trifosfato (ATP). En 
concreto, la energia liberada al procesar los azucares se utiliza 
para sintetizar ATP a partir de un precursor llamado adenosin 
difosfato (ADP). La reaccion global se escribe asi: 

CH 2 0 + 0 2 + ADP + Pi -> C0 2 + H 2 0 + ATP 

Es decir, la energia quimica almacenada en los enlaces C-H y 
C-C de los hidratos de carbono se transfiere a energia quimica 
en forma del tercer grupo fosfato del ATP. La energia libre del 
ATP consigue reacciones como la polimerizacion, que serian 
endergonicas sin el, mueve los musculos y realiza otros traba- 
jos en las celulas. Los hidratos de carbono son como el agua 
que se acumula detras de una presa; el ATP es la electricidad, 
generada en la presa, que ilumina tu casa. Los hidratos de car- 
bono almacenan energia quimica; el ATP la «gasta». 

En proximos capitulos analizaremos en detalle como se 
producen los azucares y otros hidratos de carbono en los or- 
ganismos, y como se degradan esos hidratos de carbono para 
proporcionar a las celulas energia quimica util en forma de 
ATP. Ahora, lo importante es darse cuenta de que los hidratos 
de carbono almacenan y proporcionan energia quimica a las 
celulas porque contienen muchos enlaces C-H y porque los 
enlaces C-H tienen mucha energia libre. 

La Figura 5.9 resume y amplia estos puntos. Por ejemplo, 
compara la estructura del dioxido de carbono y el hidrato de 
carbono mostrados en la Figura 5.9a y 5.9b, y observaras que 
los atomos de hidrogeno (un electron mas un proton) se han 
anadido al hidrato de carbono. Como muestra la Figura 5.9c, 
las subunidades de acidos grasos presentes en las grasas tienen 
incluso mas energia libre que los hidratos de carbono. Los aci- 
dos grasos estan compuestos mayormente por largas cadenas 
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(a) Dioxido de carbono 

o : : o 

(b) Un hidrato de carbono 



OH OH OH OH OH 

\ TTT I T 

^C^C^-C-§-C-!-C C-f-H 

eL de de de ep 

H H H H H 



(c) Un acido graso (componente de las moleculas de grasa) 
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FIGURA 5.9 En los organismos, la energia libre se almacena en 
enlaces C-H y C-C. (a) En el dioxido de carbono, los electrones 
implicados en los enlaces covalentes son atraidos fuertemente por 
el atomo de oxigeno.(b) En los hidratos de carbono como el azucar 
mostrado aqui, muchos de los electrones del enlace covalente estan 
compartidos debilmente entre los atomos de H y C. (c) Los acidos 
grasos presentes en las moleculas de grasa tienen mas enlaces C-H 
y menos C-0 que los hidratos de carbono. 

O EJERCICIO Marca la molecula con la mayor cantidad de energia 
libre, y la molecula con la menor cantidad. 

O PREGUNTA <?Que molecula tiene mayor energia potencial? 
jY cual tiene mayor energia quimica? 



de atomos de carbono unidos a atomos de hidrogeno. En com- 
paracion con los hidratos de carbono, las grasas contienen mas 
enlaces C-C y C-H y muchos menos enlaces C-O. En esencia, 
los enlaces C-C y C-H tienen mucha energia libre porque los 
electrones se comparten por igual por parte de atomos con 
baja electronegatividad, mientras que los enlaces C-O tienen 
poca energia libre porque el atomo de oxigeno, muy electrone- 
gativo, atrae a los electrones con mucha fuerza. Los hidratos 
de carbono y las grasas se utilizan como combustible en las ce- 
lulas. Las grasas se explican con mas detalle en el Capitulo 6. 

£C6mo almacenan energia los hidratos de carbono? 

El almidon y el glucogeno son moleculas de deposito de ener- 
gia muy eficientes porque se polimerizan mediante enlaces 
a-glucosidicos, en vez de los enlaces /3-glucosidicos presentes 



en los polisacaridos estructurales. Los enlaces a de los polisa- 
caridos de deposito se hidrolizan facilmente para liberar los 
azucares, mientras que los enlaces p de los polisacaridos es- 
tructurales resisten a la degradation enzimatica. Las subuni- 
dades de glucosa que son hidrolizadas del almidon y el gluco- 
geno se procesan despues en reacciones que resultan en la 
production de ATP. El almidon y el glucogeno son como una 
barra de caramelo que tiene secciones, de modo que se puede 
desprender un pedazo siempre que necesites un empujon. 

La enzima mas importante implicada en catalizar la hidro- 
lisis de los enlaces a-glucosidicos del glucogeno se llama fos- 
forilasa. Las enzimas implicadas en romper esos enlaces en el 
almidon se llaman amilasas. La mayoria de tus celulas con- 
tiene fosforilasa, de modo que pueden degradar el glucogeno 
para obtener glucosa a demanda. Las glandulas salivares y el 
pancreas tambien producen amilasas que se secretan a la boca 
y el intestino delgado, respectivamente. Estas amilasas son las 
responsables de digerir el almidon que comes. 



Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... O 

• Los hidratos de carbono tienen varias funciones 
importantes en las celulas, ademas de proporcionar los 
ladrillos para la smtesis de compuestos mas complejos. 

• Los polisacaridos como la celulosa, la quitina y el 
peptidoglucano forman paredes celulares,que 
proporcionan resistencia estructural a las celulas. 

• Las glucoprotemas se proyectan fuera de la superficie 
celular. Proporcionan un PIN molecular que identifica el tipo 
celular y la especie. 

• El almidon y el glucogeno almacenan azucares para su 
posterior utilizacion en reacciones que producen ATP. Los 
azucares contienen grandes cantidades de energia quimica 
porque tienen atomos de carbono unidos a atomos de 
hidrogeno o a otros atomos de carbono. Estos enlaces 
tienen mucha energia libre debido a que los electrones se 
comparten por igual por parte de atomos con baja 
electronegatividad. 

Deberias ser capaz de... O 

1 ) Identificar dos aspectos de las estructuras de la celulosa, la 
quitina y el peptidoglucano que se correlacionen con su 
funcion de moleculas estructurales. 

2) Describir como los hidratos de carbono que has comido hoy 
con el desayuno estan funcionando ahora mismo en tu 
organismo. 
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Repaso del capitulo 



RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 



I 



O Los azucares y otros hidratos de carbono poseen una estructura 
muy variable. 

Los hidratos de carbono son compuestos organicos con un grupo 
carbonilo y de unos pocos a muchos grupos hidroxilo. Pueden 
existir como azucares simples llamados monosacaridos o en 
forma de complejos polisacaridos. Hay muchos tipos de monosa- 
caridos, y cada uno se diferencia por una o mas de las siguientes 
caracteristicas: (1) la localizacion de su grupo carbonilo, al final 
de la molecula o dentro de ella; (2) el numero de atomos de car- 
bono que contienen, de tres a siete generalmente; y (3) la orienta- 
cion de su grupo hidroxilo en la cadena lineal y/o la forma en ani- 
llo. Ademas, la mayona de los monosacaridos tiene isomeros 
opticos. 

Debenas ser capaz de dibujar dos monosacaridos y explicar al 
menos dos aspectos de su estructura que sean variables. Q 

O Los monosacaridos son monomeros que se polimerizan para for- 
mar polimeros llamados polisacaridos, mediante distintos tipos 
de enlaces glucosidicos. 

Los monosacaridos se pueden unir entre si mediante enlaces co- 
valentes, llamados enlaces glucosidicos, que unen grupos hidro- 
xilo de moleculas adyacentes. Al contrario que los enlaces pepti- 
dicos que forman las proteinas y los enlaces fosfodiester de los 
acidos nucleicos, los enlaces glucosidicos pueden formarse en dis- 
tintos lugares de un monosacarido. Los diferentes disacaridos y 
polisacaridos se diferencian en el tipo de monomeros implicados 
y en la localizacion de los enlaces glucosidicos entre ellos. Los po- 
lisacaridos mas comunes en los organismos actuales son el almi- 
don, el glucogeno, la celulosa y la quitina; el peptidoglucano es 
un polisacarido abundante que tiene unidas cadenas cortas de 
aminoacidos. 

Debenas ser capaz de dibujar dos disacaridos y explicar al 
menos dos aspectos de su estructura que sean variables. Q 

O Los hidratos de carbono realizan muchas funciones en las celu- 
las, desde almacenar energia hasta formar fibras estructurales re- 
sistentes. 



El almidon y el glucogeno estan compuestos de moleculas de glu- 
cosa en la forma a en anillo, unidas por enlaces glucosidicos 
entre los carbonos primero y cuarto. En algunas formas del almi- 
don, las cadenas individuales se unen ocasionalmente a otras ca- 
denas; en el glucogeno estas uniones son tan abundantes como 
para formar una molecula muy ramificada. El almidon y el glu- 
cogeno funcionan como moleculas de deposito de energia. Como 
los azucares contienen muchos enlaces C-C y C-H, incluyen una 
cantidad importante de energia quimica. Cuando las celulas ne- 
cesitan energia, ciertas enzimas hidrolizan los enlaces a-l,4-glu- 
cosidicos del almidon o el glucogeno. La reaccion libera molecu- 
las de glucosa que a continuacion se procesan en reacciones que 
conducen a la formacion de ATP. Las celulas pueden utilizar fa- 
cilmente la energia quimica en forma de ATP. 

La celulosa, la quitina y el peptidoglucano estan formados por 
monosacaridos unidos por enlaces /3-1,4-glucosidicos. Cuando 
las moleculas individuales de estos polisacaridos se alinean, se 
forman enlaces laterales entre ellas. En la celulosa y la quitina, las 
moleculas individuales se unen mediante enlaces de hidrogeno; en 
el peptidoglucano, las uniones intermoleculares consisten en en- 
laces peptidicos entre las cadenas de aminoacidos que se proyec- 
tan del polisacarido. Los enlaces de hidrogeno producen haces de 
moleculas de celulosa y quitina que forman fibras elasticas y fuer- 
tes; cuando se crean enlaces peptidicos entre muchas cadenas de 
peptidoglucano, el resultado es una dura sustancia fibrosa o la- 
minar. La celulosa, la quitina y el peptidoglucano confieren so- 
porte a las celulas y los organismos. Ademas, pocos organismos 
tienen enzimas que puedan degradar los enlaces /3-1,4-glucosidi- 
cos, lo que hace que las paredes celulares compuestas por celu- 
losa, quitina y peptidoglucano sean resistentes al ataque. En los 
hidratos de carbono, como en las proteinas y los acidos nuclei- 
cos, la estructura esta relacionada con la funcion. 

Debenas ser capaz de describir dos diferencias clave en la estruc- 
tura de los polisacaridos que funcionan como deposito de ener- 
gia frente a los que confieren soporte estructural. Q 



(ImB) ^^Q^^^^^^^^^ en www.masteringbio.com 

Carbohidrate Structure and Function 



PREGUNTAS 



O Comprueba tus conocimientos 

1. <;Cual es la diferencia entre un monosacarido, un disacarido y un 
polisacarido? 

a. El numero de atomos de carbono en la molecula. 

b. El tipo de enlace glucosidico entre los monomeros. 

c. La disposicion espacial de los residuos hidroxilo en la 
molecula. 

d. El numero de monomeros en la molecula. 

2. (i Que tipo de enlace permite la polimerizacion de los azucares? 

a. Enlace glucosidico. 

b. Enlace fosfodiester. 

c. Enlace peptidico. 

d. Enlaces de hidrogeno. 



3. iQue mantiene a las moleculas de celulosa unidas en haces lo 
suficientemente grandes como para formar fibras? 

a. La pared celular. 

b. Enlaces peptidicos. 

c. Enlaces de hidrogeno. 

d. Interacciones hidrofobas entre distintos residuos de la helice 
de celulosa. 

4. ^Cuales son las funciones principales de los hidratos de carbono 
en las celulas? 

a. Deposito de energia, identidad celular, estructura y ladrillos 
para sintesis. 

b. Catalisis, estructura y transporte. 

c. Deposito de informacion y catalisis. 

d. Reception de senales, transporte de senales y respuesta a las 
senales. 
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5. ^Por que es improbable que los hidratos de carbono 

desempenaran un papel importante en el origen de la vida? 

a. No pueden producirse en la evolution qmmica. 

b. Tienen isomeros opticos. 

c. Son posibles mas tipos de enlaces glucosidicos de los 
presentes realmente en los organismos. 

d. No se polimerizan sin la ayuda de enzimas. 



6. ^Cual es una forma «rapida e informal» de analizar cuanta 
energfa libre tiene una molecula organica? 

a. Contar el numero de atomos de oxfgeno que contiene. 

b. Contar el numero de enlaces C-H que contiene. 

c. Contar el numero de enlaces C-O que contiene. 

d. Determinar si contiene un grupo carbonilo. 

q *9 ip -c iv 'f b •£ •£ ip m \ :sEjS3tids3^ 



O Comprueba tu aprendizaje 

1. Explica por que la estructura de los hidratos de carbono apoya 
su funcion de senalizar la identidad de una celula. 

2. Dibuja la estructura en anillo de la glucosa en la forma a. 

A continuation anade otra molecula de glucosa con un enlace 
a-l,4-glucosfdico, y despues una tercera molecula de glucosa con 
un enlace a-l,6-glucosfdico. 

3. Compara y contrasta las estructuras y las funciones del almidon 
y el glucogeno. <:En que se parecen estas moleculas? <En que se 
diferencian? 
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4. <;Por que los enlaces de un hidrato de carbono almacenan una 
gran cantidad de energfa qmmica, en comparacion con la energfa 
qmmica depositada en los enlaces del dioxido de carbono? 

5. ^Que aspectos de la estructura de la celulosa y la quitina 
soportan su funcion de proteger y fortalecer celulas y 
organismos? 

6. El glucogeno y la celulosa consisten en monomeros de glucosa 
unidos por sus extremos. ^En que se diferencian las estructuras 
de estos polisacaridos? ^En que se diferencian sus funciones? 



O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. En los ultimos anos se ha popularizado un programa de 
adelgazamiento que hace hincapie en un mmimo consumo de 
hidratos de carbono. ^Cual es la explicacion de esta dieta? 
(Nota: este programa dietetico ha causado controversia 

y algunos medicos e investigadores no lo recomiendan.) 

2. Para tratar la galactosemia, los medicos excluyen la galactosa, 
un monosacarido, de la dieta. <;Por que hay que excluir tambien 
el disacarido lactosa? 

3. La amilasa, una enzima presente en la saliva humana, cataliza la 
hidrolisis de los enlaces a-l,4-glucosidicos del almidon. Si tienes 
en la boca una galleta salada el tiempo suficiente, empezara a 
saber dulce. ,:Por que? 
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4. La lisozima, una enzima presente en la saliva, las lagrimas 
y otras secreciones, cataliza la hidrolisis de los enlaces 
/3-1,4-glucosidicos del peptidoglucano. iQue efecto tiene 
sobre las bacterias el contacto con esta enzima? 



En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • guias de estudio online y preguntas • mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 



LAS MOLECULAS DE LA VIDA 



Lfpidos, membranas 
y primeras celulas 





Estas celulas bacterianas han sido tehidas con un compuesto rojo que se inserta en la 
membrana plasmatica. La membrana plasmatica define la celula, la unidad basica de 
la vida. En organismos unicelulares como los aqui mostrados, la membrana crea una 
separacion fisica entre la vida del interior y la no vida del exterior. 



CONCEPTOS CLAVE 

O Los fosfolipidos son moleculas anfipaticas 
(tienen una region hidrofila y otra region 
hidrofoba).En solucion,forman de manera 
espontanea bicapas que son 
selectivamente permeablesjo que significa 
que solo ciertas sustancias las atraviesan 
con facilidad. 

O Los iones y las moleculas se difunden 
espontaneamente desde las regiones 
de alta concentracion hacia las regiones de 
baja concentracion. El agua se mueve a 
traves de las bicapas lipidicas desde las 
regiones de alta concentracion hacia las de 
baja concentracion por osmosis, un tipo 
especial de difusion. 

O En las celulas, las protemas de membrana 
son las responsables del paso de iones, 
moleculas polares y grandes moleculas que 
no pueden atravesar la membrana por si 
mismas porque no son solubles en lfpidos. 



Las investigaciones descritas en capftulos anteriores 
apuntan que la evolucion biologica comenzo con una 
molecula de RNA que podia copiarse a si misma. A me- 
dida que la descendencia de esta molecula se multiplicaba en 
el caldo prebiotico, la selection natural habria favorecido ver- 
siones de esta molecula que fueran especialmente estables y 
eficaces en la catalisis. Otro gran hito de la historia de la vida 
fue cuando un descendiente de este replicante se rodeo de una 
membrana. Este acontecimiento creo la primera celula y, por 
tanto, el primer organismo. 

La membrana celular, o membrana plasmatica, es una 
capa de moleculas que rodea la celula, separandola del am- 
biente exterior y regulando selectivamente el paso de molecu- 
las e iones dentro o fuera de la celula. La evolucion de la 
membrana plasmatica fue un desarrollo trascendental, ya que 
separo la vida de la no vida. Antes de que existieran las mem- 



branas plasmaticas, las moleculas autorreplicantes probable- 
mente se adherian a minusculas partfculas minerales, fabri- 
cando copias de si mismas a medida que encontraban los nu- 
cleotides adecuados en el caldo prebiotico que las banaba. 
Pero la membrana hizo posible un ambiente interno, uno que 
pudiera tener una composition qmmica distinta de la del am- 
biente externo. Esto fue importante por dos motivos. En pri- 
mer lugar, las reacciones quimicas necesarias para la vida 
podrian ocurrir con mucha mas eficiencia en un area res- 
tringida, porque los reactantes podrian juntarse con mas fre- 
cuencia. En segundo lugar, la membrana servina de barrera 
selectiva; es decir, podna mantener fuera de la celula a com- 
puestos daninos para el replicante, pero permitina la entrada 
de compuestos necesarios para el replicante. La membrana 
no solo creo la celula, sino que tambien la convirtio en un re- 
cipiente de reacciones eficiente y dinamico. 



O Concepto clave Informacion destacada O Para practicar 



95 



96 



Unidad 1 Las moleculas de la vida 



El objetivo de este capftulo es investigar el comportamiento 
de las membranas, profundizando en como diferencian el am- 
biente interno del externo. Comenzaremos examinando la es- 
tructura y las propiedades de las moleculas mas abundantes 
de las membranas plasmaticas: los compuestos «aceitosos» o 
«grasos» llamados lfpidos. A continuation analizaremos 
como se comportan los lfpidos cuando forman membranas. 
<:Que iones y moleculas pueden atravesar una membrana 
compuesta por lfpidos? <;Cuales no pueden, y por que? El ca- 
pftulo termina explorando como pueden las protefnas que se 
incorporaron a la membrana lipfdica controlar el flujo de ma- 
terials a traves de la membrana. 

6.1 Lfpidos 

Casi todos los bioqufmicos estan convencidos de que en el 
caldo prebiotico habfa ladrillos de las membranas, llamados 
lfpidos. Esta conclusion se basa en la observacion de que se 
han producido varios tipos de lfpidos en los experimentos 
disenados para reproducir las condiciones qufmicas y ener- 
geticas presentes al inicio de la historia de la Tierra. Por 
ejemplo, los experimentos de descarga electrica revisados en 
el Capftulo 3 consiguieron producir al menos dos tipos de 
lfpidos. 

Una observacion realizada por A. D. Bangham ilustra por 
que es interesante este resultado. A finales de la decada de 
1950, Bangham realizo experimentos para determinar el com- 
portamiento de los lfpidos cuando se sumergen en agua. Pero 
hasta que no se invento el microscopio electronico, no supo 
como eran esas mezclas de lfpidos y agua. Una vez que dis- 
puso de microscopio electronico de transmision, Bangham 
obtuvo imagenes de sus mezclas de agua y lfpidos con muchos 
aumentos y alta resolution. (En BioHabilidades 8 hay una in- 
troduction a la microscopfa electronica de transmision.) Las 
imagenes resultantes, llamadas micrografias,eran sorprenden- 
tes. Como muestra la Figura 6.1 a, los lfpidos habfan formado 
espontaneamente compartimentos cerrados rellenos de agua. 
Bangham llamo «vesfculas» a estas estructuras rodeadas por 
membranas y observo que recordaban a las celulas (Figura 
6.1b). Bangham no habfa hecho nada especial a las mezclas de 
agua y lfpidos, simplemente las habfa batido a mano. 

El experimento suscita una serie de preguntas: <;c6mo po- 
dfan haberse formado esas estructuras? <:Es posible que exis- 
tieran vesfculas como esas en el caldo prebiotico? Si asf fuera, 
<;podrfan haber rodeado a una molecula autorreplicante, con- 
virtiendose asf en la primera membrana plasmatica? Comen- 
zaremos a contestar estas preguntas analizando que son los lf- 
pidos y como se comportan. 

iQue es un hpido? 

Los capftulos anteriores analizaron las estructuras de las mo- 
leculas organicas llamadas aminoacidos, nucleotidos y mono- 
sacaridos, y explicaron como se polimerizan estos monome- 
ros para formar macromoleculas. Aquf nos centraremos en 
otro de los tipos principales de moleculas de mediano tamano 
presentes en los organismos vivos: los lfpidos. 



(a) En solution, los lfpidos forman vesfculas rellenas de agua. 




(b) Los globulos rojos se parecen a las vesfculas. 




FIGURA 6.1 Los lfpidos pueden formar vesfculas similares a 
celulas cuando estan en agua. (a) Microfotografia electronica de 
transmision que muestra una seccion transversal de los minusculos 
compartimentos abolsados formados cuando un investigador agito 
una mezcla de lfpidos y agua. (b) Microfotografia electronica de 
barrido que muestra globulos rojos humanos.Ten en cuenta la escala. 



Lipido es un termino «cajon de sastre» para los compues- 
tos carbonados presentes en los organismos, que son mayor- 
mente hidrofobos y no polares, lo que significa que no se di- 
suelven facilmente en agua. (Recuerda, del Capftulo 2, que el 
agua es un solvente polar.) No obstante, los lfpidos no se di- 
suelven en lfquidos consistentes en compuestos organicos no 
polares. 

Para entender por que los lfpidos no se disuelven en agua, 
examina el compuesto de cinco carbonos llamado isopreno 
que muestra la Figura 6.2a; observa que consiste en un grupo 
de atomos de carbono unidos a atomos de hidrogeno. Las mo- 
leculas que contienen solo carbono e hidrogeno, como el iso- 
preno o el octano (vease el Capftulo 2), se llaman hidrocarbu- 
ros. Los hidrocarburos son no polares, porque los electrones 
se comparten por igual en los enlaces carbono-hidrogeno. 
Esta propiedad convierte a los hidrocarburos en hidrofobos. 
Asf pues, el motivo por el que los lfpidos no se disuelven en 
agua es que tienen un significativo componente de hidrocar- 
buros. La Figura 6.2b muestra un tipo de compuesto llamado 
acido graso, que consiste en una cadena de hidrocarburo 
unido a un grupo funcional carboxilo (COOH). El isopreno y 
los acidos grasos son los ladrillos clave de los lfpidos presen- 
tes en los organismos. 
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(a) Isopreno 
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FIGURA 6.2 Los grupos de hidrocarburos hacen que los h'pidos 
sean hidrofobos. (a) Los isoprenos son hidrocarburos. Las 
subunidades de isopreno se pueden unir por los extremos para 
formar largas cadenas de hidrocarburos. (b) Los acidos grasos 
habitual me nte contienen 14-20 atomos de carbono, la mayon'a en 
sus largas cadenas de hidrocarburo. 

O EJERCICIO Rodea la porcion hidrofoba del acido graso. 



Description de tres tipos de h'pidos presentes 
en las celulas 

Al contrario que los aminoacidos, los hidratos de carbono y 
los nucleotidos, los h'pidos se definen por una propiedad fisica 
(su solubilidad) en vez de por su estructura quimica. Como re- 
sultado, la estructura de los lipidos es muy variable. Para acla- 
rar este punto, consideraremos la estructura de los tipos de li- 
pidos mas importantes de las celulas: grasas, esteroides y 
fosfolipidos. 

• Las grasas estan compuestas de tres acidos grasos unidos a 
una molecula de tres carbonos llamada glicerol. Por esta 
estructura, a las grasas tambien se les llama triacilgliceroles 
o trigliceridos. Como muestra la Figura 6.3a, las grasas se 
forman por una reaccion de deshidratacion entre un grupo 
hidroxilo del glicerol y el grupo carboxilo de un acido 
graso. Las moleculas del glicerol y el acido graso se unen 
mediante un enlace ester, analogo a los enlaces peptidicos, 
fosfodiester y glucosidicos de las protehias, acidos nuclei- 
cos e hidratos de carbono, respectivamente. No obstante, 
las grasas no son polmieros, y los acidos grasos no son mo- 
nomeros. Como muestra la Figura 6.3b, los acidos grasos 
no estan unidos entre si para formar una macromolecula 
del mismo modo que los aminoacidos, los nucleotidos y los 
monosacaridos. Q Despues de estudiar la estructura de la 
Figura 6.3b, debenas ser capaz de explicar por que las gra- 
sas almacenan una gran cantidad de energia quimica, y por 
que son hidrofobas. 




FIGURA 6.3 Las grasas son uno de los tipos de h'pidos presentes en las celulas. (a) Cuando un acido graso reacciona con el glicerol, se 
escinde una molecula de agua. (b) El enlace covalente resultante de esta reaccion se denomina enlace ester. La grasa mostrada aqui como 
formula estructural y modelo volumetrico es la triestearina, el tipo mas frecuente de grasa en la ternera. 
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(a) Esteroide Volumetrica Formula Esquematica 




FIGURA 6.3 Los hpidos anfipaticos contienen elementos hidrofilos e hidrofobos. (a) Todos los esteroides tienen una estructura 
caracten'stica de cuatro anillos. (b) Todos los fosfoh'pidos consisten en un glicerol unido a un grupo fosfato y a dos cadenas de isopreno o a dos 
acidos grasos. 

O PREGUNTA ^Que diferencia al colesterol,el esteroide mostrado en la parte (a),de otros esteroides? 

O PREGUNTA Si estas moleculas estuvieran en solucion^donde interaccionan'an las moleculas de agua con ellas? 
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• Los esteroides son una familia de lfpidos caracterizada 
por la estructura de cuatro anillos mostrada en naranja os- 
curo en la Figura 6.4a. Los distintos esteroides se diferen- 
cian por los grupos funcionales o grupos laterales unidos a 
esos anillos. La molecula mostrada en la Figura 6.4a es el 
colesterol, que se diferencia por una «cola» de hidrocar- 
buro formada por subunidades de isopreno. El colesterol 
es un importante componente de las membranas plasmati- 
cas de muchos organismos. En los mamiferos, tambien se 
emplea como punto de partida para la sfntesis de varias de 
las moleculas senalizadoras llamadas hormonas. Los estro- 
genos, la progesterona y la testosterona son ejemplos de 
hormonas derivadas del colesterol. Estas moleculas son las 
responsables de regular el desarrollo y la actividad sexual 
humana. 

• Los fosfo lipid os consisten en un glicerol unido a un grupo 
fosfato (P0 4 2_ ) y a dos cadenas de isopreno o a dos acidos 
grasos. En algunos casos, el grupo fosfato se une a otra pe- 
quena molecula organica, como la colina mostrada en el 
fosfolipido de la Figura 6.4b. Los fosfolipidos con colas de 
isopreno estan presentes en el dominio Archaea introducido 
en el Capftulo 1; los fosfolipidos compuestos de acidos gra- 
sos se encuentran en los dominios Bacteria y Eukarya. En 
los tres dominios de la vida, los fosfolipidos son importan- 
tes componentes de las membranas plasmaticas. 

En resumen, los lfpidos presentes en los organismos tienen 
muchas estructuras y funciones. Ademas de almacenar ener- 
gia qmmica y servir como senales entre las celulas, los lfpidos 
actuan como pigmentos que capturan o responden a la luz 
solar, forman cubiertas impermeables en hojas y piel, y fun- 
cionan como vitaminas en un gran conjunto de procesos celu- 
lares. No obstante, la funcion mas importante de los lfpidos 
es su papel en la membrana plasmatica. A continuation estu- 
diaremos con mas detalle los tipos especfficos de lfpidos pre- 
sentes en las membranas. 

Estructura de los lfpidos de membrana 

No todos los lfpidos pueden formar las membranas artificia- 
les observadas por Bangham y sus colaboradores. De hecho, 
en las membranas plasmaticas solo se encuentran habitual- 
mente dos tipos de lfpidos. O Los lfpidos que forman la mem- 
brana tienen una region hidrofila, polar, ademas de la region 
hidrofoba y no polar comun a todos los lfpidos. Para enten- 
der mejor esta estructura, echa un vistazo al fosfolipido de la 
Figura 6.4b. Observa que la molecula tiene una «cabeza» con 
enlaces covalentes muy polares, asf como cargas positivas y 
negativas. Las cargas y los enlaces polares de la cabeza inter- 
accionan con las moleculas de agua cuando el fosfolipido esta 
en solucion. Por el contrario, las largas colas de isopreno o 
acidos grasos de un fosfolipido son no polares. Las moleculas 
de agua no pueden formar enlaces de hidrogeno con la cola de 
hidrocarburo, de modo que no interaccionan con esta parte 
de la molecula. 

Los compuestos que contienen elementos hidrofilos e hi- 
drofobos se llaman anfipaticos («empatfa dual»). Los fosfoli- 
pidos son anfipaticos. Como muestra la Figura 6.4a, el coles- 



terol tambien es anfipatico. Tiene una region hidrofila y otra 
hidrofoba. 

El caracter anfipatico de los fosfolipidos es, con mucho, su 
propiedad biologica mas importante. Es la responsable de su 
presencia en las membranas plasmaticas. 



Comprueba si lo has entendido 



6.2 Bicapas de fosfolipidos 

Los fosfolipidos no se disuelven cuando se ponen en agua. Las 
moleculas de agua interaccionan con las cabezas hidrofilas de 
los fosfolipidos, pero no con las colas hidrofobas. En vez 
de disolverse en agua, los fosfolipidos pueden formar dos 
tipos de estructuras: micelas o bicapas lipfdicas. 

Las micelas (Figura 6.5a) son minusculas gotas formadas 
cuando las cabezas hidrofilas de los fosfolipidos se orientan 
hacia el agua y las colas hidrofobas quedan juntas, lejos del 
agua. Las bicapas de fosfolipidos, o simplemente, bicapas li- 
pidicas, se crean cuando se alinean dos laminas de moleculas 
de fosfolipidos. Como muestra la Figura 6.5b, las cabezas hi- 
drofilas de cada capa se orientan hacia la solucion circun- 
dante, mientras que las colas hidrofobas quedan enfrentadas 
dentro de la bicapa. De este modo, las cabezas hidrofilas inte- 
raccionan con el agua mientras que las colas hidrofobas in. 
teraccionan entre si. Los fosfolipidos con colas relativamente 
delgadas tienden a formar micelas; los fosfolipidos con colas 
mas voluminosas tienden a formar bicapas. 

Una vez conocida la estructura de micelas y bicapas de fos- 
folipidos, el punto mas importante es que se forman espon- 
taneamente. No se requiere un aporte de energia. Puede ser 
dificil captar este concepto, porque la formation de estas es- 
tructuras disminuye claramente la entropia. Las micelas y las 
bicapas lipidicas estan mucho mas organizadas que los fosfo- 
lipidos que flotan libremente en una solucion. La clave es re- 
conocer que las micelas y las bicapas lipidicas son mucho mas 
estables energeticamente que las moleculas independientes en 
solucion. 



Si entiendes que... o 

• Las grasas, los esteroides y los fosfolipidos se diferencian en 
cuanto a su estructura y funcion: las grasas almacenan 
energia quimica;los esteroides anfipaticos son importantes 
componentes de las membranas celulares; los fosfolipidos 
son anfipaticos y generalmente son el componente mas 
abundante de las membranas celulares. 

Deberias ser capaz de... O 

1 ) Dibujar una version generica de una grasa, un esteroide y 
un fosfolipido. 

2) Utilizar estos diagramas para explicar por que el colesterol y 
los fosfolipidos son anfipaticos. 

3) Explicar como se correlaciona la estructura de una grasa 
con su funcion en la celula. 
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(a) Micelas lipidicas (b) Bicapas lipidicas 




Las cabezas hidrofilas interaccionan con el agua 




Las cabezas hidrofilas interaccionan con el agua 



FIGURA 6.5 En solucion, los fosfolipidos forman bicapas. En (a) 

una micela o (b) una bicapa lipidica, las cabezas hidrofilas de los 
h'pidos estan dispuestas hacia fuera,en contacto con el agua; las 
colas hidrofobas estan hacia dentro, lejos del agua. Las membranas 
plasmaticas consisten en parte en bicapas lipidicas. 



Dicho de otro modo, las micelas y las bicapas lipidicas tie- 
nen mucha menos energfa potencial que los fosfolipidos inde- 
pendientes en solucion. Los fosfolipidos independientes son 
inestables en agua porque sus colas hidrofobas alteran los en- 
laces de hidrogeno que se podrfan formar entre las moleculas 
de agua (Figura 6.6; vease tambien la Figura 2.13b). Como re- 
sultado, las moleculas anfipaticas son mucho mas estables en 
soluciones acuosas cuando sus colas hidrofobas evitan el agua 
y participan en las interacciones hidrofobas (Van der Waals) 
descritas en el Capftulo 3. En este caso, la perdida de energfa 
potencial sobrepasa la reduccion de la entropfa. Globalmente, 
disminuye la energfa libre del sistema. La formation de bica- 
pas lipidicas es exergonica y espontanea. 

O Si entiendes este razonamiento, deberfas ser capaz de 
anadir moleculas de agua que formen enlaces de hidrogeno a 
cada cabeza hidrofila de la Figura 6.5, y razonar el dibujo. 

Membranas artificiales como un sistema 
experimental 

Cuando se agitan las bicapas lipidicas removiendolas, las 
capas se rompen y se forman de nuevo como pequenas estruc- 
turas esfericas. Esto es lo que sucedio en el experimento de 




FIGURA 6.6 Los hidrocarburos alteran los enlaces de hidrogeno 
entre las moleculas de agua. 

O EJERCICIO Marca la zona donde no hay enlaces de hidrogeno 
entre las moleculas de agua. 

O PREGUNTA Los enlaces de hidrogeno hacen que las moleculas 
de agua se acerquen unas a otras.^De que manera se acercan las 
moleculas de agua en esta figura, respecto al hidrocarburo? 



Bangham. Las vesfculas resultantes tenfan agua en el interior, 
asf como en el exterior, porque las cabezas hidrofilas de los lf- 
pidos quedaban situadas en la parte externa de cada lado de 
la bicapa. 

Los investigadores han producido estos tipos de vesfculas 
con docenas de fosfolipidos diferentes. Las vesfculas artificia- 
les rodeadas por una membrana como esta se llaman liposo- 
mas. La capacidad de crearlos apoya una importante conclu- 
sion: si las moleculas de fosfolipidos se acumularon durante la 
evolution qufmica al inicio de la historia de la Tierra, casi con 
total certeza formar on vesfculas rellenas de agua. 

Para entender mejor las propiedades de las vesfculas y las 
membranas plasmaticas, los investigadores empezaron crean- 
do y experimentando con liposomas y otros tipos de bicapas 
artificiales. Algunas de las primeras preguntas planteadas 
concernfan a la permeabilidad de las bicapas lipidicas. La 
permeabilidad de una estructura es su tendencia a permitir el 
paso de una sustancia determinada a su traves. Una vez que 
una membrana forma una vesfcula rellena de agua, <;pueden 
entrar o salir otras moleculas o iones? Si asf fuera, <;es esta 
permeabilidad de algun modo selectiva? 

La permeabilidad de las membranas es un aspecto crftico, 
porque si ciertas moleculas o iones atraviesan una bicapa lipi- 
dica mas facilmente que otros, el ambiente interno de una ve- 
sfcula puede hacerse diferente del externo. Esta diferencia 
entre los ambientes interno y externo es una caracterfstica cru- 
cial de las celulas. 
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La Figura 6.7 muestra los dos tipos de membranas artifi- 
ciales utilizadas para estudiar la permeabilidad de las bicapas 
lipfdicas. La Figura 6.7a muestra los liposomas, vesfculas 
practicamente esfericas. La Figura 6.7b representa bicapas 
planas, que son bicapas lipfdicas construidas a traves de un 
agujero en una pared de vidrio o plastico que separa dos solu- 
ciones acuosas (de agua). 

Con liposomas y bicapas planas, los investigadores pueden 
estudiar lo que sucede cuando una molecula o un ion cono- 



(a) Liposomas: vesfculas rodeadas por una membrana artificial. 

Agua 




(b) Bicapas planas: membranas artificiales. 







Agua 


Agua 


Bicapa 




lipidica 
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(c) Experimentos con membranas artificiales. 



. • • • 

Soluto , ■ 
(ion o 
molecula) 

• ••: 

#*> •• 



lA que velocidad cruzan la 
membrana distintos solutos 
(si es que la atraviesan) cuando... 

1. iSe utilizan distintos tipos de 
fosfolipidos para hacer 

la membrana? 

2. ^Se anaden proteinas o bien 
otras moleculas a la membrana? 



J) 



FIGURA 6.7 Los liposomas y las bicapas planas son importantes 
sistemas experimentales. (a) Microfotografia electronica de 
liposomas en un corte transversal (izquierda) y diagrama transversal 
de la bicapa lipidica de un liposoma.(b) Construccion de bicapas 
planas a traves de un orificio en una pared de cristal que separa dos 
compartimentos llenos de agua (izquierda) y un dibujo de la bicapa. 
(c) Con los liposomas y las bicapas planas se pueden realizar 
muchos experimentos; aqui se indican algunos. 



cido se anade a un lado de la bicapa lipidica (Figura 6.7c). 
<;Atraviesa el ion o la molecula la membrana y aparece en el 
otro lado? Si es asf, <:que velocidad alcanza este movimiento? 
iQue sucede cuando se emplea un tipo distinto de fosfolfpido 
para producir la membrana artificial? <;Cambia la permeabili- 
dad de la membrana cuando forman parte de ella proteinas u 
otros tipos de moleculas? 

Los biologos describen este tipo de sistema experimental 
como elegante y potente porque les permite un control preciso 
de los factores que cambian de un tratamiento experimental a 
otro. El control, a su vez, es la razon por la que los experimen- 
tos son un modo tan efectivo de explorar asuntos cientfficos. 
Quiza recuerdes del Capftulo 1 que un buen diseno experi- 
mental permite a los investigadores alterar un factor cada vez 
y determinar que efecto, si lo hay, tiene cada uno sobre el pro- 
ceso en estudio. 

De igual importancia para fines experimentales, los liposo- 
mas y las bicapas planas proporcionan un modo inteligible de 
determinar si un cambio determinado de las condiciones pro- 
duce algun efecto. Mediante la toma de muestras de las solu- 
ciones de ambos lados de la membrana antes y despues del 
tratamiento, y el analisis posterior de la concentration de 
iones y moleculas de las muestras, los investigadores tienen 
una via eficaz de determinar si el tratamiento tuvo alguna 
consecuencia. 

Con el uso de estos sistemas, <;que han aprendido los biolo- 
gos acerca de la permeabilidad de las membranas? 

Permeabilidad selectiva de las bicapas lipfdicas 

Cuando los investigadores ponen moleculas o iones a un lado 
de un liposoma o bicapa plana y miden la velocidad a la que 
llega la molecula al otro lado, emerge un claro patron: las bi- 
capas lipfdicas son altamente selectivas. Permeabilidad selec- 
tiva significa que algunas sustancias cruzan una membrana 
mas facilmente que otras. Las moleculas pequenas y no pola- 
res atraviesan las bicapas rapidamente. Por el contrario, las 
moleculas grandes y las sustancias con carga cruzan la mem- 
brana lentamente, o no la atraviesan. De acuerdo con los 
datos de la Figura 6.8, las pequenas moleculas no polares 
como el oxigeno (0 2 ) atraviesan selectivamente las membra- 
nas permeables mas de un billon de veces mas rapido que los 
iones cloruro (Cl~). Moleculas muy pequenas sin carga, como 
el agua (H 2 0), tambien pueden cruzar las membranas relati- 
vamente rapido, incluso aunque sean polares. Las moleculas 
pequenas y polares, como el glicerol y la urea, tienen una 
permeabilidad intermedia. 

La hipotesis prevalente para explicar este patron es que los 
compuestos cargados y las moleculas grandes y polares no 
pueden atravesar las colas hidrofobas y no polares de una bi- 
capa lipidica. Por su carga electrica, los iones son mas estables 
en solucion, en la que forman enlaces de hidrogeno con el 
agua, que en el interior de las membranas, que es electrica- 
mente neutro. Q Si entiendes esta hipotesis, deberias ser 
capaz de predecir si los aminoacidos y los nucleotidos atrave- 
saran facilmente una membrana. Para poner a prueba la hipo- 
tesis, los investigadores han manipulado el tamano y la estruc- 
tura de las colas en liposomas y bicapas planas. 
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(a) Escala de permeabilidad (cm/s) 



Alta permeabilidad 



(b) El tamano y la carga afectan a la velocidad de difusion 
a traves de una membrana 



Baja permeabilidad 



Bicapa de fosfolipidos 




0 2 ,C0 2 



HoO 



Glicerol, urea 



Glucosa 



■ 



Moleculas hidrofobas 



■ 



Moleculas pequenas, polares, 
sin carga 



Moleculas grandes, polares, 
sin carga 




Glucosa, sacarosa 



FIGURA 6.8 Permeabilidad selectiva de las bicapas lipidicas. (a) Los numeros representan «coeficientes de permeabilidad», o la velocidad 
(cm/s) a la que una molecula o un ion atraviesa una bicapa lipidica. (b) Permeabilidad relativa de distintos iones y moleculas, basada en datos 
como los presentados en la parte (a). 

O PREGUNTA ^Con cuanta rapidez cruza el agua las bicapas lipidicas? 



^Afecta el tipo de Ifpido de una membrana 
a su permeabilidad? 

Teoricamente, dos aspectos de una cadena de hidrocarburo 
podrfan afectar al modo en que la cadena se comporta en una 
bicapa lipidica: (1) el numero de dobles enlaces que contiene, 
y (2) su longitud. Recuerda del Capitulo 2 que, cuando los 
atomos de carbono forman un doble enlace, los atomos uni- 
dos estan en un piano en vez de en un tetraedro (tridimensio- 
nal). Los atomos de carbono implicados tambien estan fijos. 
No pueden rotar libremente, como hacen en los enlaces sim- 
ples carbono-carbono. Como resultado, un doble enlace entre 
atomos de carbono produce un «giro» en una cadena de hi- 
drocarburo recta excepto en ese punto (Figura 6.9). 

Cuando hay un doble enlace entre dos atomos de carbono 
en una cadena de hidrocarburo, se dice que la cadena es insa- 
turada.Por el contrario, a las cadenas de hidrocarburo sin do- 
bles enlaces se las llama saturadas.Estos terminos son logicos, 
porque si una cadena de hidrocarburo no contiene un doble 
enlace, esta saturada con el numero maximo de atomos de hi- 
drogeno que pueden unirse al esqueleto de carbonos. Si esta 
insaturada, entonces se unen menos que el numero maximo de 
atomos de hidrogeno. Como contienen mas enlaces C-H, que 
tienen mucha mas energia libre que los enlaces C=C, las gra- 
sas saturadas tienen mucha mas energia qufmica que las grasas 
insaturadas. 

A las personas que hacen dieta habitualmente se les reco- 
mienda comer menos grasas saturadas. Los alimentos que 



Los dobles enlaces 
producer! giros 
en las colas 
de fosfolipidos 
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FIGURA 6.9 Los hidrocarburos insaturados contienen dobles 
enlaces carbono-carbono. Un doble enlace en una cadena de 
hidrocarburo produce un «giro». La imagen de la derecha indica 
que una de las colas de hidrocarburo de un fosfoh'pido es insaturada 
y, por lo tanto, esta «doblada». 

O EJERCICIO Dibuja la formula estructural y un diagrama 
esquematico de un acido graso insaturado que contenga dos 
dobles enlaces. 
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Bicapa lipidica 
sin acidos grasos 
insaturados 



Bicapa lipidica con 
muchos acidos 
grasos insaturados 




Menor permeabilidad 



Mayor permeabilidad 



FIGURA 6.1 0 La estructura de los acidos grasos cambia la 
permeabilidad de las membranas. Las bicapas lipidicas que 
contienen muchos acidos grasos insaturados tienen mas 
hendiduras y debenan ser mas permeables que las bicapas con 
pocos acidos grasos insaturados. 



contienen lfpidos con muchos dobles enlaces se llaman poliin- 
saturados y se anuncian como mas sanos que los alimentos 
con mas grasas saturadas. 

<;Por que afectan los dobles enlaces a la permeabilidad de 
las membranas? Cuando las colas hidrofobas se empaquetan 
en una bicapa lipidica, los angulos creados por los dobles en- 
laces provocan espacios entre las colas densamente empaque- 
tadas. Estos espacios reducen la fuerza de las interacciones hi- 
drofobas entre las colas. Como el interior de la membrana 
esta «pegado» con menos densidad, la estructura deberfa ha- 
cerse mas fluida y mas permeable (Figura 6.10). 

Las interacciones hidrofobas tambien se hacen mas fuertes 
a medida que aumentan de longitud las colas de hidrocarbu- 
ros. Las membranas dominadas por fosfolfpidos con largas 
colas de hidrocarburos saturados deberfan ser mas rfgidas y 
menos permeables porque las interacciones entre las colas son 



mas fuertes. Un biologo predecirfa, entonces, que las bicapas 
compuestas por lfpidos con largas colas rectas de acidos gra- 
sos saturados debenan ser mucho menos permeables que las 
membranas compuestas por lfpidos con cortas colas «rizadas» 
de acidos grasos insaturados. Los experimentos con liposo- 
mes han demostrado exactamente este patron. Los fosfolfpi- 
dos con colas largas y saturadas forman membranas mucho 
menos permeables que aquellas compuestas por fosfolfpidos 
con colas insaturadas y mas cortas. 

El punto central es que el grado de interacciones hidrofo- 
bas condiciona el comportamiento de estas moleculas. Este es 
otro ejemplo de como la estructura de una molecula (concre- 
tamente, el numero de dobles enlaces de la cadena de hidro- 
carburo y su longitud global) se correlaciona con sus propie- 
dades y su funcion. 

Estos datos tambien son consistentes con la observacion 
basica de que las grasas muy saturadas son solidas a tempera- 
tura ambiente (Figura 6.11a). Los lfpidos que contienen colas 
de hidrocarburo extremadamente largas, como las ceras, for- 
man solidos rfgidos a temperatura ambiente por las masivas 
interacciones hidrofobas que se producen (Figura 6.11b). Las 
aves, las nutrias marinas y muchos otros organismos sinteti- 
zan cera y la extienden por su superficie externa para aislarse 
del agua; las celulas de las plantas segregan una capa cerea 
que cubre la superficie de hojas y tallos e impide la evapora- 
tion del agua. Por el contrario, las grasas muy insaturadas son 
lfquidas a temperatura ambiente (Figura 6.11c). A los triacil- 
gliceroles lfquidos se les llama aceites. 

Ademas de explorar la influencia de la longitud de la ca- 
dena y el grado de saturacion de los hidrocarburos en la 
permeabilidad de la membrana, los biologos han investigado 
el efecto que tiene anadir moleculas de colesterol. Como los 
anillos esteroideos del colesterol son voluminosos, la adicion 
de colesterol a una membrana deberfa aumentar la densi- 
dad de la section hidrofoba. 



(a) Lfpidos saturados (b) Lfpidos saturados con largas (c) Lfpidos insaturados 

colas de hidrocarburos 




FIGURA 6.1 1 La fluidez de los lfpidos depende de las caracten'sticas de sus cadenas de hidrocarburos. La fluidez de un lipido depende de 
la longitud y la saturacion de su cadena de hidrocarburo. (a) La mantequilla esta compuesta basicamente por lfpidos saturados. (b) Las ceras son 
lfpidos con cadenas de hidrocarburos extraordinariamente largas. (c) Los aceites estan dominados por los «poliinsaturados», lfpidos con cadenas 
de hidrocarburos que contienen multiples dobles enlaces. 

O PREGUNTA <;Por que son tan eficaces las ceras para impermeabilizar el suelo? 
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Como se preveia, los investigadores descubrieron que ana- 
dir moleculas de colesterol a los liposomas reducfa enorme- 
mente la permeabilidad de los liposomas. Los datos que apo- 
yan esta frase se muestran en la Figura 6.1 2. El grafico de esta 
figura senala otro punto importante, no obstante: la tempera- 
tura influye en gran medida sobre el comportamiento de las 
bicapas lipidicas. 



Experimento 



Pregunta: <f,Afecta a la permeabilidad de la 
membrana la adicion de colesterol? 



Hipotesis: El colesterol reduce la permeabilidad porque rellena 
espacios en las bicapas de fosfolipidos. 

Hipotesis nula: El colesterol no afecta a la permeabilidad. 
Diseno drl experimento: 

Fosfolipidos Colesterol 




1. Crear liposomas sin 
colesterol, con 20% 
de colesterol, y con 50% 
de colesterol. 



2. Registrar con que 
velocidad atraviesa el 
glicerol cada tipo de 
membrana a distintas 
temperaturas. 

Glicerol 



Prediccion: Los liposomas con mayor concentracion de 
colesterol seran menos permeables. 

Prediccion de la hipotesis nula: Todos los liposomas 
tendran la misma permeabilidad. 



Resultados: 




Temperatura (°C) 



Conclusion: La adicion de colesterol a las 
membranas disminuye su permeabilidad al glicerol. 
La permeabilidad de todas las membranas 
analizadas en este experimento aumenta al 
incrementarse la temperatura. 



£Por que afecta la temperatura a la fluidez 
y la permeabilidad de las membranas? 

A unos 25 °C (o « temperatura ambiente») los fosfolipidos pre- 
serves en las membranas plasmaticas son lfquidos, y las bicapas 
tienen la consistencia del aceite de oliva. Esta fluidez, asi como 
la permeabilidad de la membrana, disminuye cuando baja la 
temperatura. A medida que desciende la temperatura, las mole- 
culas individuals de la bicapa se mueven mas despacio. Como 
resultado, las colas hidrofobas del interior de las membranas se 
empaquetan mas densamente. A temperaturas muy bajas, las 
bicapas lipidicas empiezan a solidificarse. Como indica el gra- 
fico de la Figura 6.12, las bajas temperaturas pueden transfor- 
mar a las moleculas en impermeables a las sustancias que nor- 
malmente las atraviesan sin problemas. 

La naturaleza fluida de las membranas tambien permite a 
las moleculas individuales de lfpidos moverse lateralmente 
dentro de cada membrana, algo asf como una persona mo- 
viendose a traves de una densa multitud (Figura 6.13). Mar- 
cando fosfolipidos individuales y siguiendo su movimiento, 
los investigadores han obtenido una velocidad media de 2 mi- 
crometros (^tm)/segundo a temperatura ambiente. A esa velo- 
cidad, los fosfolipidos podrian recorrer la longitud de una ce- 
lula bacteriana pequena en un segundo. 

Estos experimentos con el movimiento de iones y lfpidos 
demuestran que las membranas son dinamicas. Las moleculas 
de fosfolipidos viajan a toda velocidad por cada capa mien- 
tras que el agua y las pequenas moleculas no polares entran y 
salen de la membrana. A que velocidad se mueven las molecu- 
las por la membrana y a su traves depende de la temperatura 
y la estructura de las colas de hidrocarburos de la bicapa. 

Una vez conocidos estos aspectos de la permeabilidad y la 
fluidez de las bicapas lipidicas, queda una pregunta impor- 
tante: ipor que ciertas moleculas atraviesan las membranas 
espontaneamente ? 




FIGURA 6.1 2 La permeabilidad de una membrana depende de 
su composition. 



FIGURA 6.1 3 Los fosfolipidos se mueven dentro de las 
membranas, que son dinamicas, en parte porque las moleculas 
de fosfolipidos se mueven dentro de cada capa de la estructura. 
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Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... O 

En solucion, los fosfoh'pidos forman membranas que son 
selectivamente permeables, lo que significa que algunas 
sustancias las atraviesan mucho mas facilmente que otras. 

• La permeabilidad depende de la temperatura, la cantidad 
de colesterol en la membrana, y la longitud y el grado de 
saturacion de las colas de hidrocarburos en los fosfoh'pidos 
de la membrana. 

Deberias ser capaz de... O 

Rellenar una tabla con filas llamadas «temperatura», 
«colesterol»,«longitud de las colas de hidrocarburos»,y 
«saturacion de las colas de hidrocarburos»,y columnas 
denominadas «factor»,«efecto sobre la permeabilidad»,y 
«explicacion». 



63 Por que atraviesan las moleculas 
las bicapas lipidicas: difusion 
y osmosis 

Un experimento imaginado puede ayudar a explicar por que 
las moleculas y los iones son capaces de atravesar esponta- 
neamente las membranas. Imagina que colocas un grupo de 
bolas de billar azules en una mesa de billar que contiene mu- 
chas bolas blancas y, a continuacion, haces vibrar la mesa. Por 
la vibracion, las bolas se moveran al azar. Tambien chocaran 
unas contra otras. Despues de esos choques, algunas bolas 
azules se moveran hacia fuera, lejos de su posicion original. 
De hecho, el movimiento global (o neto) de las bolas azules 
sera hacia fuera. Esto es asi porque el movimiento aleatorio 
de las bolas azules altera su posicion inicial, no aleatoria: 
como se mueven aleatoriamente, es mucho mas probable que 
se alejen unas de otras a que sigan juntas. Finalmente, las 
bolas de billar azules se distribuiran al azar por la mesa. La 
entropia de las bolas de billar azules ha aumentado. Recuerda 
del Capftulo 2 que la entropia es una medida del azar o desor- 
den en un sistema. La segunda ley de la termodinamica dice 
que, en un sistema cerrado, la entropia siempre aumenta. 

Este ejemplo hipotetico ilustra por que las moleculas o 
iones situados a un lado de una bicapa lipfdica se trasladan al 
otro lado espontaneamente. Las moleculas o iones disueltos, 
o solutos, tienen energfa termica y estan en constante movi- 
miento aleatorio. El movimiento de moleculas y de iones que 
resulta de su energfa cinetica se conoce como difusion. Como 
los solutos cambian de posicion aleatoriamente por la difu- 
sion, tienden a pasar de una zona de alta concentracion a una 
zona de baja concentracion. La diferencia en las concentracio- 
nes de solutos crea un gradiente de concentracion. O Las 
moleculas y los iones siguen moviendose aleatoriamente en 
todas las direcciones cuando hay un gradiente de concentra- 
cion, pero hay un movimiento neto desde las zonas de alta 
concentracion hacia las zonas de baja concentracion. La difu- 
sion con gradiente de concentracion es un proceso espontaneo 
porque resulta en un aumento de la entropia. 



Una vez que las moleculas o iones estan distribuidos alea- 
toriamente por una solucion, se establece un equilibrio. Por 
ejemplo, imagina dos soluciones acuosas separadas por una 
bicapa lipfdica. La Figura 6.14muestra como las moleculas 
que atraviesan la bicapa se difunden al otro lado. En equili- 
brio, las moleculas continuan moviendose a traves de la mem- 
brana, pero a velocidades iguales, simplemente porque es 
igualmente probable que cada molecula o ion se mueva en 
una direccion. Esto significa que ya no hay un movimiento 
neto de moleculas a traves de la membrana. 

<:Que sucede con el agua? Como muestran los datos de la 
Figura 6.8, el agua atraviesa las bicapas lipidicas relativa- 
mente rapido. 



DIFUSION A TRAVES DE UNA BICAPA LIPlDICA 
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1. Empezar con distintos 
solutos en los dos lados 
de una bicapa lipfdica. 
Ambas moleculas se 
difunden libremente 
a traves de la bicapa. 
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2. Los solutos se difunden 
a traves de la membrana: 
cada uno tiene un 
movimiento neto acorde 
con su propio gradiente 
de concentracion. 
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3. Se establece un 
equilibrio. Los solutos 
continuan moviendose 
a uno y otro lado de la 
membrana, pero a la 
misma velocidad. 



FIGURA 6.1 4 Difusion a traves de una membrana 
selectivamente permeable. 

O EJERCICIO Escribe una ecuacion para la velocidad de difusion a 
traves de una membrana, si la velocidad de difusion de un soluto 
aumenta linealmente con su diferencia de concentracion a ambos 
lados de la membrana. 
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OSMOSIS 
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FIGURA6.15 Osmosis. 



1. Empezar con mas 
solutos en un lado de la 
bicapa lipidica que en el 
otro, utilizando moleculas 
que no puedan atravesar 
la membrana 

selectivamente permeable. 



2. El agua tiene un 
movimiento neto 
desde la zona con baja 
concentracion de soluto 
(alta concentracion 
de agua) hacia la zona 
con alta concentracion 
de soluto (baja 
concentracion de agua). 



O PREGUNTA Imagina que se dobla el numero de moleculas al 
lado derecho de la membrana (al inicio). En equilibrio, <;el nivel del 
agua en el lado derecho sen'a mas alto o mas bajo de lo que se 
muestra en la figura? 



O Como otras sustancias que se difunden, el agua se 
mueve segun su gradiente de concentracion (de mas alta a 
mas baja concentracion). El movimiento del agua es un caso 
especial de difusion que recibe un nombre propio: osmosis. 
La osmosis ocurre unicamente cuando las soluciones estan se- 
paradas por una membrana que es permeable a algunas mo- 
leculas pero no a otras, es decir, una membrana selectiva- 
mente permeable. 

El mejor modo de plantearse como se mueve el agua en 
respuesta a un gradiente de concentracion, es centrarse en la 
concentracion de solutos en la solucion. Supongamos que 
la concentracion de un soluto determinado es mayor en un 
lado de una membrana selectivamente permeable que en el 
otro lado (Figura 6.15,paso 1). Ademas, imagina que este so- 
luto no puede difundirse a traves de la membrana para esta- 
blecer un equilibrio. <<Que sucede? El agua se mo vera desde el 
lado con menor concentracion de soluto hasta la parte con 
mayor concentracion de soluto (paso 2). Diluye la concentra- 
cion alta e iguala las concentraciones a ambos lados de la 
membrana. Este movimiento es espontaneo. Esta provocado 
por el aumento de entropfa conseguido cuando las concentra- 
ciones de solutos son iguales a ambos lados de la membrana. 

Otra manera de considerar la osmosis es darse cuenta de 
que el agua esta a mas concentracion en el lado izquierdo 
del recipiente de la Figura 6.15 que en el lado derecho. Como 
el agua se difunde, entonces, habra un movimiento neto de 
moleculas de agua del lado izquierdo al derecho: desde una re- 
gion de alta concentracion a otra de baja concentracion. 

El movimiento del agua por osmosis es importante porque 
puede hacer que una vesicula rodeada por una membrana 



Empezar con: Solucion hipertonica 



Bicapa 
lipidica- 



Solucion hipotonica 





Solucion isotonica 




Las flechas 
representan 
la direccion 
del flujo neto 
de agua por 
osmosis 



Resultado: Flujo neto de agua fuera 

de la celula; la celula se encoge 



Flujo neto de agua hacia la celula; 
la celula se hincha o incluso estalla 



Sin cambios 



FIGURA 6.1 6 La osmosis del agua puede reducir el tamano o hacer estallar vesiculas rodeadas de una membrana. 

O PREGUNTA Algunas especies de bacterias pueden vivir en ambientes extremadamente salados,como los estanques de evaporacion de agua 
salada. Este habitat, £es hipertonico, hipotonico o isotonico respecto del interior de las celulas? 
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aumente o disminuya de tamano. Considera los liposomas 
mostrados en la Figura 6.16. 

Si la solution del exterior de la membrana tiene una con- 
centration de solutos mas alta que la del interior, y los solutos 
no pueden atravesar la bicapa lipidica, entonces el agua sal- 
dra de la vesfcula hacia la solution exterior. Como resultado, 
la vesfcula encogera y la membrana se arrugara. A esta solu- 
tion se la llama hipertonica («exceso de tono»), respecto al 
interior de la vesfcula. La rafz lexica hiper- hace referencia a 
que la solution exterior contiene mas solutos que la solution 
al otro lado de la membrana. En cambio, si la solution en el 
exterior de la membrana tiene una concentration de solutos 
menor que el interior, el agua entrara en la vesfcula por osmo- 
sis. El agua entrante hara que la vesfcula aumente de tamano 
o que, incluso, estalle. A esa solution se la denomina hipoto- 
nica («bajo tono»), respecto al interior de la vesfcula. Aquf la 
rafz hipo- hace referencia a que la solution exterior contiene 
menos solutos que la que esta en el interior de la vesfcula. Si 
las concentraciones de soluto son iguales a ambos lados de la 
membrana, el liposoma tendra el mismo tamano. Cuando 
la solution exterior no afecta a la membrana, a esa solution 
se la denomina isotonica («igual tono»). 

Observa que los terminos hipertonico, hipotonico e isoto- 
nico son relativos: solo se pueden utilizar para expresar la re- 
lation entre una solution determinada y otra solution. Q Si 
entiendes este concepto, deberfas ser capaz de dibujar liposo- 
mas en la Figura 6.16 que cambien la «tonicidad» relativa de 
la solution circundante. En concreto, dibuja (1) un liposoma 
a la izquierda de tal modo que la solution circundante sea hi- 
potonica respecto a la solution del interior del liposoma, y (2) 
un liposoma en el centro donde la solution circundante sea hi- 
pertonica respecto a la solution del interior del liposoma. 
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Diffusion and Osmosis 



En resumen, la difusion y la osmosis mueven solutos y 
agua a traves de las bicapas lipfdicas. <;Que tiene todo esto 
que ver con las primeras membranas que flotaban en el caldo 
prebiotico? La osmosis y la difusion tienden a reducir las dife- 
rencias de la composition qufmica entre el interior y el exte- 
rior de las estructuras rodeadas por una membrana. Si en el 
caldo prebiotico estuvieron presentes estructuras seme j antes a 
los liposomas, es improbable que en su interior hubiera un 
ambiente radicalmente distinto de la solution circundante. 
Con toda probabilidad, la importancia primaria de las prime- 
ras bicapas lipfdicas fue simplemente proporcionar un reci- 
piente a las moleculas autorreplicantes. Los experimentos han 
demostrado que los ribonucleotides pueden difundirse a tra- 
ves de las bicapas lipfdicas. Ademas, esta claro que las vesfcu- 
las similares a celulas crecen cuando se anaden mas lfpidos y 
se dividen si se las cizalla mediante la action de olas y burbu- 
jas, o bien agitandolas. De acuerdo con estas observaciones, 
es razonable plantear la hipotesis de que, una vez que una ri- 
bozima hubiera quedado rodeada de una bicapa lipidica, esta 
forma de vida simple y sus descendientes continuarfan ocu- 
pando estructuras similares a celulas que crecieron y se divi- 
dieron. 



A continuation investigaremos el siguiente gran aconte- 
cimiento en la evolution de la vida: la formation de una ver- 
dadera celula. ^Como pueden las bicapas lipfdicas convertirse 
en una barrera capaz de crear y mantener un ambiente interno 
especializado que conduzca a la vida? <;C6mo podrfa evolu- 
cionar en la primera celula una membrana plasmatica efectiva 
(una que admita los iones y las moleculas necesarios por el re- 
plicante y que excluya aquellos iones y moleculas que pudie- 
ran ser nocivos)? 



Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... O 

• La difusion es el movimiento de iones o moleculas en una 
solucion,desde la zona con mas concentracion hacia la zona 
con menos concentracion. 

• La osmosis es el movimiento del agua a traves de una 
membrana selectivamente permeable, desde la zona con 
baja concentracion de solutos hacia la zona con alta 
concentracion de solutos. 

Deberfas ser capaz de... O 

Hacer un mapa conceptual (vease BioHabilidades 6) que 

incluya los conceptos de movimiento del agua, movimiento 
de los solutos, solucion, osmosis, difusion, membrana 
semipermeable, hipertonico, hipotonico e isotonico. 



6 A Proteinas de la membrana 

<:Que clase de molecula podrfa quedar incorporada a una bi- 
capa lipidica y afectar a la permeabilidad de la bicapa? El tf- 
tulo de esta section revela la respuesta. Las proteinas anfipati- 
cas pueden insertarse en las bicapas lipfdicas. 

Las proteinas pueden ser anfipaticas porque estan compues- 
tas por aminoacidos y porque los aminoacidos tienen cadenas 
laterales, o grupos R, que oscilan entre altamente no polares 
hasta altamente polares (algunos incluso tienen carga; vease la 
Figura 3.3 y la Tabla 3.2). Es posible, entonces, que una protef- 
na pudiera tener una serie de aminoacidos no polares en el cen- 
tro de su estructura primera, mas aminoacidos polares o carga- 
dos a ambos extremos de su estructura primaria, como muestra 
la Figura 6.17a. Los aminoacidos no polares serfan estables en 
el interior de una bicapa lipidica, mientras que los aminoacidos 
polares y cargados serfan estables junto a las cabezas polares y 
el agua circundante (Figura 6.17b). Ademas, como las estructu- 
ras secundarias y terciarias de las proteinas son casi infinitas en 
variedad y complejidad, es posible que las proteinas formen 
tubos y funcionen entonces como un tipo de canal o poro a tra- 
ves de una bicapa lipidica. 

De acuerdo con estas observaciones, no es sorprendente 
que cuando los investigadores empezaron a analizar la com- 
position qufmica de las membranas plasmaticas de eucariotas, 
encontraran que las proteinas eran tan abundantes como los 
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(a) Las proteinas pueden ser anfipaticas, 
I ffe 
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Los aminoacidos 
polares y cargados 
son hidrofilos 



He 
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^ Met Na GW 
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Los aminoacidos 

no polares son hidrofobos 



(b) Las protemas anfipaticas pueden integrarse en las bicapas lipidicas. 
Exterior celular 




Interior celular 



FIGURA 6.1 7 Las protemas pueden ser anfipaticas. 

O PREGUNTA Los investigadores pueden analizar la estructura 
primaria de una proteina de membrana y predecir que porciones 
estan incluidas dentro de la membrana y cuales estan expuestas al 
interior o exterior celular. <;C6mo es esto posible? 

O PREGUNTA £Que tipo de estructura secundaria se muestra en la 
parte (b)? 



(a) Modelo del sandwich 



Proteinas de la 
membrana en el 
exterior celular 



Bicapa de 
fosfolipidos 



Proteinas de 
membrana en el 
interior celular 




(b) Modelo del mosaico fluido 



Exterior celular 



Bicapa de fosfolipidos - 



Interior celular 





^ Proteinas de membrana 



FIGURA 6.1 8 Modelos antiguos y actuales de la estructura de la 
membrana. (a) El modelo de sandwich protema-lipido-h'pido- 
proteina fue la primera hipotesis de la disposicion de h'pidos y 
proteinas en las membranas plasmaticas. (b) El modelo del mosaico 
fluido supuso un cambio radical respecto a la hipotesis del 
sandwich. 



fosfolipidos, en lo que respecta a la masa. <;C6mo estan dis- 
puestas estos dos tipos de moleculas? 

En 1935, Hugh Davson y James Danielli propusieron que 
las membranas plasmaticas estaban estructuradas como un 
sandwich, con protemas hidrofilas recubriendo ambos lados 
de una bicapa lipidica pura (Figura 6.18a). Las primeras mi- 
crofotograffas electronicas de las membranas plasmaticas pa- 
redan consistentes con el modelo del sandwich, y durante de- 
cadas fue ampliamente aceptado. 

No obstante, la observacion de que las protemas de la 
membrana podfan ser anfipaticas hizo que S. Jon Singer y 
Garth Nicolson plantearan una hipotesis alternativa. En 
1972, propusieron que al menos algunas protemas atravesa- 
ban la membrana en vez de encontrarse unicamente en el ex- 
terior de la bicapa lipidica. Esta hipotesis se denomino el mo- 
delo del mosaico fluido. Como muestra la Figura 6.18b, 
Singer y Nicolson plantearon que las membranas son un mo- 
saico de fosfolipidos y distintos tipos de protemas. Propusie- 
ron que la estructura global era dinamica y fluida. 

La controversia acerca de la naturaleza de la membrana 
plasmatica se resolvio al inicio de la decada de 1970 con la 
aparicion de una innovadora tecnica para visualizar la super- 
ficie de las membranas plasmaticas. El metodo se llama mi- 



croscopfa electronica de congelacion-fractura, porque los pro- 
cedimientos implican congelar y fracturar la membrana antes 
de estudiarla con un microscopio electronic*) de barrido, que 
produce imagenes de la superficie de un objeto (vease BioHa- 
bilidades8). 

Como muestra la Figura 6.19, la tecnica permite a los in- 
vestigadores dividir las membranas plasmaticas y ver el inte- 
rior de la estructura. Las microfotograffas de barrido resultan- 
tes muestran elevaciones y hoyos en la superficie interna de la 
membrana lipidica. Los investigadores interpretan estas es- 
tructuras como las localizaciones de las protemas de mem- 
brana. Como muestra el paso 4 de la Figura 6.19, se cree que 
las elevaciones y los hoyos representan protemas que atravie- 
san la bicapa lipidica. 

Estas observaciones poman en entredicho el modelo de 
sandwich, pero eran consistentes con el modelo del mosaico 
fluido. De acuerdo con estas y otras observaciones, ahora el 
modelo del mosaico fluido es ampliamente aceptado. 

La Figura 6.20 resume la hipotesis actual respecto a donde 
estan las protemas y los lfpidos de la membrana plasmatica. 
Observa que algunas protemas atraviesan la membrana y tie- 
nen segmentos en la superficie interna y en la externa. Este 
tipo de proteinas se llaman proteinas integrates de mem- 
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VISUALIZACION DE LAS PROTEINAS DE MEMBRANA 



1. Golpear las 
celulas congeladas 
con una cuchilla. 



Exterior celular 




2. La fractura 
divide la bicapa 
lipidica. Preparar 
la superficie 
celular para 
microscopia 
electronica de 
barrido. 
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3. Observa los 
hoyos y las 
elevaciones en 
el interior de 
la membrana. 



v 



Elevaciones y hoyos 
en el medio de la . „ 
bicapa 
lipidica \ 



4. La imagen se 
interpreta como 
evidencia del 
modelo 
del mosaico 
fluido de la 
estructura 
de la membrana. 




Exterior de la membrana 



FIGURA 6.1 9 Las preparaciones por congelacion-f ractura 
permiten a los biologos visualizar las protemas de membrana. 

O PREGUNTA Dibuja como sen'a la microfotografia del paso 3 si el 
modelo del sandwich de la membrana fuera correcto. 




Interior celular 
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FIGURA 6.20 Protemas de membrana integrales y perifericas. 

Las protemas integrales de membrana tambien se llaman protemas 
transmembranales porque atraviesan la membrana. Las protemas 
perifericas de membrana suelen estar unidas a protemas integrales 
de la membrana. 

O PREGUNTA Las caras interna y externa de la membrana, £Son 
iguales o diferentes? Razona tu respuesta. 



brana,o protemas transmembranales. Otras protemas, 11a- 
madas protemas perifericas de membrana, solo estan presen- 
tes en un lado de la membrana. A menudo, hay protemas pe- 
rifericas de membrana unidas a una protefna integral de 
membrana. En la mayoria de los casos, las protemas periferi- 
cas concretas solo estan en el interior de la membrana plasma- 
tica y, por tanto, dentro de la celula, mientras que otras solo 
se encuentran en el exterior de la membrana plasmatica y, asi, 
estan asomadas al ambiente circundante. La localization de 
las protemas perifericas es una de las razones por las que la 
superficie externa de la membrana plasmatica es muy distinta 
de la superficie interna. Tambien es importante tener en 
cuenta que la position de estas protemas no es estatica. Al 
igual que los fosfolipidos de la bicapa, las protemas de mem- 
brana estan en constante movimiento, difundiendose a traves 
de la pelicula aceitosa. 

<:Que hacen todas estas protemas? En los proximos capftu- 
los analizaremos como ciertas protemas de membrana actuan 
de enzimas o estan implicadas en las senales de celula a celula 
o en establecer conexiones fisicas entre celulas. Aqm vamos a 
centrarnos en como participan las protemas integrales de la 
membrana en el transporte de iones y moleculas escogidos a 
traves de la membrana plasmatica. 

Sistemas para el estudio de las protemas 
de membrana 

El descubrimiento de las protemas integrales de la membrana 
era consistente con la hipotesis de que las protemas afectan a 
la permeabilidad de la membrana. Las pruebas no se conside- 
raban concluyentes, no obstante, porque tambien era posible 
decir que las protemas integrales de la membrana fueran com- 
ponentes estructurales que afectaran a la fortaleza o la flexibi- 
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AISLAMIENTO DE PROTEINAS DE MEMBRANA 




Proteina 
aislada 




5 



1 . Los detergentes son 
pequenas moleculas 
anfipaticas que, en agua, 
tienden a formar micelas. 



2. Los detergentes rompen 
las membranas 
plasmaticas; recubren 
las porciones hidrofobas 
de las proteinas de 
membrana y los 
fosfolipidos. 



3. Tratar una membrana 
plasmatica con un 
detergente es una forma 
eficaz de aislar las proteinas 
de membrana, de modo 
que puedan ser purificadas 
y estudiadas 
detenidamente. 



FIGURA 6.21 Los detergentes pueden usarse para aislar las 
proteinas de membrana en una solucion. 



lidad de la membrana. Para poner a prueba si las proteinas 
afectan realmente a la permeabilidad de la membrana, los in- 
vestigadores necesitaban encontrar alguna manera de aislar y 
purificar las proteinas de membrana. 

La Figura 6.21 bosqueja un metodo desarrollado por los in- 
vestigadores para separar las proteinas de las membranas. La 
clave de la tecnica es el uso de detergentes. Un detergente es una 
molecula pequeiia y anfipatica. Como muestra el paso 1 de la 
Figura 6.21, las colas hidrofobas de los detergentes se agrupan 
en solucion, formando micelas. Cuando se anaden detergentes 
a una solucion con bicapas lipidicas, las colas hidrofobas de la 
molecula de detergente interaccionan con las colas hidrofobas 
de los lipidos. Al hacer esto, el detergente tiende a alterar la 
membrana y romperla (paso 2). Si la membrana contiene pro- 
teinas, las colas hidrofobas de las moleculas de detergente tam- 
bien interaccionan con las partes hidrofobas de las proteinas de 
membrana. Las moleculas de detergente desplazan los fosfolipi- 
dos de la membrana y terminan formando complejos deter- 
gente-proteina solubles en agua (paso 3). 

Para aislar y purificar estas proteinas de membrana una vez 
estan en solucion, los investigadores utilizan la tecnica denomi- 
nada electroforesis en gel, presentada en BioHabilidades 6. 
Cuando los complejos detergente-proteina se cargan en un gel 
y se aplica voltaje, los complejos proteicos grandes migran mas 
despacio que las proteinas mas pequenas. El resultado es que se 
separan las distintas proteinas aisladas de una membrana plas- 
matica. Para obtener una muestra pura de una proteina con- 
creta, se corta la banda adecuada del gel. A continuacion, el 



material del gel se disuelve para liberar a las proteinas. Una vez 
que esta proteina se inserta en una bicapa plana o en un lipo- 
soma, son posibles docenas de experimentos diferentes. 

£C6mo afectan las proteinas de la membrana 
a los iones y las moleculas? 

En los 55 anos transcurridos desde que empezaron los experi- 
mentos intensivos con proteinas de membrana, los investiga- 
dores han identificado tres grandes clases de proteinas de 
transporter canales, transportadores y bombas, que afectan a 
la permeabilidad de la membrana. <;Que hacen estas molecu- 
las? i Pueden crear las membranas plasmaticas que contienen 
estas proteinas un ambiente interior mas proclive a la vida que 
el ambiente exterior? 

Difusion facilitada mediante proteinas canal Uno de 

los primeros peptidos de membrana investigado mas en pro- 
fundidad se llama gramicidina. La gramicidina es producida 
por una bacteria llamada Bacillus brevis y se utiliza como 
arma: las celulas de B. brevis segregan la proteina justo antes 
de que se forme una cubierta resistente alrededor de su pared 
celular y membrana. La gramicidina destruye a los competido- 
res, dejando mas espacio para que crezcan las celulas de B. 
brevis cuando salgan de su fase resistente. La gramicidina tam- 
bien se utiliza en medicina como antibiotico para las personas. 

Tras observar que las celulas experimentales tratadas con 
gramicidina parecian perder gran cantidad de iones, a los in- 
vestigadores les intereso conocer como funciona la molecula. 
<:Podria alterar esta proteina el flujo de iones a traves de las 
membranas plasmaticas? 

Los biologos respondieron a esta pregunta insertando gra- 
micidina purificada en bicapas planas. El experimento que 
realizaron se basaba en un importante aspecto del mo- 
vimiento ionico a traves de membranas: los iones no solo se 
mueven desde las zonas con mas concentracion hacia las re- 
giones con menor concentracion por difusion, sino que tam- 
bien fluyen desde las areas con cargas iguales hacia las areas 
con distinta carga. En la Figura 6.22, por ejemplo, un gran 
gradiente de concentracion favorece el movimiento de iones 
de sodio desde el exterior de la celula al interior. Pero, ade- 
mas, el interior de esta celula tiene una carga neta negativa, 
mientras que el exterior tiene una carga neta positiva. Como 
resultado, tambien hay un gradiente de carga que favorece el 
movimiento de iones de sodio del exterior al interior de la ce- 
lula. Segun este ejemplo, deberia estar claro que los iones se 
mueven en respuesta a una combination del gradiente elec- 
trico y de concentracion, o lo que los biologos denominan 
gradiente electroquimico. Q Si entiendes este concepto, de- 
berias ser capaz de anadir una flecha a la Figura 6.22, indi- 
cando el gradiente electroquimico para los iones cloruro, su- 
poniendo que las concentraciones son iguales a ambos lados 
de la membrana. 

Para determinar si la gramicidina afectaba a la permeabili- 
dad de la membrana para los iones, los investigadores midie- 
ron el flujo de corriente electrica a traves de la membrana. 
Como los iones llevan carga, el movimiento de iones produce 
una corriente electrica. 
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FIGURA 6.22 Gradientes electroquimicos. Cuando los iones se 
acumulan a un lado de una membrana, establecen un gradiente 
combinado, de concentracion y electrico- 

O EJERCICIO Anadiendo iones de sodio a esta figura, ilustra una 
situacion en la que no haya gradiente electroquimico que favorezca 
el movimiento de Na + o de CI". 



Esta propiedad proporciona una prueba precisa y elegante 
para valorar la permeabilidad de la bicapa a los iones (mas 
sencillo y sensible que tomar muestras de ambos lados de la 
membrana y medir las concentraciones de solutos). Si la gra- 
micidina facilita el movimiento de los iones, entonces un in- 
vestigador debena detectar una corriente electrica a traves de 
bicapas planas que contengan gramicidina. 

<:El resultado? El grafico de la Figura 6.23 muestra que, en 
ausencia de gramicidina, no pasaba corriente electrica a tra- 
ves de la membrana. Pero cuando se inserto gramicidina en la 
membrana, la corriente electrica empezo a fluir. De acuerdo 
con esta observation, los biologos propusieron que la grami- 
cidina es un canal ionico. Un canal ionico es un peptido o pro- 
tema que hace que las bicapas lipidicas sean permeables a los 
iones. (Recuerda del Capitulo 3 que los peptidos son protei- 
nas con menos de 50 aminoacidos.) Los trabajos de segui- 
miento corroboraron que la gramicidina es selectiva. Solo per- 
mite el paso de los iones cargados positivamente, o cationes. 
La gramicidina no permite atravesar la membrana a los iones 
cargados negativamente, o aniones. Tambien se establecio que 
la gramicidina presenta la maxima permeabilidad a los iones 
de hidrogeno (o protones, H + ), y es algo menos permeable 
para otros cationes, como el potasio (K + ) y el sodio (Na + ). 

Los investigadores conocieron mejor el funcionamiento de 
la gramicidina cuando determinaron su secuencia de amino- 
acidos (es decir, su estructura primaria) y estructura terciaria. 
La Figura 6.24 proporciona una vision desde el exterior de 
una celula hasta el interior a traves de la gramicidina. La ob- 
servacion clave es que la molecula forma un agujero. Las por- 
ciones de aminoacidos que recubren este agujero son hidrofi- 
las, mientras que las regiones del exterior (en contacto con los 
fosfolipidos de membrana) son hidrofobas. La estructura de 
la molecula se correlaciona con su funcion. 



Experimento 



Pregunta: ^Afecta la gramicidina al flujo de iones a 
traves de una membrana? 



Hipotesis: La gramicidina aumenta el flujo de cationes a traves 
de una membrana. 

Hipotesis nula: La gramicidina no tiene ningun efecto sobre la 
permeabilidad de la membrana. 



Diseno del experimento: 

Membrana 
sin 

gramicidina 




^Flujo de iones? 6Flujo de iones? 



1 . Crear bicapas 
planas con y sin 
gramicidina. 



2. Anadir cationes a un 
lado de la bicapa 
plana para crear un 
gradiente 
electroquimico. 

3. Registrar las 
corrientes electricas 
para medir el flujo de 
iones a traves de las 
bicapas planas. 



Prediccion: El flujo de iones sera mayor en la membrana con 
gramacidina. 

Prediccion de la hipotesis nula: El flujo de iones sera igual 
en ambas membranas. 



Resultados: 




La velocidad 
del flujo de iones 
se aplana 



Rapido aumento 
inicial del flujo de iones 



Cuando hay 
-gramicidina, 
la corriente electrica 
aumenta 



Cuando no hay 
gramicidina, 
no hay corriente 



Concentracion de iones 



Conclusion: La gramicidina facilita la difusion de 
cationes a favor de un gradiente electroquimico. La 
gramicidina es un canal ionico. 



FIGURA 6.23 Medicion del flujo de iones a traves del canal 
gramicidina. Experimento para poner a prueba la hipotesis de que 
la gramicidina es un canal ionico. 

O PREGUNTA ^Por que se aplana la curva de la seccion de 
Resultados? 



Investigaciones posteriores han demostrado que las celulas 
tienen muchos tipos diferentes de protemas canal en sus 
membranas, cada una con una estructura que la permite ad- 
mitir un tipo concreto de ion o molecula. Por ejemplo, Peter 
Agre y sus colaboradores descubrieron recientemente unos ca- 
nales llamados acuaporinas («poros de agua») que permiten 
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(a) Vista superior de la gramicidina. 



(a) Los poros del agua solo permiten que pase el agua. 



Exterior 
hidrofobo 




(b) Vista lateral de la gramicidina. 



FIGURA 6.24 Estructura de una protema canal. La gramicidina es 
una helice a compuesta unicamente por 1 5 aminoacidos. (a) En una 
vista superior, la molecula forma un agujero o poro. (b) En una vista 
lateral, una helice verde marca el esqueleto peptidico del 
polipeptido. Los grupos R cuelgan del esqueleto hacia el exterior. 
El interior del canal es hidrofilo; el exterior es hidrofobo: combinado, 
de concentracion y electrico. 

O EJERCICIO En (a) y (b) anade simbolos que indiquen la 
localizacion de los fosfoh'pidos respecto a la gramicidina en una 
membrana plasmatica. 



que el agua atraviese la membrana unas diez veces mas rapido 
de lo que lo hace en ausencia de acuaporinas. La Figura 6.25a 
muestra un corte transversal de una acuaporina, indicando 
como encaja en una membrana plasmatica. Al igual que la 
gramicidina, el canal tiene un poro recubierto de regiones po- 
lares de aminoacidos, en este caso, de grupos funcionales que 
interaccionan con el agua. Grupos hidrofobos forman el exte- 
rior de la estructura e interaccionan con la bicapa lipfdica. Al 
contrario que la gramicidina, las acuaporinas son extremada- 
mente selectivas. Admiten agua pero no otras moleculas pe- 
quenas ni iones. 



Interior 
hidrofilo' 
Exterior de la celula 




Interior de la celula 



(b) Los canales de potasio solo permiten el paso a los iones 
potasio. Los iones potasio 

pueden entrar en el 
canal, pero no pueden 
Exterior de la celula I 1 / y \ pasar a la celula 




Interior de la celula 



Cerrado 



Cuando se produce un cambio de la carga 
electrica del exterior de la membrana, la 
protefna cambia de forma y permite el paso 
, de los iones 




Abierto 



FIGURA 6.25 La mayona de los canales de membrana son muy 
selectivos y estan muy regulados. (a) Corte transversal con una 
vista lateral de una acuaporina, un canal de membrana que solo 
deja pasar el agua. El agua se mueve por su poro mediante osmosis 
mas de diez veces mas rapido de lo que se puede difundir por la 
bicapa lipfdica. (b) Un modelo de un canal de K + en la configuracion 
abierta y la cerrada. 



La selectividad es una caracterfstica prominente de la ma- 
yona de las protemas canal. La inmensa mayona de estas pro- 
temas solo admite un unico tipo de ion. En muchos casos, los 
investigadores son capaces de identificar exactamente que 
aminoacidos son los responsables de la selectividad del poro. 
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Investigaciones recientes tambien han demostrado que las 
acuaporinas y los canales ionicos son canales regulados, lo 

que significa que se abren o se cierran cuando se une una mo- 
lecula determinada o cambia la carga electrica en el exterior 
de la membrana. Por ejemplo, la Figura 6.25b muestra un 
canal de potasio en la configuracion abierta y la cerrada. 
Cuando la carga electrica de la membrana se hace positiva en 
el exterior respecto al interior, la estructura de la protefna 
cambia de tal modo que abre el canal y permite que pasen los 
iones potasio. El punto importante es que en casi todos 
los casos, el flujo de iones y pequenas moleculas a traves 
de los canales de la membrana esta cuidadosamente controlado. 

En todos los casos, el movimiento de las sustancias a tra- 
ves de los canales es pasivo, lo que significa que no requiere 
un gasto de energfa. El transporte pasivo se realiza por difu- 
sion segun un gradiente electroqufmico. Las protemas canal 
permiten que los iones o las moleculas polares atraviesen efi- 
cientemente las bicapas lipfdicas. Q Si entiendes la naturaleza 
de los canales de membrana, deberfas ser capaz de (1) dibujar 
la estructura de un canal que admite iones de calcio (Ca 2+ ) 
cuando se le une una molecula senalizadora; (2) marcar las 
porciones hidrofila e hidrofoba del canal; (3) anadir iones al 
exterior y al interior de la membrana que contiene el canal 
para explicar por que un gradiente electroqufmico favorece la 
entrada de Ca 2+ ; (4) hacer un esbozo del canal en la configu- 
racion abierta y en la cerrada, y (5) aventurar una hipotesis 
que explique por que podrfa ser importante que el canal fuera 
selectivo. 

En resumen, las protemas de membrana como la gramici- 
dina, las acuaporinas y los canales de potasio sortean la im- 
permeabilidad de la bicapa lipfdica a los pequenos compues- 
tos cargados. Son las responsables de la difusion facilitada: el 
transporte activo de sustancias que, sin ellas, no atravesarfan 
facilmente las membranas. La presencia de canales reduce las 
diferencias entre el interior y el exterior. No obstante, las mo- 
leculas de agua y los iones no son las unicas sustancias que 
atraviesan las membranas mediante protemas de membrana. 
Tambien pueden hacerlo otras moleculas mas grandes. 



Difusion facilitada mediante protemas transporta- 

doras Aunque la difusion facilitada no requiere un gasto de 
energia, esta facilitada (ayudada) por la presencia de protef- 
nas de membrana especializadas. La difusion facilitada puede 
producirse a traves de canales o a traves de protemas trans- 
portadoras, que cambian de forma durante el proceso. El 
transportador quiza mas estudiado esta especializado en in- 
troducir glucosa en las celulas. 

Aparte de la ribosa, el azucar de seis carbonos mas impor- 
tante en los organismos es la glucosa. Practicamente todas las 
celulas vivas actuales utilizan la glucosa como ladrillo de im- 
portantes macromoleculas, y como fuente de energia qufmica 
almacenada. Pero como mostraba la Figura 6.8, las bicapas li- 
pfdicas solo son moderadamente permeables a la glucosa. Es 
razonable esperar, entonces, que las membranas plasmaticas 
tengan algun mecanismo para aumentar la permeabilidad a 
este azucar. 

Esta prediccion quedo corroborada cuando los investiga- 
dores compararon la permeabilidad de la glucosa en bicapas 
planas con la permeabilidad en membranas de celulas. Las 
membranas celulares de este estudio provenfan de globulos 
rojos humanos, que son una de las celulas mas sencillas que se 
conocen. Un globulo rojo maduro consiste en una membrana, 
unos 300 millones de moleculas de hemoglobina, y poco mas 
(Figura 6.26, paso 1). Cuando estas celulas se ponen en una 
solucion hipotonica (paso 2), el agua entra rapidamente en 
ellas por osmosis. A medida que pasa agua, las celulas se hin- 
chan. Finalmente estallan, liberando las moleculas de hemo- 
globina y otros contenidos celulares. Esto proporciona a los 
investigadores preparaciones puras de membranas plasmati- 
cas llamadas «fantasmas» de globulos rojos (paso 3). Los ex- 
perimentos han demostrado que estas membranas son mucho 
mas permeables a la glucosa que las bicapas lipfdicas puras. 
<;Por que? 

Una vez aisladas y analizadas muchas protemas de los fan- 
tasmas de globulos rojos, los investigadores encontraron va- 
rias protemas que aumentan especfficamente la permeabilidad 
de la membrana a la glucosa. Cuando se anadio esta protefna 



COMO LOS INVESTIGADORES FAB R I CAN «FANTASMAS» DE GLOBULOS ROJOS 




1. Globulos rojos normales en solucion 2. En una solucion hipotonica, las celulas 3. Una vez ha salido el contenido de las 

isotonica. se hinchan al entrar el agua por osmosis. celulas, quedan los «fantasmas» de celulas, 

Finalmente las celulas estallan. que son membranas plasmaticas. 

I 



FIGURA 6.26 «Fantasmas» de globulos rojos. Los fantasmas de globulos rojos son membranas simples que pueden ser purificadas y 
estudiadas en detalle. 
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UNA HIPOTESIS DE COMO GLUT-1 FACILITA LA DIFUSION DE GLUCOSA 




1 . La GLUT-1 es una proteina 2. La glucosa se une a la GLUT-1 3. Se produce un cambio de 4. La glucosa se libera 

de transporte transmembranaria, en el exterior de la celula. conformacion, que transporta dentro de la celula. 

mostrada aqui con su lugar de la glucosa al interior, 

union hacia el exterior de la celula. 



FIGURA 6.27 Una hipotesis para explicar el funcionamiento de las protemas de transporte de la membrana. Este modelo sugiere 
que el transportador GLUT-1 funciona como una enzima. Se le une un sustrato (en este caso, una molecula de glucosa), sufre un cambio de 
conformacion, y libera el sustrato. 

O PREGUNTA El lugar de union del GLUT-1 tiene la misma afinidad por la glucosa en sus dos conformaciones. Explica como permite esta 
caracten'stica a la glucosa difundir a favor de su gradiente de concentracion. 



purificada a liposomas, la membrana artificial transportaba la 
glucosa a la misma velocidad que la membrana de una celula 
viva. Este experimento convencio a los biologos de que una 
proteina de membrana era ciertamente la responsable de 
transportar glucosa a traves de la membrana plasmatica. Tra- 
bajos de seguimiento demostraron que esta proteina trans- 
portadora de glucosa, en la actualidad llamada GLUT-1, faci- 
lita el transporte del isomero optico «derecho» de la glucosa 
pero no de la forma izquierda. Las celulas solo utilizan la 
forma derecha, y el lugar de union de la GLUT-1 es especffico 
para la forma derecha. Para aclarar estas observaciones, los 
biologos proponen que las protemas GLUT con lugares de 
union que interaccionan con la forma derecha de la glucosa 
resultaron favorecidas por la selection natural. O dicho de 
otro modo, las celulas con protemas como la GLUT-1 pros- 



peraron mucho mejor que las celulas sin una proteina para el 
transporte de glucosa o con protemas que transportaban la 
forma izquierda. 

Se sigue investigando como funciona exactamente la 
GLUT-1. Los biologos que estan trabajando en el problema 
han propuesto que, como el transporte de glucosa que realiza 
la GLUT-1 es tan especffico, es logico predecir que el meca- 
nismo recuerda a la action enzimatica. Una hipotesis se mues- 
tra en la Figura 6.27. La idea es que la glucosa se une a la 
GLUT-1 en el exterior de la membrana, y que esta union in- 
duce un cambio conformacional en la proteina que transporta 
glucosa al interior de la celula. Recuerda del Capftulo 3 que 
las enzimas frecuentemente cambian de forma cuando se unen 
a los sustratos, y que esos cambios conformacionales suelen 
ser un paso crftico en la catalisis de reacciones qmmicas. 




1. Tres lugares activos dentro 2. Tres iones de sodio del 3. Un grupo fosfato del ATP 4. Los iones de sodio salen 

de la proteina tienen mucha interior de la celula se unen se une a la proteina. de la proteina y se difunden 

afinidad por los iones de sodio. a esos lugares. En respuesta, la proteina al exterior de la celula. 

cambia de forma. 



FIGURA 6.28 El transporte activo necesita un aporte de energia quimica. 

O EJERCICIO Rodea los dos pasos en los que la adicion o sustraccion de un grupo fosfato hace que la proteina cambie de conformacion. 
Marcalos como «cambio de forma». 
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No obstante, el paso de moleculas al interior de las celulas 
mediante protemas transportadoras sigue realizandose por di- 
fusion. Cuando la glucosa entra en una celula mediante la 
GLUT-1, lo hace por que sigue a su gradiente de concentra- 
cion. Si la concentracion de glucosa es la misma a ambos 
lados de la membrana plasmatica, entonces no se produce un 
movimiento neto de glucosa, incluso aunque la membrana 
contenga GLUT-1. Muchas moleculas atraviesan las membra- 
nas plasmaticas por difusion facilitada mediante protemas 
transportadoras especfficas. 

Transporte activo por bombas Facilitada por protemas 
canal o por protemas transportadoras, la difusion es un pro- 
ceso pasivo que hace mas parecidos el interior y el exterior de 
las celulas. Pero tambien es posible para las celulas actuales 
importar iones o moleculas en contra de su gradiente electro- 
qmmico. Sin embargo, realizar esta actividad requiere energfa, 
porque la celula debe contrarrestar la perdida de entropfa que 
ocurre cuando las moleculas o los iones se concentran. Tiene 
sentido, entonces, que el transporte en contra de un gradiente 
electroqmmico se llame transporte activo. 

En las celulas, la energfa necesaria para transportar sustan- 
cias en contra de su gradiente electroqmmico es aportada habi- 
tualmente por un grupo fosfato (HP0 4 2_ ) del adenosm trifos- 
fato, o ATP. El ATP contiene tres grupos fosfato. Cuando uno 
de estos grupos abandona el ATP y se une a una protema, dos 
cargas negativas se anaden a la protema. Estas cargas repelen a 
otras cargas en los aminoacidos de la protema. La energfa po- 
tencial de la protema aumenta en respuesta, y su conformacion 
(forma) suele cambiar. Como se detallara en el Capftulo 9, las 
protemas generalmente se mueven cuando un grupo fosfato se 
une a ellas o cuando pierden un grupo fosfato. Cuando el ATP 
pierde un grupo fosfato, la molecula resultante es el adenosm 
difosfato (ADP), que tiene dos grupos fosfato. 



La Figura 6.28 muestra como los iones o moleculas pueden 
moverse en contra de un gradiente electroqmmico cuando las 
protemas de membrana llamadas bombas cambian de forma. 
La figura destaca la primera bomba descubierta y caracteri- 
zada: una protema llamada bomba sodio-potasio o, mas for- 
malmente, Na + /K + -ATPasa. El Na + /K + del nombre se refiere a 
los iones transportados; ATP indica que se utiliza adenosm tri- 
fosfato; y el sufijo -asa implica que la molecula funciona 
como una enzima. A diferencia de la situacion de la GLUT-1, 
el mecanismo de accion de la Na + /K + -ATPasa se conoce bien 
actualmente. Cuando la protema esta en la conformacion 
mostrada en el paso 1 de la Figura 6.28, se hacen patentes los 
lugares de union con alta afinidad para los iones de sodio. 
Como muestra el paso 2, tres iones de sodio del interior de 
la celula se unen a esos lugares. A continuacion se une a la 
bomba un grupo fosfato del ATP (paso 3). Cuando se liga el 
grupo fosfato, la forma de la bomba cambia de manera que 
reduce su afinidad por los iones de sodio. Como resultado, los 
iones abandonan la protema y se difunden al exterior de la ce- 
lula (paso 4). En esta conformacion, sin embargo, la protema 
tiene lugares de union con una gran afinidad para los iones 
potasio (paso 5). Como muestra el paso 6, dos iones potasio 
del exterior de la celula se unen a la bomba. Cuando lo hacen, 
el grupo fosfato abandona la protema y la forma de esta cam- 
bia en respuesta, de vuelta a la forma original (paso 7). En 
esta conformacion, la bomba tiene baja afinidad por los iones 
potasio. Como muestra el paso 8, los iones potasio abando- 
nan la protema y se difunden al interior de la celula. Entonces 
el ciclo se repite. 

Este movimiento de iones se realiza incluso con un gra- 
diente electroqmmico que favorece la salida de potasio y la 
entrada de sodio. Al intercambiar tres iones de sodio por dos 
de potasio, el exterior de la celula resulta con una carga posi- 
tiva respecto al interior. De este modo, la bomba sodio-potasio 
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crea un gradiente electrico, asi como un gradiente qufmico, a 
traves de la membrana. 

Bombas similares estan especializadas en transportar pro- 
tones (H + ), iones de calcio (Ca 2+ ) y otros iones o moleculas. 
De esta forma, las celulas pueden concentrar ciertas sustancias 
o crear gradientes electroqmmicos. Es dificil sobreestimar la 
importancia de estos gradientes. Por ejemplo, los gradientes 
electroqufmicos producidos por bombas de protones permiten 
a las plantas extraer nutrientes del suelo; los gradientes esta- 
blecidos por la Na + /K + -ATPasa y la bomba de calcio permiten 
a las neuronas transmitir senales electricas por todo tu cuerpo. 
Encontraras transporte activo, bombas de membrana y gra- 
dientes electroqufmicos por todo este texto. 



Web Animation 



Diffusion and Osmosis 



en www.masteringbio.com 



© En conjunto, la bicapa lipfdica y las protemas implica- 
das en el transporte activo y pasivo permiten a las celulas 
crear un ambiente interno que es muy diferente del ambiente 
externo. Las protemas de membrana permiten a los iones y las 
moleculas cruzar la membrana plasmatica, incluso aunque no 
sean liposolubles (Figura 6.29). Cuando evolucionaron las 
protemas de membrana, entonces las celulas primitivas adqui- 
rieron la capacidad de crear un ambiente interno que resulto 
proclive a la vida, lo que significa que ese ambiente contema 
las sustancias necesarias para producir ATP y copiar ribozi- 
mas. Las celulas con protemas de membrana especialmente 
eficientes y selectivas resultarian favorecidas por la seleccion 



natural y podrian llegar a dominar la poblacion. La vida celu- 
lar habfa empezado. 

Unos 3.500 millones de anos despues, las celulas siguen 
evolucionando. <;C6mo son las celulas actuales, y como pro- 
ducen y almacenan la energfa quimica que hace posible la 
vida? <;C6mo utilizan el ATP para hacer funcionar a bombas y 
canales y otras moleculas y maquinaria cuando las necesitan? 
La Unidad 2 se ocupa de contestar estas preguntas y otras re- 
lacionadas. 



Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... O 

• Las protemas de membrana permiten entrar y salir de la 
celula a iones y moleculas que habitualmente no atraviesan 
con facilidad las bicapas lipidicas. 

• Las sustancias pueden moverse por un gradiente 
electroquimico mediante difusion facilitada a traves de 
protemas canal o transportadoras, o pueden moverse en 
contra de un gradiente electroquimico por el trabajo 
realizado por las bombas. 

Deberias ser capaz de... O 

1) Hacer un bosquejo de una bicapa de fosfoh'pidos. 

2) Indicar como la atraviesan los iones y las moleculas 
mediante cada tipo principal de protema de transporte de 
la membrana. 



Difusion Difusion facilitada Transporte activo 




Descripcion: Movimiento pasivo de Movimiento pasivo de... Movimiento activo de... 

pequenas moleculas 
no cargadas a favor de un 
gradiente electroquimico, 
a traves de una membrana. 

Protema(s) 
implicadas: 



FIGURA 6.29 Mecanismos de transporte de la membrana: resumen. 
OEJERCICIO Completalatabla. 
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RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 



O Los fosfolipidos son moleculas anfipaticas: tienen una region hi- 
drofila y una region hidrofoba. En solucion, forman espontanea- 
mente bicapas permeables de forma selectiva, lo que significa que 
solo ciertas sustancias las cruzan con facilidad. 

La membrana plasmatica es una estructura que forma una ba- 
rrera fisica entre la vida y la no vida. La estructura basica de las 
membranas plasmaticas esta formada por una bicapa de fosfo- 
lipidos. Los fosfolipidos tienen una cabeza polar y una cola 
no polar. La cola no polar consiste en un lipido, habitualmente 
un acido graso o un isopreno. Los lipidos no se disuelven en 
agua. 

Las pequenas moleculas no polares tienden a atravesar facilmente 
las membranas; los iones y otros compuestos cargados casi nunca 
pueden hacerlo. La permeabilidad y la fluidez de las bicapas lipi- 
dicas dependen de la temperatura y de los tipos de fosfolipidos 
presentes. Por ejemplo, como los fosfolipidos que contienen aci- 
dos grasos largos y saturados forman una membrana interior 
densa y muy hidrofoba, tienden a ser menos permeables que los 
fosfolipidos que contienen acidos grasos insaturados y mas 
cortos. 

Debenas ser capaz de dibujar bicapas de fosfolipidos muy 
permeables y fluidas y bicapas muy impermeables y sin fluidez. Q 

O Los iones y las moleculas se difunden espontaneamente desde las 
zonas con alta concentration hacia las zonas con baja concentra- 
tion. El agua atraviesa las bicapas lipidicas desde las zonas de 
alta concentration hacia las zonas de baja concentration me- 
diante osmosis, un tipo especial de difusion. 

La difusion es el movimiento de iones y moleculas debido a su 
energia cinetica. Los solutos se mueven por difusion de una zona 
con alta concentration a otra zona con baja concentration. Este 
proceso es espontaneo por un aumento de la entropia. El agua 
tambien atraviesa las membranas espontaneamente si una mole- 
cula o ion que no puede atravesar la membrana se encuentra en 
distinta concentration en los dos lados. En la osmosis, el agua se 
mueve desde la zona con menor concentration de solutos a la 
zona con mayor concentration de solutos. La osmosis es un pro- 
ceso pasivo realizado por un aumento de la entropia. 



Debenas ser capaz de dibujar un recipiente con soluciones sepa- 
radas por una membrana plasmatica, y a continuation predecir 
lo que sucederia al anadir un soluto a un lado de la membrana si 
el soluto (1) atravesara facilmente la membrana, y (2) si fuera in- 
capaz de atravesar la membrana. Q 



Web Animation 
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O En las celulas, las proteinas de membrana son las responsables 
del paso de iones, moleculas polares y grandes moleculas que no 
pueden atravesar la membrana por si mismas porque no son so- 
lubles en Hpidos. 

La permeabilidad de las bicapas lipidicas puede alterarse significa- 
tivamente por las proteinas de transporte de la membrana, que 
estan diseminadas por toda la membrana plasmatica. Las protei- 
nas canal, por ejemplo, son moleculas que crean orificios en la 
membrana y facilitan la difusion de iones concretos al exterior o al 
interior de la celula. Las proteinas transportadoras son proteinas 
similares a enzimas que permiten que moleculas concretas se difun- 
dan a la celula. Ademas de estas formas de facilitar la difusion, las 
proteinas de membrana que funcionan como bombas demandan- 
tes de energia mueven de forma activa iones o moleculas en contra 
de su gradiente electroquimico. En conjunto, la permeabilidad se- 
lectiva de las bicapas de fosfolipidos y la especificidad de las pro- 
teinas transportadoras posibilitan la creation de un ambiente en el 
interior celular que es radicalmente distinto del exterior. 

Debenas ser capaz de dibujar y marcar la membrana de una ce- 
lula que bombea iones de hidrogeno al exterior, tiene canales que 
admiten los iones de calcio a favor de un gradiente electroqui- 
mico y posee transportadores que admiten las moleculas de lac- 
tosa (un azucar) por un gradiente de concentration. Tu dibujo 
deberia incluir flechas y etiquetas que indiquen la direction del 
movimiento de los solutos y la direction de los gradientes electro- 
quimicos apropiados. Q 
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Membrane Transport Proteins 



PREGUNTAS 



O Comprueba tus conocimientos 

1. <;Que significa el termino hidrofilo si se traduce literalmente? 

a. «Amante del aceite». 

b. «Amante del agua». 

c. «Temeroso del aceite». 

d. «Temeroso del agua». 

2. Si una solucion que rodea una celula es hipotonica respecto al 
interior de la celula, i hacia donde se movera el agua? 

a. Entrara en la celula por osmosis. 

b. Saldra de la celula por osmosis. 

c. No se movera porque hay un equilibrio. 

d. Se evaporara mas rapidamente de la superficie celular. 



3. Si una solucion que rodea una celula es hipertonica respecto al 
interior de la celula, i hacia donde se movera el agua? 

a. Entrara en la celula por osmosis. 

b. Saldra de la celula por osmosis. 

c. No se movera porque hay un equilibrio. 

d. Se evaporara mas rapidamente de la superficie celular. 

4. ^Cuando hay un gradiente de concentration? 

a. Cuando se rompen las membranas. 

b. Cuando las concentraciones de soluto son altas. 

c. Cuando las concentraciones de soluto son bajas. 

d. Cuando las concentraciones de soluto son diferentes en los 
dos lados de una membrana. 
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5. iCual de los siguientes enunciados debe ser cierto para que 
suceda la osmosis? 

a. El agua debe estar, como mmimo, a temperatura ambiente. 

b. Las soluciones con la misma concentracion de solutos deben 
estar separadas por una membrana selectivamente permeable. 

c. Las soluciones con distintas concentraciones de solutos deben 
estar separadas por una membrana selectivamente permeable. 

d. El agua debe estar a presion. 



6. <:Por que se dice que las bicapas lipidicas celulares son 
« selectivamente permeables»? 

a. No son permeables en absoluto. 

b. Su permeabilidad cambia con su composicion molecular. 

c. Su permeabilidad depende de la temperatura. 

d. Son permeables a algunas sustancias pero no a otras. 

p *9 b *c *|7 •£ •£ iq m \ :sejS9tids9^[ 



O Comprueba tu aprendizaje 

1. El aceite de cocina esta compuesto por lipidos formados por 
largas cadenas de hidrocarburos. ^Seria de esperar que estos 
lipidos formaran membranas espontaneamente? <;Por que o por 
que no? Describe, a nivel molecular, como esperanas que estos 
liquidos interaccionaran con el agua. 

2. Explica por que los fosfolipidos forman bicapas en solucion. 

3. El etanol, el componente activo de las bebidas alcoholicas, es 
una pequena molecula polar sin carga. Como crees que esta 
molecula atraviesa las membranas plasmaticas: rapidamente o 
lentamente? Razona tu respuesta. 

4. <;Por que la osmosis solo puede producirse cuando las soluciones 
estan separadas por una membrana selectivamente permeable? 
iQue sucede en las soluciones que no estan separadas por una 
membrana selectivamente permeable? 

5. El texto asegura que la porcion de las protemas de membrana 
que atraviesa las colas hidrofobas de los fosfolipidos es tambien 
hidrofoba (vease la Figura 6.17b). ^Por que resulta esto logico? 
Vuelve a consultar la Figura 3.3 y la Tabla 3.2 y haz una lista de 
los aminoacidos que esperanas encontrar en estas regiones de las 
protemas transmembranales. 

6. Observa la membrana de la figura de la derecha. Marca las 
moleculas y los iones que atravesaran la membrana por osmosis, 
difusion y difusion facilitada. Dibuja flechas para indicar donde 
viajaran cada una de las moleculas e iones. 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 




O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. Cuando los fosfolipidos se disponen en una bicapa, es 
teoricamente posible que las moleculas individuales de la bicapa 
«cambien de chaqueta». Es decir, un fosfolipido podrfa girar 
180° y formar parte de la otra superficie de la membrana. Dibuja 
este proceso. Por lo que sabes acerca del comportamiento de las 
cabezas polares y las colas no polares, predice si estas vueltas son 
frecuentes o raras. A continuacion disena un experimento, 
utilizando una bicapa plana compuesta parcialmente por acidos 
grasos que contienen una molecula coloreada en su cabeza 
hidrofila, para comprobar tu prediction. 

2. Los organismos unicelulares que viven en habitats 
extremadamente frios tienen una proportion de acidos grasos 
insaturados inusualmente alta en sus membranas plasmaticas. 
Algunas de estas membranas contienen incluso acidos grasos 
poliinsaturados, que tienen mas de un doble enlace en cada 
cadena de hidrocarburo. Haz un dibujo de este tipo de 
membranas y argumenta la hipotesis de que las membranas con 
colas de acidos grasos insaturados funcionan mejor en 
temperaturas frias que las membranas con colas de acidos 
grasos saturados. Predice la estructura de los acidos grasos 
presentes en organismos que viven en ambientes 
extraordinariamente calidos. 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

3. Cuando los investigadores biomedicos disenan farmacos que 
deben penetrar en las celulas para ser eficaces, a veces les anaden 
grupos metilo (CH 3 ) para facilitar que las moleculas del farmaco 
atraviesen las membranas plasmaticas. En cambio, cuando los 
investigadores disenan farmacos que actuan en el exterior de las 
membranas plasmaticas, a veces anaden un grupo cargado para 
reducir la probabilidad de que los farmacos atraviesen las 
membranas y entren en las celulas. Explica por que son eficaces 
estas estrategias. 

4. Los anuncios a menudo sostienen que los detergentes de la ropa 
y los platos «cortan la grasa». Lo que quiere decir el publicista es 
que los detergentes rodean las gotitas de grasa de la ropa o los 
platos, transformando las gotitas en hidrosolubles. Cuando esto 
sucede, las gotitas de grasa pueden eliminarse con el lavado. 
Explica como sucede esto a nivel molecular. 

En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • guias de estudio online y preguntas • mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 



ESTRUCTURA Y FUNCION CELULAR 




Interior celular 





CONCEPTOS CLAVE 

O La estructura de los componentes celulares 
esta estrechamente relacionada con su 
funcion. 

O Dentro de las celulas, los materiales se 
transportan a su destino con la ayuda de 
«codigos postales» moleculares. 

O Las celulas son dinamicas. Cada segundo 
tienen lugar miles de reacciones quimicas 
dentro de las celulas; hay moleculas 
entrando y saliendo continuamente por la 
membrana plasmatica;los productos 
celulares se transportan a lo largo de fibras 
proteicas,y los elementos del esqueleto 
interno celular aumentan y disminuyen de 
tamano. 



Esta celula ha sido tratada con moleculas fluorescentes que se unen a su esqueleto 
fibrose Los microtubules (largas fibras proteicas) son verdes;los microfilamentos (fibras 
mas pequenas) son rojos. El nucleo de la celula se ha tehido de azul. 



En el Capftulo 1 se introdujo la teoria celular, que dicta 
que todos los organismos estan compuestos por celulas 
y que todas las celulas nacen de otras celulas previas. 
Desde que esta teoria se desarrollo y comprobo en las decadas 
de 1850 y 1860, un enorme cuerpo de conocimiento ha confir- 
mado que la celula es la unidad fundamental de la vida, tanto 
estructural como funcionalmente. La vida en la Tierra es celular. 

En un sentido muy real, entonces, conocer como funciona 
un organismo es conocer como estan estructuradas y como 
funcionan sus celulas. Para aclarar este punto, recuerda del 
Capftulo 1 que muchos organismos eucariotas y practica- 
mente todas las bacterias y arqueas son unicelulares. En nu- 
mero, los organismos unicelulares dominan la vida en la Tie- 
rra. Para los investigadores que estudian estas especies 
unicelulares, conocer la celula es sinonimo de conocer todo el 



organismo. Incluso en las plantas, los animales y otros euca- 
riotas pluricelulares, el comportamiento complejo se origina 
en la celula. Por ejemplo, tu capacidad de leer esta pagina em- 
pieza con cambios en las moleculas sensibles a la luz localiza- 
das en celulas de la parte posterior de los ojos. Cuando estas 
moleculas cambian de forma, provocan modificaciones en las 
membranas de las celulas nerviosas que unen los ojos con el 
cerebro. Por tanto, para comprender procesos complejos 
como la vision, los investigadores suelen empezar estudiando 
la estructura y la funcion de las celulas implicadas (las partes 
que componen el todo). 

El Capftulo 6 introdujo una parte esencial de la celula: la 
membrana plasmatica. Gracias a la permeabilidad selectiva 
de las bicapas de fosfolfpidos y la actividad de las protefnas de 
transporte de la membrana, esta estructura crea un ambiente 



O Concepto clave Informacion destacada O Para practicar 
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interno distinto de las condiciones presentes en el exterior de 
la celula. A continuation, la tarea consiste en explorar las es- 
tructuras presentes dentro de la membrana y analizar lo que 
hacen. Este capftulo se centra en varias estructuras y procesos 
especialmente dinamicos; ademas, introduce algunos de los 
metodos experimentales que emplean los biologos para cono- 
cerlos. Se comenzara mencionando las estructuras que com- 
ponen una celula, y despues se analizaran tres de los sistemas 
celulares mas importantes: el nucleo, el complejo de produc- 
tion y transporte de protefnas llamado sistema endomembra- 
noso, y la red de fibras proteicas denominada citoesqueleto. 

7.1 iQvxe hay dentro de una celula? 

En el Capftulo 1 pudiste leer acerca de los tipos basicos de ce- 
lulas presentes en la naturaleza: eucariotas y procariotas. Las 
celulas eucariotas tienen un compartimento rodeado por una 
membrana llamado nucleo, mientras que las celulas procario- 
tas carecen de el. De acuerdo con su morfologia («forma»), 
entonces, las especies se dividen en dos grandes categorfas: (1) 
procariotas y (2) eucariotas. Pero segun su filogenia («tribu- 
origen»), o historia evolutiva, los organismos se dividen en los 
tres grandes grupos denominados (1) Bacteria, (2) Archaea y 
(3) Eukarya. Los miembros de Bacteria y Archaea son proca- 
riotas; los de Eukarya (algas, hongos, plantas y animales) son 
eucariotas. 

A finales del siglo xvn, los biologos empezaron a utilizar 
microscopios para estudiar la estructura celular. Con el 
tiempo, los avances de la optica y las tecnicas de preparacio- 
nes celulares permitieron a los investigadores catalogar las es- 
tructuras resumidas en esta section. Cuando se extendio el 
uso de los microscopios electronicos en la decada de 1950, los 
investigadores describieron la anatomia interna de estas es- 
tructuras con mas detalle. Avances mas recientes en microsco- 
pia han permitido a los investigadores filmar ciertos procesos 
celulares en celulas vivas (vease BioHabilidades 8). 

<:Que han revelado los estudios anatomicos con microsco- 
pios? Primero se vera la anatomia general de las celulas pro- 
cariotas y eucariotas, y despues se considerara como partici- 
pan las estructuras identificadas en la funcion de las celulas. 

Celulas procariotas 

La Figura 7.1 muestra la estructura general de una celula pro- 
cariota. En la mayorfa de las especies de los dominios Bacteria 
y Archaea, la membrana plasmatica rodea un unico comparti- 
mento, lo que significa que la celula tiene pocas subestructu- 
ras (o ninguna) separadas del resto de la celula por membra- 
nas internas. Sin embargo, un examen mas prof undo revela un 
conjunto de importantes estructuras internas. Veamos una ce- 
lula procariota tfpica, empezando por el exterior y avanzando 
hacia el interior. 

Como se explico en el Capftulo 6, la membrana celular, o 
membrana plasmatica, consiste en una bicapa de fosfolfpidos 
y protefnas que, o bien atraviesan la bicapa, o bien se unen a 
uno de los lados. Dentro de la membrana, los contenidos de 
una celula se llaman conjuntamente citoplasma («celula-for- 




FIGURA 7.1 Celula procariota. Las celulas procariotas se 
identifican por un rasgo negativo:ausencia de nucleo rodeado por 
membrana. Aunque hay una gran variacion de tamanos y formas en 
las celulas bacterianas yarqueanas, todas contienen una membrana 
plasmatica, un cromosoma y ribosomas productores de protefnas; 
casi todas tienen una pared celular n'gida. Algunos procariotas 
tienen flagelos que les permiten nadar y membranas internas 
donde tiene lugar la fotosmtesis. 

O EJERCICIO Marca el nucleoide en el dibujo. 

mado»). Como el citoplasma contiene una alta concentration 
de solutos, en la mayona de los habitats es hipertonico res- 
pecto al ambiente circundante. Cuando asf sucede, el agua 
entra en la celula por osmosis y expande el volumen celular. 
Practicamente todas las bacterias y arqueas resisten esta pre- 
sion mediante una pared celular rfgida. Las paredes celulares 
bacterianas y arqueanas son una capa dura y fibrosa que 
rodea la membrana plasmatica (Figura 7.2). La presion de la 
membrana plasmatica contra la pared celular es aproximada- 
mente la misma que la presion de la rueda de un coche. La 
pared celular protege el organismo y le confiere forma y rigi- 
dez. Ademas, muchas bacterias tienen otra capa protectora 
fuera de la pared celular, capa compuesta por Kpidos con po- 
lisacaridos unidos. Los Kpidos que contienen grupos de hidra- 
tos de carbono se llaman glucoh'pidos. 

En el citoplasma de una celula procariota, la estructura 
mas sobresaliente es el cromosoma. La mayona de las espe- 
cies procariotas tienen un cromosoma circular unico com- 
puesto por una gran molecula de DNA asociada a un pequeno 
numero de protemas. La molecula de DNA contiene informa- 
cion, mientras que las protefnas proporcionan soporte estruc- 
tural al DNA. Recuerda del Capftulo 4 que la informacion en 
el DNA esta codificada en forma de secuencia de bases nitro- 
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FIGURA 7.2 La pared celular bacteriana. En bacterias y arqueas, 
la pared celular consiste en peptidoglucano o poh'meros similares 
que se disponen en duras laminas, con uniones cruzadas. El interior 
de la pared celular contacta con la membrana plasmatica,que 
presiona contra la pared. El exterior de la pared celular esta en 
contacto directo con el ambiente circundante,casi siempre lleno 
de competidores y depredadores. 



genadas. En concreto, la estructura del DNA contiene las ins- 
trucciones para fabricar las protemas, los RNA y otras mole- 
culas necesarias para la celula. 

Un segmento de DNA que contiene la informacion para fa- 
bricar una molecula de RNA o un polipeptido se llama gen. 
En resumen, los cromosomas contienen DNA, que a su vez 
contiene genes. 

Los cromosomas procariotas se encuentran en un area lo- 
calizada de la celula llamada nucleoide. El nucleoide suele 
estar en el centro de la celula y habitualmente representa cerca 
del 20 por ciento del volumen total de la celula. Es importante 
destacar, no obstante, que el material genetico del nucleoide 




FIGURA 7.3 El DNA bacteriano esta muy enrollado. 

El cromosoma circular de bacterias y arqueas debe enrollarse 
mucho, en «superhelices», para caber en la celula. 



no esta separado del resto del citoplasma por una membrana. 
En la Escherichia coli, una bacteria muy estudiada, el cromo- 
soma circular tendria una longitud superior a 1 mm si fuera 
lineal, 50 veces mas largo que la misma celula. Esta situacion 
es caracteristica de los procariotas. Para caber en la celula, la 
doble helice se enrolla en si misma con la ayuda de enzimas 
para formar una estructura «muy enrollada», muy compacta, 
mostrada en la Figura 7.3. Las regiones tan enrolladas del 
DNA se asemejan a una cuerda fijada en uno de los extremos 
y despues retorcida hasta que se gira sobre si misma. 

Segun la especie y la poblacion de que se trate, las celulas 
procariotas tambien pueden contener de una a cien pequenas 
moleculas, habitualmente circulares, de DNA muy enrollado, 
llamadas plasmidos. Los plasmidos contienen genes pero son 
fisicamente independientes del cromosoma celular principal. En 
la mayona de los casos los genes de los plasmidos no son nece- 
sarios en condiciones normales. En cambio, ayudan a las celu- 
las a adaptarse a circunstancias infrecuentes, como a la presen- 
cia subita de un veneno en el ambiente. Como resultado, los 
plasmidos se pueden considerar elementos geneticos auxiliares. 

Otras dos estructuras celulares sobresalientes en procariotas 
son los ribosomas, que fabrican protemas, y los flagelos, que 
rotan para permitir la natation en las especies acuaticas. Los ri- 
bosomas estan presentes en todas las celulas procariotas, dise- 
minados por el citoplasma. Los ribosomas bacterianos son es- 
tructuras complejas compuestas por un total de tres moleculas 
distintas de RNA y mas de 50 protemas diferentes. Estos com- 
ponentes moleculares estan organizados en dos elementos es- 
tructurales principales llamados subunidad grande y subunidad 
pequena (Figura 7.4). No es raro que una sola celula tenga 




FIGURA 7.4 El ribosoma bacteriano. Los ribosomas bacterianos 
estan compuestos de moleculas de RNA y protemas organizadas en 
una subunidad grande y otra pequena. 
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FIGURA 7.5 Membranas fotosinteticas de bacterias. Las rayas 
verdes de esta bacteria fotosintetica son invaginaciones de la 
membrana plasmatica. Son verdes porque contienen los pigmentos 
y las enzimas necesarias para la fotosintesis. 



10.000 ribosomas. Los flagelos procariotas y los ribosomas ca- 
recen de membrana. Sin embargo, no todas las especies bacte- 
rianas tienen flagelos. Cuando existen suelen ser pocos y estar 
localizados en la superficie celular. En la fabrication y el con- 
trol de los flagelos bacterianos estan implicadas mas de 40 pro- 
temas distintas. A la maxima velocidad, los movimientos flage- 
lares pueden conducir a una celula bacteriana por el agua a 60 
longitudes celulares por segundo. En cambio, el guepardo, el 
animal terrestre mas veloz, solo alcanza 25 longitudes de su 
cuerpo por segundo. 

Los procariotas carecen de nucleo, pero no es correcto decir 
que carecen de estructuras internas rodeadas de membrana. 
Muchas especies tienen contenedores de almacenamiento 
rodeados por una membrana, y en las bacterias y arqueas que 
realizan la fotosintesis hay muchas membranas internas. La fo- 
tosintesis es el conjunto de reacciones qmmicas responsables 
de la conversion de la energia solar en la energia qmmica alma- 
cenada en los azucares. Las membranas fotosinteticas presen- 
tes en procariotas contienen las enzimas y las moleculas de pig- 
mento necesarias para realizar esas operaciones, y se 
desarrollan como invaginaciones de la membrana plasmatica. 
En algunos casos, algunas vesiculas se cierran al invaginarse la 
membrana plasmatica. En otros, se forman sacos aplanados de 
membranas fotosinteticas, como los mostrados en la Figura 
7.5, a partir de las invaginaciones de la membrana plasmatica. 



Ademas, investigaciones recientes indican que varias espe- 
cies bacterianas tienen compartimentos internos que merecen el 
nombre de organelas («pequenos 6rganos»). Una organela es 
un compartimento rodeado por una membrana en el cito- 
plasma, que contiene enzimas o estructuras especializadas en 
una funcion concreta. Un tipo de organela bacteriana esta espe- 
cializada en almacenar iones de calcio; otra contiene cristales de 
magnetita, un mineral. Los cristales de magnetita funcionan 
como la aguja de una brujula para ayudar a las celulas a orien- 
tarse en un campo magnetico y nadar de una forma dirigida. 

Investigaciones recientes tambien han demostrado que bac- 
terias y arqueas contienen unas fibras delgadas y largas que 
desempenan un papel estructural dentro de la celula. Todas 
las especies bacterianas, por ejemplo, contienen fibras protei- 
cas. Estos filamentos son esenciales para que suceda la divi- 
sion celular. Algunas especies tambien tienen filamentos pro- 
teicos que ayudan a mantener la forma celular. Filamentos 
proteicos como estos forman la base del citoesqueleto («es- 
queleto de la celula»). 

Aunque las membranas internas y algunos componentes del 
citoesqueleto estan presentes en todas las celulas procariotas es- 
tudiadas hasta la fecha, su cantidad palidece cuando se las com- 
para con los de las eucariotas. Si se pone una tfpica celula pro- 
cariota al lado de una eucariota, destacan cuatro diferencias 
principales: (1) los cromosomas eucariotas estan dentro de un 
compartimento rodeado por una membrana, llamado nucleo; 
(2) las celulas eucariotas suelen ser mucho mas grandes; (3) con- 
tienen grandes cantidades de membranas internas; y (4) exhiben 
un citoesqueleto diverso y dinamico (Tabla Resumen 7.1 ). 

Celulas eucariotas 

El linaje llamado Eukarya incluye multiples formas, desde es- 
pecies unicelulares hasta secuoyas de 100 metros. Las algas 
marrones, las algas rojas, los hongos, las amebas y los hongos 
mucilaginosos son todos eucariotas, como las plantas verdes y 
los animales. La primera caracteristica de las eucariotas que 
llama la atencion de los biologos es lo grandes que son, de 
media, comparadas con las bacterias y las arqueas (Figura 
7.6). La mayoria de las celulas eucariotas varian entre 5 y 
100 um de diametro, mientras que las procariotas tienen un 
diametro de 1 a 10 um. Una microfotografia de una celula eu- 
cariota promedio, en la misma escala que la celula bacteriana 
de la Figura 7.5, ocuparia toda esta pagina. Esta diferencia de 
tamano inspiro la hipotesis de que cuando evolucionaron por 
primera vez los eucariotas, sobrevivieron ingiriendo celulas 



TABLA RESUMEN 7.1 Diferencias en la estructura de celulas eucariotas y procariotas 





Localization del DNA 


Membranas internas y organelas 


Citoesqueleto 


Tamano global 


Bacterias y arqueas 


En el nucleoide (no 


Membranas internas abundantes 


De extension limitada, 


Habitualmente pequeho 




rodeado de membrana); 


solo en especies fotosinteticas; tipos 


comparado con el 


respecto al de las 




plasmidos frecuentes. 


y numeros de organelas limitados. 


de eucariotas. 


eucariotas. 


Eucariotas 


Dentro del nucleo 


Grandes numeros de organelas, 


Extenso, normalmente 


La mayoria son mas 




(rodeado de membrana); 


de muchos tipos. 


presente por todo el 


grandes que las 




plasmidos muy raros. 




volumen celular. 


procariotas. 
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(b) Celula vegetal generica 



Estructuras que aparecen 
en celulas vegetales 
pero no en animales 



Pared celular 



Cloroplasto 



En promedio, las celulas procariotas 



tienen un diametro diez veces 
menor que el de las eucariotas, 
y un volumen 1 .000 veces menor. 



Cromosomas 




Membrana nuclear 
Nucleolo 



Nucleo 



Reticulo 

endoplasmatico rugoso 

Ribosomas 

Reticulo 

endoplasmatico liso 
Aparato de Golgi 
Vacuola (lisosoma) 
Peroxisoma 
Mitocondria 
Membrana plasmatica 

Elemento del 
citoesqueleto 



FIGURA 7.6 Celulas animales y vegetales. Celula generica, o «tipica» 
(a) animal y (b) vegetal. (Compara con la celula procariota, mostrada 
con el verdadero tamano relativo en la esquina inferior izquierda). 
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bacterianas y arqueas completas. O, dicho de otro modo, se 
cree que la evolucion a un gran tamano celular hizo posible 
que las celulas eucariotas se comportaran como depredadores 
(organismos que matan y consumen otros organismos). Miles 
de especies de eucariotas unicelulares sobreviven hoy en dia 
rodeando e ingiriendo bacterias y arqueas enteras. 

No obstante, la evolucion a celulas grandes tiene una des- 
ventaja. Los iones y las pequenas moleculas, como el adenosm 
trifosfato (ATP), los aminoacidos y los nucleotidos, no se pue- 
den difundir rapidamente por un volumen grande. Si el ATP 
que aporta energfa qmmica se utiliza en un lado de una celula 
grande, el ATP del otro extremo de la celula tardaria mucho 
tiempo en difundirse hasta ese lugar. Las celulas procariotas 
son lo suficientemente pequenas como para que los iones y las 
pequenas moleculas lleguen donde sean necesarios por difu- 
sion. De hecho, el tamano de las celulas procariotas esta limi- 
tado probablemente por la distancia que las moleculas deben 
recorrer por difusion o transporte dentro de la celula. 

<:C6mo resuelven las celulas eucariotas los problemas gene- 
rados por el tamano? La respuesta esta en las numerosas or- 
ganelas presentes en las celulas eucariotas. De hecho, el gran 
volumen interno de una celula eucariota esta compartimen- 
tado en un gran numero de partes del tamano de una bacteria. 
Como las celulas eucariotas se subdividen, las moleculas nece- 
sarias para una reaccion qmmica concreta suelen estar situa- 
das dentro de una organela o compartimento determinado. La 
compartimentacion ofrece dos ventajas fundamentales: 

• Las reacciones quimicas incompatibles pueden separarse. 
Por ejemplo, en una organela se pueden sintetizar nuevos 
acidos grasos, mientras que en otra organela distinta se de- 
gradan y reciclan acidos grasos en exceso o deteriorados. 

• La eficiencia de las reacciones quimicas aumenta. En pri- 
mer lugar, los sustratos necesarios para reacciones concre- 
tas pueden localizarse y mantenerse en altas concentracio- 
nes dentro de las organelas. En segundo lugar, si los 
sustratos se emplean en una parte determinada de la orga- 
nela, pueden ser reemplazados por sustratos que solo tie- 
nen que recorrer una corta distancia. En tercer lugar, los 
conjuntos de enzimas que trabajan juntas pueden agru- 
parse en membranas internas en vez de flotar libres en el ci- 
toplasma. Cuando el producto de una reaccion es el sus- 
trato de la reaccion catalizada por otra enzima, agrupar las 
enzimas aumenta la velocidad y la eficiencia de la secuen- 
cia de reacciones. 

Si las bacterias y las arqueas se pueden comparar con pe- 
quenas tiendas de maquinaria, entonces las celulas eucariotas 
se parecen a extensos complejos industriales. Las organelas y 
otras estructuras presentes en las eucariotas son analogas a 
edificios muy especializados que funcionan como fabricas, 
centrales electricas, almacenes, cintas de transporte y centros 
administrativos. La Figura 7.6 muestra la disposicion de las 
organelas en una celula animal y otra vegetal tipicas. iQue 
son esas estructuras y que hacen? A medida que vayas leyendo 
acerca de estos componentes celulares en las proximas pagi- 
nas, intenta identificar como se correlaciona su estructura con 
su funcion. Despues utiliza la tabla resumen de la pagina 132 
como guia de estudio (Tabla resumen 7.2). 
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FIGURA 7.7 El nucleo es el centro de almacenamiento 
y recuperacion de la informacion. La informacion genetica, 
o hereditaria, esta codificada en el DNA,que es un componente 
de los cromosomas del nucleo. 



El nucleo El nucleo es una de las organelas mas grandes, y 

esta muy organizado (Figura 7.7). Como se detallara en la 
Seccion 7.2, la membrana nuclear esta atravesada por apertu- 
ras similares a poros, y su superficie interna esta asociada a 
protemas fibrosas que forman una lamina con apariencia de 
encaje, llamada lamina nuclear. La lamina nuclear confiere ri- 
gidez a la estructura y mantiene su forma. 

Los cromosomas no flotan libremente dentro del nucleo; 
por el contrario, cada cromosoma ocupa una zona determi- 
nada y esta unido a la lamina nuclear al menos por un sitio. 
El nucleo tambien tiene una region caracteristica llamada nu- 
cleolo, en el que se fabrican las moleculas de RNA presentes 
en los ribosomas y se unen las subunidades ribosomicas 
grande y pequena. 

Ribosomas En los eucariotas, el citoplasma consiste en 
todo lo que esta dentro de la membrana plasmatica excepto el 
nucleo; la porcion lfquida del citoplasma se llama citosol.Mu- 
chos de los millones de ribosomas celulares estan diseminados 
por todo el citosol (Figura 7.8). Al igual que el ribosoma bac- 
teriano dibujado en la Figura 7.4, los ribosomas mostrados en 
la Figura 7.8 tienen dos subunidades, una grande y otra pe- 
quena. Cada subunidad esta formada por protemas y RNA. 
En los eucariotas la subunidad grande contiene tres moleculas 
de RNA, mientras que la pequena contiene una. (En procario- 
tas, la subunidad grande solo tiene dos moleculas de RNA). 
Ninguna de las subunidades ribosomicas esta rodeada por 
una membrana. Cuando se juntan las dos subunidades, for- 
man una compleja maquina molecular que sintetiza protemas. 
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Ribosoma — ^ 



100 nm 



FIGURA 7.8 Los ribosomas son el lugar de la smtesis de 
protemas. Los ribosomas eucariotas tienen una estructura similar 
a la de los ribosomas bacterianos y arqueanos, aunque no identica. 
Estan compuestos por una subunidad grande y otra pequena, que 
contienen moleculas de RNA y protemas. 




Luz del ER 
rugoso 

Ribosomas 
en el exterior 
del ER rugoso 



Ribosomas 
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FIGURA 7.9 El ER rugoso es un complejo de smtesis 
y procesamiento de protemas. El ER rugoso es un 
sistema de sacos y tubulos rodeados por membrana con 
ribosomas unidos.Se continua con la membrana nuclear 
y con el ER liso. 



Retkulo endoplasmatko rugoso Ademas de los riboso- 
mas libres del citosol, muchos ribosomas estan asociados a 
membranas. En concreto, cientos de miles de ribosomas estan 
unidos a una red de sacos y tubulos rodeados por membranas 
llamada retkulo endoplasmatko rugoso, o ER rugoso. Tra- 
ducido literalmente, reticulo endoplasmdtico significa «red 
formada dentro». Vuelve a mirar la Figura 7.6 y observa que 
el ER se continua con la membrana externa de la membrana 
nuclear. Desde la membrana nuclear, las capas de sacos que 
componen el ER se extienden dentro del citoplasma. 

Los ribosomas asociados al ER rugoso son los responsa- 
bles de sintetizar las protemas que se insertaran en la mem- 
brana plasmatica, se secretaran al exterior de la celula o se 
transportaran a una organela llamada lisosoma. A medida 
que son fabricadas por los ribosomas, estas protemas se mue- 
ven al interior del componente sacular del ER rugoso (Figura 
7.9). El interior del ER rugoso, como el interior de cualquier 
estructura sacular de una celula o un organismo, se llama luz. 
En la luz del ER rugoso las protemas recien fabricadas se plie- 
gan y se someten a otros tipos de procesamiento. 

Las protemas producidas en el ER rugoso tienen distintas 
funciones. Algunas transportan mensajes a otras celulas; algu- 
nas se convierten en protemas de transporte de la membrana 
o en bombas; otras son enzimas. El nexo comun es que los 
productos del ER rugoso tienen que ser transportados a dis- 
tintos destinos lejanos, a menudo hasta la superficie celular o 
mas alia. 



AparatO de Golgi En muchos casos, los productos del 
ER rugoso pasan por el aparato de Golgi antes de llegar a su 
destino final. El aparato de Golgi consiste en sacos mem- 
branosos aplanados llamados cisternas, apilados uno en- 
cima de otro (Figura 7.10). La organela tambien tiene una 
polaridad, o lateralidad, caracteristica. La superficie cis 
(«este lado») es la mas cercana al nucleo y el ER rugoso, y 
la superficie trans («a traves de») esta orientada hacia la 
membrana plasmatica. El extremo cis de un aparato de 
Golgi recibe productos del ER rugoso, y el extremo trans los 
envfa hacia la superficie celular. Entre ambos, dentro de las 
cisternas, los productos del ER son procesados y empaque- 
tados para su transporte. Las microfotografias a menudo 
muestran «burbujas» en uno de los extremos del Golgi. 
Estas son vesiculas rodeadas por una membrana que trans- 
portan protemas o bien otros productos a la organela o 
fuera de ella. La Seccion 7.3 analiza los movimientos intra- 
celulares del ER rugoso al aparato de Golgi y a otros luga- 
res con mas detalle. 

Retkulo endoplasmatko liso Aunque el ER forma una 
estructura continua, no todo el esta asociado al transporte de 
material al aparato de Golgi ni tiene ribosomas unidos. En las 
microfotografias electronicas, las partes del ER que contienen 
ribosomas parecen punteadas y rugosas, mientras que las 
partes sin ribosomas aparecen lisas y uniformes. Es apro- 
piado que estas partes del ER reciban el nombre de retkulo 
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FIGURA 7.1 0 El aparato de Golgi es un centra de procesamiento, 
selection y transporte de protemas. El aparato de Golgi consiste 
en un conjunto de vesiculas aplanadas llamadas cisternas. 



endoplasmatico liso, o ER liso (Figura 7.11). La membrana 
del ER liso contiene enzimas que catalizan reacciones de los 
lfpidos. Segun el tipo de celula, esas enzimas pueden encar- 
garse de la sintesis de lfpidos necesarios para el organismo, o 
de degradar lfpidos que resultan nocivos. El ER liso tambien 
es el lugar de produccion de los fosfolfpidos de las membra- 
nas celulares. Ademas de procesar lfpidos, el ER liso fun- 
ciona como un reservorio de iones de calcio (Ca 2+ ) que ac- 
tuan como una senal que activa muchos procesos dentro de 
la celula. 

La estructura del retfculo endoplasmatico esta estrecha- 
mente relacionada con su funcion. El ER rugoso tiene riboso- 
mas y funciona principalmente como un centro productor de 
protemas; el ER liso carece de ribosomas y funciona basica- 
mente como un centro procesador de lfpidos. Junto con el 
aparato de Golgi y los lisosomas, el retfculo endoplasmatico 
forma el sistema de endomembranas. El sistema de endo- 
membranas («membranas internas») es el centro primario 
para la sintesis de lfpidos y protemas en las celulas eucariotas. 

Peroxisomas Practicamente todas las celulas eucariotas 
contienen organelas globulares llamadas peroxisomas (Fi- 
gura 7.12). Estas organelas tienen una sola membrana y 
nacen y se dividen independientemente de otras organelas. 
Aunque distintos tipos de celulas del mismo individuo pue- 
den tener diferentes clases de peroxisomas, todas estas or- 
ganelas tienen una funcion comun: los peroxisomas son los 
centros de las reacciones de oxidacion. Como se explicara 
en detalle en el Capftulo 9, las reacciones de oxidacion eli- 
minan electrones de atomos y moleculas. En muchos casos, 




FIGURA 7.1 1 El ER liso es un centro de procesamiento de 
lfpidos y estacion de almacenaje. El ER liso es un sistema de 
sacos y tubulos rodeados por membrana que carece de lisosomas. 



los productos de estas reacciones incluyen el peroxido de hi- 
drogeno (H 2 0 2 ), que es muy corrosive Si el peroxido de hidro- 
geno saliera del peroxisoma, danarfa rapidamente las mem- 
branas de las organelas y la membrana plasmatica. Esto es 
raro, no obstante. Dentro del peroxisoma, la enzima cata- 
lasa «desintoxica» rapidamente el peroxido de hidrogeno 
convirtiendolo en agua y oxfgeno. 

Distintos tipos de peroxisomas contienen diferentes con- 
juntos de enzimas oxidativas. Como resultado, cada uno esta 
especializado en oxidar compuestos concretos. Por ejemplo, 
los peroxisomas de las celulas del hfgado contienen enzimas 
que oxidan varias toxinas, incluyendo el etanol de las bebi- 
das alcoholicas. Los productos de estas reacciones de oxida- 
cion suelen ser inocuos y se excretan del organismo o se utili- 
zan en otras reacciones. Otros peroxisomas contienen 
enzimas que catalizan la oxidacion de los acidos grasos. Estas 
reacciones producen moleculas que incluyen el acetil CoA, 
que se utiliza en la sintesis de importantes moleculas en otros 
lugares de la celula. En las hojas de las plantas, unos peroxi- 
somas especializados llamados glioxisomas estan llenos de 
enzimas que convierten uno de los productos de la fotosfnte- 
sis en un azucar que puede utilizarse para almacenar energfa 
para la celula. Por el contrario, las semillas no realizan la fo- 
tosfntesis y carecen de este tipo de peroxisomas. A cambio, 
tienen peroxisomas con enzimas que oxidan los acidos grasos 
para producir glucosa. Despues, la nueva planta utiliza la 
glucosa cuando empieza a crecer. En cada caso, hay un vin- 
culo patente entre estructura y funcion: las enzimas presentes 
en un peroxisoma hacen posible un conjunto especializado de 
reacciones de oxidacion. 
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FIGURA 7.1 2 En los peroxisomas tienen lugar las reacciones de 
oxidacion. Los peroxisomas son organelas globulares con una 
membrana unica. 



Lisosomas Las estructuras principales encargadas del pro- 
cesamiento de desechos solidos y almacenaje de materiales en 
la celula se llaman lisosomas. £1 tamano y la forma de estas or- 
ganelas son muy variables, y en las celulas de plantas, hongos 
y otros grupos se denominan vacuolas. En las celulas anima- 
les, los lisosomas funcionan como centros digestivos (Figu- 
ra 7.13). El interior de la organela, o luz, es acido porque las 
bombas de protones de la membrana del lisosoma importan 
suficientes iones de hidrogeno como para mantener un pH de 
5,0. Esta organela tambien contiene unas 40 enzimas diferen- 
tes. Cada una de estas protemas esta especializada en romper 
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FIGURA 7.1 3 Los lisosomas son centros de reciclaje. Los 

lisosomas suelen ser ovales o globulares y tienen una sola membrana. 



un tipo distinto de macromolecula (protemas, acidos nuclei- 
cos, lfpidos o hidratos de carbono) en sus monomeros compo- 
nentes. A continuation, los monomeros se excretan o se reci- 
clan en nuevos polfmeros. Las enzimas digestivas se llaman 
colectivamente hidrolasas porque catalizan reacciones de hi- 
drolisis que separan los monomeros de las macromoleculas 
con maxima eficacia a un pH de 5,0. En el citosol, donde el 
pH es aproximadamente 7,2, estas enzimas son menos activas. 

La Figura 7.14 ilustra las dos formas en que los materiales 
se transportan a los lisosomas en las celulas animales. Cuando 
tiene lugar la fagocitosis (literalmente, «comer-celulas-acto»), 



(a) FAGOCITOSIS 




1 . La membrana plasmatics 
detecta una celula mas 
pequena o particula de 
alimento y empieza a 
rodearla. 



2. La particula resultante, 
rodeada por membrana, 
es un fagosoma, o 
particula de alimento. 



3. El fagosoma se 
transporta a un lisosoma, 
que lo ingiere y empieza 
a digerirlo. 



4. Las moleculas pequenas 
de las particulas digeridas 
son liberadas al citosol. 



1 . Una organela danada se 
rodea de una membrana 
(de origen desconocido). 



2. La organela rodeada de 
membrana se transporta a 
un lisosoma, que la ingiere 
y empieza a digerirla. 



3. Las moleculas pequenas 
de la organela digerida se 
reciclan al citosol. 



FIGURA 7.1 4 Dos maneras de transportar material a los 
lisosomas. Los materiales pueden ser transportados a 
los lisosomas por fagocitosis o mediante autofagia. 
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la membrana plasmatica de una celula rodea una celula mas 
pequena o una partfcula de alimento y la engulle, formando 
una estructura llamada fagosoma o vacuola alimenticia. En la 
autofagia («auto-comida»), las organelas danadas son rodea- 
das por una membrana y transportadas a un lisosoma. Aquf 
los componentes son digeridos y reciclados. 

Los materiales tambien pueden ser procesados en los liso- 
somas como resultado de la endocitosis mediada por recep- 
tor. Como muestra la Figura 7.1 5, esta secuencia de aconteci- 
mientos empieza cuando ciertas macromoleculas se unen en 
el exterior de la celula a protemas de membrana que actuan 
como receptores. Se han caracterizado mas de 25 receptores, 
cada uno especializado en responder a una macromolecula 
distinta. Una vez tiene lugar la union, la membrana plasma- 
tica se invagina y se cierra para formar una vesicula rodeada 
por membrana llamada endosoma («dentro-cuerpo») pre- 
coz.Los endosomas precoces sufren una serie de procesos que 
incluyen la recepcion de enzimas digestivas del aparato de 
Golgi y la activacion de bombas de protones que gradual- 
mente reducen su pH. De este modo, los endosomas precoces 
sufren una maduracion gradual que puede llevar a la forma- 
tion de un endosoma tardio y, por ultimo, a un lisosoma ple- 
namente funcionante. 



ENDOCITOSIS MEDIADA POR RECEPTOR 



1. Macromoleculas del 
exterior celular se unen a 
proteinas de membrana que 
actuan como receptores. 



2. La membrana plasmatica 
se invagina y se cierra para 
formar una vesicula llamada 
endosoma precoz. 



3. El endosoma precoz sufre 
una serie de procesos, 
incluyendo la activacion de 
bombas de protones que 
disminuyen su pH. 



4. El endosoma precoz 
madura hasta convertirse 
en un endosoma tardio que 
recibe enzimas digestivas 
del aparato de Golgi. 



5. El endosoma tardio 
finalmente madura y se 
convierte en un lisosoma 
funcional. 



FIGURA 7.1 5 La endocitosis mediada por receptor puede 
conducir a la formation de lisosomas. Los endosomas creados 
por la endocitosis mediada por receptor pueden ir madurando 
hasta convertirse en lisosomas. 

O PREGUNTA ^Por que es significativo que vesiculas del aparato 
de Golgi se fusionen con el endosoma precoz? 




Independientemente de si los materiales de los lisosomas se 
originan mediante fagocitosis, autofagia o endocitosis me- 
diada por receptor, el resultado es similar: se hidrolizan mole- 
culas. Los aminoacidos, los nucleotidos, los azucares y otras 
moleculas resultantes de la hidrolisis acida abandonan el liso- 
soma mediante protemas de transporte de la membrana de la 
organela. Una vez en el citoplasma, pueden ser reutilizados. 

Es importante destacar, sin embargo, que no todos los mate- 
riales rodeados por la membrana y metidos en una celula aca- 
ban en lisosomas. Endocitosis («dentro-celula-acto») significa 
cualquier plegamiento de la membrana plasmatica que resulte 
en la captation de material de fuera de la celula. La endocitosis 
puede suceder de tres formas: (1) fagocitosis, (2) endocito- 
sis mediada por receptor y (3) pinocitosis («beber-celula-acto»). 
La pinocitosis lleva lfquidos al citoplasma mediante minusculas 
vesiculas que se forman a partir de pliegues de la membrana 
plasmatica. El liquido de estas vesiculas no se transporta a los li- 
sosomas, sino que se usa en alguna zona de la celula. Ademas, 
la mayoria de las macromoleculas que se acumulan en los endo- 
somas precoces es eliminada selectivamente y utilizada mucho 
antes de que la estructura se convierta en un lisosoma. 

Comparadas con los lisosomas de las celulas animales, las 
vacuolas de las celulas de hongos y plantas son grandes, a 
veces ocupan hasta el 80 por ciento del volumen celular (Fi- 
gura 7.16). Aunque algunas vacuolas contienen enzimas espe- 




Vacuola 



1 iim 



FIGURA 7.1 6 Las vacuolas son centros de almacenamiento. Las 

vacuolas van'an en tamano y funcion. Algunas contienen enzimas 
digestivas y funcionan como centros de reciclaje; la mayoria son 
grandes contenedores para almacenamiento. 

O PREGUNTA {Por que las toxinas como la nicotina, la cocama y la 
cafema se almacenan en vacuolas y no en el citosol? 

O PREGUNTA Aproximadamente, £que porcentaje del volumen de 
esta celula esta ocupado por la vacuola? 
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cializadas en la digestion, la mayorfa de las vacuolas observa- 
das en celulas de hongos y plantas funciona como deposito de 
almacenamiento. En muchos casos, el material almacenado es 
agua, que mantiene el volumen normal de la celula, o iones 
como potasio (K + ) y cloruro (Cl~). Dentro de las semillas, las 
celulas pueden contener una gran vacuola llena de protemas. 
Cuando la planta embrionaria empieza a crecer dentro de la 
semilla, las enzimas comienzan a digerir esas protemas para 
aportar aminoacidos al individuo en crecimiento. En las celu- 
las que forman los petalos y frutos de las flores, las vacuolas 
estan llenas de coloridos pigmentos. En otras zonas de la 
planta, las vacuolas almacenan compuestos nocivos que pro- 
tegen a las hojas y los tallos de ser devorados por depredado- 
res. El tipo de sustancia qufmica en cuestion varfa segun la es- 
pecie, desde taninos de amargo sabor hasta toxinas como la 
nicotina, la morfina, la cafefna y la cocafna. 

MitOCOndrias La energfa qufmica necesaria para fabricar 
todas estas organelas y hacer otro tipo de trabajos proviene 
del adenosfn trifosfato (ATP), producido mayoritariamente en 
las mitocondrias de la celula. Como muestra la Figura 7.17, 
cada mitocondria tiene dos membranas. La membrana ex- 
terna define la superficie de la organela, mientras que la mem- 
brana interna esta conectada a una serie de crestas similares a 
sacos. La solucion dentro de la membrana interna se llama 
matriz mitocondria I. En eucariotas, la mayorfa de las enzimas 
y de la maquinaria molecular responsables de la sfntesis de 
ATP esta insertada en las membranas de las crestas o suspen- 
dida en la matriz. Segun el tipo de celula, pueden estar presen- 
tes de 50 mitocondrias a mas de un millon. 




FIGURA 7.1 7 Las mitocondrias son centrales generadoras de 
energfa. Las mitocondrias van'an en tamano y forma, pero todas 
tienen en su interior una doble membrana con crestas parecidas a 
sacos. 



Cada mitocondria posee un pequeno cromosoma con 
genes, independiente de los cromosomas principales del nu- 
cleo. Este DNA mitocondrial es un componente de un cromo- 
soma circular y muy enrollado de estructura similar a los cro- 
mosomas bacterianos. Como la mayorfa de las organelas, las 
mitocondrias pueden nacer y dividirse independientemente de 
la division nuclear y la division celular. 

CloroplastOS La mayorfa de las celulas de algas y plantas 
posee una organela llamada cloroplasto, en la que la luz solar 
se convierte en energfa qufmica mediante la fotosfntesis. El clo- 
roplasto tiene una doble membrana alrededor de su exterior, 
analoga a la estructura de una mitocondria (Figura 7.18). Sin 
embargo, en vez de tener crestas saculares que conectan con la 
membrana interna, el interior del cloroplasto esta dominado 
por centenares de vesfculas aplanadas y rodeadas por una 
membrana, llamadas tilacoides, que son independientes de la 
membrana interna. Los tilacoides estan apilados en pilas lla- 
madas grana. Muchos de los pigmentos, las enzimas y la ma- 
quinaria molecular responsable de convertir la energfa solar en 
hidratos de carbono estan inmersos en las membranas de los 
tilacoides. No obstante, ciertos enzimas y sustratos crfticos 
estan fuera de los tilacoides, en la region llamada estroma. 

El numero de cloroplastos por celula varfa desde cero a va- 
rias docenas. Al igual que las mitocondrias, cada cloroplasto 
contiene un cromosoma circular. El DNA del cloroplasto es 
independiente del material genetico principal del nucleo. Los 
cloroplastos tambien nacen y se dividen independientemente 
de la division nuclear y celular. 




FIGURA 7.1 8 Los cloroplastos son centros de production de 
azucares. Muchas de las enzimas y otras moleculas necesarias para la 
fotosfntesis estan situadas en membranas dentro del cloroplasto. Estas 
membranas se pliegan para formar tilacoides y se apilan en grana. 
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CitoesqueletO La ultima caracteristica estructural impor- 
tante comun a todas las celulas eucariotas es un extenso sis- 
tema de fibras proteicas llamado citoesqueleto. El citoesque- 
leto contiene varios tipos distintos de protemas y fibras y tiene 
un conjunto de funciones que se analiza en detalle en la Sec- 
tion 7.4. Ademas de proporcionar forma y estabilidad estruc- 
tural a la celula, las protemas del citoesqueleto estan implica- 
das en el movimiento celular y el transporte de materiales 
dentro de la celula. 

La pared celular En hongos, algas y plantas, las celulas 
poseen una pared celular externa ademas de la membrana 
plasmatica (Figura 7.19). Las celulas de animales, las amebas 
y otros grupos carecen de esta caracterfstica. Aunque la com- 
position de la pared celular varia segun la especie e incluso 
segun el tipo de celula en el mismo individuo, el plan general 
es similar: bastones o fibras compuestas por un hidrato de 
carbono que discurren a traves de una matriz ngida formada 
por otros polisacaridos y protemas (veanse los detalles en el 
Capftulo 8). Ademas, algunas celulas de plantas producen una 
pared celular secundaria caracterizada por una molecula espe- 
cialmente dura llamada lignina. La lignina forma una red ra- 




Citoplasma Pared Pared Citoplasma 

de la celula 1 celular celular de la celula 2 

de la de la 

celula 1 celula 2 

FIGURA 7.1 9 Las paredes celulares protegen a plantas y 
hongos. Las plantas poseen paredes celulares quetienen celulosa; 
en los hongos el principal componente estructural de la pared 
celular es la quitina. 

O PREGUNTA La pared celular, £esta dentro o fuera de la 
membrana plasmatica? 



mificada, parecida a una jaula, que a las enzimas les resulta 
casi imposible atacar. La combination de fibras de celulosa y 
lignina en las paredes celulares secundarias forma mayorita- 
riamente el material llamado madera. 

(jM?) ^^^^^^^^^^^^2 BioFlix en www.masteringbio.com 

Tour of an Animal cell;Tour of a Plant Cell 
£C6mo se correlacionan estructura y funcion? 

Las descripciones precedentes destacaban como encaja la es- 
tructura de una organela con su funcion en la celula. O Como 
indica la Tabla resumen 7.2 (pagina 132), la membrana de 
una organela y sus complementos enzimaticos se relacionan 
estrechamente con su funcion. Q Si entiendes este concepto, 
deberias ser capaz de dibujar y rotular una celula eucariota 
generica y senalar que componentes sirven de centro adminis- 
trative y de information, production de protemas y sistema 
de transporte, centro de reciclaje, redes de apoyo, carreteras, 
almacen, central electrica, instalacion para la production de 
alimentos, centro de procesamiento de los acidos grasos, y va- 
llas perimetrales con puertas de seguridad. 

La misma conexion entre estructura y funcion ocurre a 
nivel de toda la celula. Dentro de una planta o animal, las ce- 
lulas estan especializadas en ciertas tareas y tienen una estruc- 
tura que se correlaciona con esas tareas. Por ejemplo, las celu- 
las musculares del muslo son estructuras extremadamente 
largas, en forma de tubo. Estan llenas de fibras proteicas que 
se deslizan una sobre otra cuando todo el musculo se flexiona 
o se extiende. Es este movimiento de deslizamiento el que per- 
mite a los musculos contraerse o extender se cuando corremos. 
Las celulas musculares tambien estan llenas de mitocondrias, 
que producen el ATP necesario para que ocurra ese movi- 
miento de deslizamiento. Por el contrario, las celulas de la 
grasa cercana son estructuras redondas y globulares que alma- 
cenan acidos grasos. Consisten en poco mas que una mem- 
brana plasmatica, un nucleo y una gotita de grasa. Ninguna 
celula se parece mucho a la celula animal generica dibujada en 
la Figura 7.6a. 

Para aclarar la correlation entre la estructura y la funcion 
globales de una celula, examina las microfotograffas electro- 
nicas de barrido de la Figura 7.20. La celula animal de la Fi- 
gura 7.20a es del pancreas y esta especializada en la produc- 
tion y exportation de enzimas digestivas. Esta llena de ER 
rugoso y de Golgi, que hacen posible esta funcion. La celula 
animal de la Figura 7.20b es de los testfculos, y sintetiza la 
hormona esteroidea llamada testosterona. La celula esta do- 
minada por ER liso, donde tiene lugar el procesamiento de los 
esteroides y otros lipidos. La celula vegetal de la Figura 7.20c 
es de la hoja de la patata y esta especializada en absorber 
la luz y producir azucar; la celula de la Figura 7.20d es del 
tuberculo de la patata (parte de un sistema subterraneo) y fun- 
ciona como deposito de almacenamiento de almidon. La ce- 
lula de la hoja contiene cientos de cloroplastos, mientras que 
la celula del tuberculo tiene una destacada vacuola de almace- 
namiento, llena de hidratos de carbono. En cada caso, el tipo 
de organelas de cada celula y su numero y tamano se correla- 
cionan con la funcion especializada de la celula. 
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(a) Celula de pancreas animal: exporta enzimas digestivas. 




(b) Celula de testiculo animal: exporta senales liposolubles. 




(c) Celula de hoja de planta: produce ATP y azucar. 




(d) Celula de raiz de planta: almacena almidon. 




FIGURA 7.20 La estructura de una celula se correlaciona 
con su funcion. 

O EJERCICIO En la parte (a), marca el ER rugoso y las vesiculas 
secretoras (son oscuras y redondas). En (b), marca el ER liso. En (c), 
marca cloroplastos, vacuolas y nucleo. En (d), marca los granulos de 
almidon (son blancos en esta microfotografia). 



La celula dinamica 

Los biologos estudian la estructura y la funcion de las organe- 
las y las celulas con una combination de herramientas y tecni- 
cas. Los microscopios opticos y electronicos de transmision 
han permitido a los investigadores observar las celulas con 
mas aumentos cada vez y progresivamente mayor resolution. 
Estos tipos de microscopios permitieron a los biologos carac- 
terizar la forma y el tamano basicos de las organelas y situar- 
las en las celulas; una tecnica llamada centrifugacion diferen- 
cial hizo posible aislar determinados componentes celulares y 
analizar su composicion qmmica. Como explica el Cuadro 
7.1,1a centrifugacion diferencial se basa en romper las celulas 
para crear una mezcla compleja y despues separar los compo- 
nentes en una centrifugadora. Las partes individuales de la ce- 
lula pueden entonces purificarse y estudiarse en detalle, aisla- 
das de otras partes de la celula. 

Aunque estas tecnicas han permitido que nuestro conoci- 
miento del funcionamiento celular sea cada vez mas sofisti- 
cado, tienen una limitation. La microscopia electronica de 
transmision se basa en una «instantanea» fija de la celula ob- 
servada, y la centrifugacion diferencial se basa en dividir las 
celulas en partes que se analizan independientemente. Nin- 
guna de estas tecnicas permite a los investigadores explorar 
directamente como se produce el movimiento en la celula o 
como interaccionan las partes. La information recogida por 
estas tecnicas puede hacer que las celulas parezcan estaticas, 
cuando en realidad son dinamicas. 

La cantidad de actividad qmmica y la velocidad del movi- 
miento molecular dentro de las celulas son impresionantes. 
Los ribosomas bacterianos anaden hasta 20 aminoacidos 
por segundo a un polipeptido creciente, y los ribosomas eu- 
cariotas habitualmente anaden dos por segundo. Conside- 
rando que hay unos 15.000 ribosomas en cada bacteria y po- 
siblemente un millon en una celula eucariota promedio, 
cientos o incluso miles de nuevas moleculas de protemas 
pueden terminarse cada segundo en cada celula. En ese 
mismo tiempo, una celula normal de tu cuerpo emplea un 
promedio de 10 millones de moleculas de ATP y sintetiza 
un numero parecido. No es raro que una enzima celular ca- 
talice 25.000 reacciones o mas por segundo; la mayoria de 
las celulas contiene cientos o miles de enzimas. Un minuto es 
tiempo mas que suficiente para que cada fosfolipido de 
membrana de tu cuerpo viaje por toda la organela o celula 
en la que reside. Los cientos de trillones de mitocondrias que 
posees se reemplazan cada 10 dfas, durante toda tu vida. La 
membrana plasmatica es fluida, y su composicion cambia 
continuamente. 

Como los humanos son organismos tan grandes, resulta 
imposible imaginar lo que es realmente la vida dentro de una 
celula. A la escala de un ribosoma o una organela o una ce- 
lula, la gravedad es insustancial. En cambio, las fuerzas domi- 
nantes son las atracciones electrostaticas basadas en la carga 
o polaridad y la energia cinetica del movimiento. A este nivel, 
los acontecimientos suceden en nanosegundos, y las velocida- 
des se miden en micrometros por segundo. Los metodos ac- 
tuates para estudiar las celulas, incluyendo algunas de las tec- 
nicas de imagen mostradas en BioHabilidades 8,capturan este 
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TAB LA RESUMEN 7.2 Componentes de las celulas eucariotas 



Estructura 



Funcion 



Membrana 



Componentes 




Nucleo 



Doble («envoltura»); 
aperturas llamadas 
poros nucleares 



Cromosomas 
Nucleolo 
Lamina nuclear 



Informacion genetica 
Ensamblaje de subunidades 
ribosomicas 
Soporte estructural 



« w e 
« • 



Ribosomas 



No 



Subunidad grande/pequeha: 
complejos de RNA 
y proteinas 



Sintesis de proteinas 




a 




Sistema de endomembranas 
ER rugoso 

Aparato de Golgi 

ERIiso 



Unica; contiene receptores 
para la entrada de proteinas 
seleccionadas 



Red de sacos ramificados 
Ribosomas asociados 



Sintesis y procesamiento 
de proteinas 



Unica; contiene receptores para 
los productos del ER rugoso 



Pilas de cisternas aplanadas 



Procesamiento de proteinas 
(p.ej v glucosilacion) 



Unica; contiene enzimas para 
sintetizarfosfolipidos 



Red de sacos ramificados 

Enzimas para sintetizar 
lipidos 



Sintesis de lipidos 



Peroxisomas 



Unica; contiene 
transportadores para 
macromoleculas seleccionadas 



Enzimas que catalizan 
reacciones de oxidacion 

Catalasa (procesa peroxidos) 



Procesamiento de acidos 
grasos 




Lisosomas 



Unica; contiene bombas de 
protones 



Hidrolasas acidas 
(catalizan reacciones de 
hidrolisis) 



Digestion y reciclaje 



□ 



Vacuolas 



Unica; contiene 
transportadores para 
moleculas seleccionadas 



Variable: pigmentos, aceites, 
hidratos de carbono, agua, 
toxinas 



Variable: coloracion, 
almacen de aceites, hidratos 
de carbono, agua y toxinas 




Mitocondrias 



Doble; la externa contiene 
enzimas para procesar el 
piruvato; la interna contiene 
enzimas para producir ATP 



Enzimas que catalizan 
reacciones de 
oxidacion-reduccion, 
sintesis de ATP 



Produccion de ATP 




Cloroplastos 



Doble; mas sacos rodeados 
de membrana en el interior 



Pigmentos 

Enzimas que catalizan reacciones 
de oxidacion-reduccion 



Produccion de ATP 
y azucares mediante 
fotosintesis 



Citoesqueleto 



No 



Filamentos deactina 
Filamentos intermedios 
Microtubules 



Soporte estructural; 
movimiento de materiales; 
en algunas especies, 
movimiento de toda la celula 



Membrana plasmatica 



Unica; contiene proteinas 
receptoras y transportadoras 



Bicapa de fosfolipidos con 
proteinas receptoras 
y transportadoras 



Permeabilidad selectiva: 
mantiene el ambiente 
intracelular 



Pared celular 



No 



Fibras de hidratos de carbono que 
discurren por una matriz proteica 
o de hidratos de carbono 



Proteccion; soporte 
estructural 



dinamismo registrando como se mueven e interactuan las or- 
ganelas y las moleculas en el tiempo. 

El resto del capftulo se centra en este tema del dinamismo 
y el movimiento celular. Para empezar, se vera como entran y 
salen las moleculas del centro de control celular, el nucleo. 



Despues se considerara como salen las proteinas de los ribo- 
somas a la luz del ER rugoso y de ahf al aparato de Golgi y 
otros lugares. El capftulo finaliza analizando como ayudan los 
elementos del citoesqueleto a transportar cargas dentro de la 
celula o a mover la propia celula. 
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£C6mo f unciona una centrif ugadora? 



Durante decadas, la centrifugadora fue 
una de las herramientas mas utilizadas 
por los biologos que estudian la vida a 
nivel molecular y celular. Fue crucial en 
los primeros estudios de las organelas y 
otras estructuras celulares porque puede 
separar eficazmente los componentes ce- 
lulares. Una centrifugadora consigue esto 
haciendo girar muestras en una solucion 
que permite separar las moleculas y otros 
componentes celulares segun su densi- 
dad, o tamano y forma. 

El primer paso para preparar una 
muestra celular para la centrifugacion es 
liberar las organelas y los componentes 
celulares rompiendo las celulas. Esto se 
puede hacer sumergiendolas en una so- 
lucion hipotonica, exponiendolas a una 
vibracion de alta frecuencia,tratando las 
celulas con un detergente o triturandolas. 
Todos estos metodos rompen las mem- 
branas plasmaticas y liberan los conteni- 
dos de las celulas. 

Los trozos de membranas plasmaticas 
descompuestos por estas tecnicas vuel- 
ven a sellarse rapidamente y forman pe- 
quenas vesiculas, atrapando a menudo 
componentes celulares en su interior. La 
solucion resultante del proceso de homo- 
genizacion es una mezcla de estas vesicu- 
las, macromoleculas flotantes liberadas 
de las celulas, y organelas. Una solucion 
como esta se llama homogeneizado celu- 
lar o extracto celular. 

Cuando el extracto celular se coloca en 
un tubo de centrifugadora y se le hace dar 
vueltas a gran velocidad, los componentes 
que estan en solucion tienden a moverse 
hacia fuera, hacia la flecha roja de la Figura 
7.21a. El efecto es similar al de un tiovivo, 
que parece empujarte en una linea recta 
hacia fuera de la plataforma que gira. En 
respuesta a esta fuerza dirigida hacia 
fuera, la solucion que contiene el extracto 
celular ejerce una fuerza centripeta («bus- 
cadora del centro») que empuja el extracto 
lejos del fondo del tubo. Las moleculas o 
particulas mas grandes y mas densas resis- 
ten esta fuerza hacia dentro con mas facili- 
dad que las mas pequenas, de modo que 
llegan al fondo del tubo mas rapido. 



(a) Como funciona una centrifugadora 



Cuando la centrifugadora gira, 
las macromoleculas tienden a 
moverse hacia el fondo del 
tubo (flecha roja). 

La solucion del tubo ejerce una 
fuerza centripeta, que resiste el 
movimiento de la molecula hacia 
el fondo del tubo (flecha azul). 



Las moleculas muy grandes y densas vencen la 
fuerza centripeta con mas facilidad que las mas 
pequenas y menos densas. Como resultado, las 
moleculas mas grandes y densas van mas 
rapido al fondo del tubo. 



(b) CENTRIFUGACION DIFERENCIAL 




;•• • 

. .• 

••V. 



Centrifugacion 
a baja velocidad 



Centrifugacion 
a velocidad media ,•. • 

Sobrenadante 
Sedimento 



Centrifugacion 
a alta velocidad 



1. Empezar con 
un extracto celular 
uniforme en el 
tubo de la 
centrifugadora. 



2. Tras dar vueltas a 
baja velocidad, el 
sedimento contiene los 
componentes grandes. 
Pasar el sobrenadante 
a otro tubo. 



3. Tras girar a velocidad 
media, el sedimento 
contiene los 

componentes medianos. 
Pasar el sobrenadante 
a otro tubo. 



4. Tras girar a gran 
velocidad, el 
sedimento contiene 
los componentes 
pequehos. 



(c) CENTRIFUGACION POR GRADIENTE DE DENSIDAD 



Centrifugacion 
a baja velocidad 



Centrifugacion 
a alta velocidad 



Muestra 




1. Poner la muestra 
en un tubo con solucion 
de densidad variable. 



2. Centrifugar. Los 
componentes celulares se 
separan segun su densidad 
en bandas distintas. 



3. Para extraer componentes 
celulares concretos para 
analizarlos, penetrar el tubo 
con una aguja y extraer una 
banda concreta. 



FIGURA 7.21 Los componentes celulares pueden separarse por centrifugacion. (a) Las 

fuerzas dentro de un tubo de centrifugadora permiten separar los componentes celulares. 

(b) Mediante una serie de centrifugaciones a velocidades crecientes, un investigador puede 
separar las fracciones de un extracto celular segun el tamano, con centrifugacion diferencial. 

(c) La centrifugacion a alta velocidad puede conseguir una separacion extremadamente fina 
de los componentes celulares mediante centrifugacion por gradiente de densidad. 



Para separar los componentes de un 
extracto celular, los investigadores sue- 
len realizar una serie de centrifugacio- 
nes. Los pasos 1 y 2 de la Figura 7.21b 
muestran como un paso inicial a baja ve- 



locidad provoca que las partes mas 
grandes y pesadas del extracto se situen 
por debajo de las partes mas pequenas y 
ligeras. El material acumulado al fondo 
del tubo se llama sedimento, y la solu- 

(Continua en la pagina siguiente) 
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(continuacion) 

cion y los solutos restantes forman el so- 
brenadante. 

El sobrenadante se coloca en otro 
tubo y se centrifuga a velocidades pro- 
gresivamente mayores y cada vez du- 
rante mas tiempo. Cada centrifugacion 
separa los componentes celulares segun 
su tamano y densidad. 

Para conseguir una separacion incluso 
mas fina de macromoleculas o de orga- 



nelas, los investigadores con frecuencia 
continuan centrifugando a una veloci- 
dad extraordinariamente alta. Una estra- 
tegia se basa en llenar el tubo de la cen- 
trifugadora con una serie de soluciones 
de sacarosa con una densidad progresi- 
vamente mayor. El gradiente de densidad 
permite que los componentes celulares 
se separen segun pequenas diferencias 
de tamano, forma y densidad. Cuando 



terminan las centrifugaciones,cada com- 
ponente celular ocupa una banda dis- 
tinta de material en el tubo, segun la ve- 
locidad con que cada uno se mueve por 
el gradiente cada vez mas denso de la so- 
lucion de sacarosa durante la centrifuga- 
cion. Entonces, el investigador puede re- 
coger el material de cada banda para 
estudiarlo. 



Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... o 

• Cada estructura presente en celulas procariotas o eucariotas 
realiza una funcion vital para la supervivencia celular. 

Deberias ser capaz de... O 

1) Resumir las diferencias entre la estructura de una celula 
procariota y una celula eucariota. 

2) Describir la estructura y la funcion del nucleo, el sistema de 
endomembranas, las mitocondrias, los cloroplastos y el 
citoesqueleto de los eucariotas. 

3) Explicar como se correlaciona la estructura de los 
peroxisomas y los lisosomas con su funcion. 



7.2 La membrana nuclear: transporte 
dentro y fuera del nucleo 

El nucleo es el centro de informacion de las celulas eucariotas. 
Es el cuartel general de la empresa, el centro de diseno y la bi- 
blioteca; todo en uno. Por este motivo, su interior esta muy 
organizado. La forma global y la estructura de la organela 
estan definidas por la lamina nuclear semejante a una malla, 
que tambien ayuda a fijar los cromosomas. El resto de cada 
cromosoma ocupa una region bien definida del nucleo, y exis- 
ten centros concretos donde se decodifica y procesa la infor- 
macion genetica del DNA. En esos lugares, grandes grupos de 
enzimas interaccionan para producir mensajes de RNA de 
genes especfficos en momentos concretos. Mientras tanto, el 
nucleolo funciona como el lugar de smtesis de ribosomas. 

De acuerdo con su funcion de deposito de informacion y 
centro de procesamiento, el nucleo esta separado del resto de 
la celula por la membrana nuclear. Los biologos empezaron a 
entender exactamente como se estructura la membrana nu- 
clear cuando se desarrollo la microscopia electronica de trans- 
mision en la decada de 1950. Las microfotograffas de seccio- 
nes transversales de la membrana mostraron que la estructura 
esta soportada por la lamina nuclear fibrosa y esta rodeada de 



dos membranas, cada una compuesta por una bicapa lipidica. 
Como indica el diagrama de la Figura 7.22,1a membrana in- 
terna y la membrana externa estan separadas por un espacio 
que se continua con la luz del retfculo endoplasmatico. 

Despues, los microscopios electronicos de barrido permi- 
tieron a los biologos ver la superficie de la membrana. Como 
muestra la microfotografia de la Figura 7.23, la membrana 
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FIGURA 7.22 Estructura de la membrana nuclear. La membrana 
nuclear tiene una doble membrana y se continua con el retfculo 
endoplasmatico. 



Superficie 
externa de 
la membrana 
nuclear 




Poros 
nucleares 



FIGURA 7.23 La membrana nuclear esta atravesada por poros. 

Microfotografia electronica de barrido de la superficie de la 
membrana nuclear. 
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contiene miles de aperturas llamadas poros nucleares. Como 
estos poros se extienden a traves de la membrana nuclear ex- 
terna y la interna, conectan el interior del nucleo con el cito- 
plasma. Investigaciones subsiguientes mostraron que cada 
poro esta compuesto por mas de 50 protemas diferentes. Estas 
moleculas proteicas forman una elaborada estructura cono- 
cida como complejo del poro nuclear (Figura 7.24a). 

Una serie de experimentos al principio de la decada de 
1960 mostraron que las moleculas entran y salen del nucleo a 
traves de los complejos del poro nuclear. Los estudios inicia- 
les se basaron en inyectar minusculas partfculas de oro a las 
celulas y despues prepararlas para la microscopia electronica. 
En las microfotografias electronicas, las partfculas de oro apa- 
recen como puntos negros. Uno o dos minutos despues de la 
inyeccion, las microfotografias mostraban que la mayorfa de 
las partfculas de oro estaba en el citoplasma. Unas pocas, no 
obstante, estaban estrechamente asociadas a los poros nuclea- 



(a) Vista transversal de un poro nuclear. 
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(b) Las moleculas se mueven dentro y fuera 
del nucleo a traves del poro nuclear. 
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FIGURA 7.24 Estructura y funcion del poro nuclear. 

(a) El dibujo se basa en microfotografias electronicas del poro nuclear. 

(b) Los RNA mensajeros se sintetizan en el nucleo y deben ser 
exportados al citoplasma. Las protemas necesarias en el nucleo se 
sintetizan en el citoplasma y deben ser importadas al nucleo. 



res. Diez minutos despues de la inyeccion, las partfculas esta- 
ban dentro del nucleo ademas de en el citoplasma. Estos datos 
apoyaban la hipotesis de que los poros funcionan como puer- 
tas al nucleo. Trabajos posteriores han confirmado que el 
complejo del poro nuclear es la unica puerta entre el cito- 
plasma y el nucleo, y que solo ciertas moleculas entran y 
salen. El paso por el poro nuclear es selective 

<:Que sustancias atraviesan los poros nucleares? El DNA 
claramente no: nunca sale del nucleo. Pero la informacion co- 
dificada en el DNA se utiliza para sintetizar RNA dentro del 
nucleo. Se producen varios tipos de moleculas de RNA, cada 
una distinta en tamano y funcion. Por ejemplo, la mayona de 
los RNA ribosomicos se fabrica en el nucleolo, donde se unen 
a las protemas para formar subunidades ribosomicas comple- 
tas. Los ribosomas funcionales se exportan entonces al cito- 
plasma. De un modo similar, unas moleculas llamadas RNA 
mensajeros llevan la informacion necesaria para producir pro- 
temas al citoplasma, donde tiene lugar la sfntesis proteica. El 
trafico en la otra direccion tambien es impresionante. Los nu- 
cleotides trifosfato que constituyen los ladrillos del DNA y el 
RNA entran en el nucleo, como las protemas responsables de 
copiar el DNA, sintetizar RNA, extender la lamina nuclear, 
ensamblar ribosomas y construir cromosomas (Figura 7.24b). 

En resumen, las subunidades ribosomicas y varios tipos de 
RNA salen del nucleo; entran las protemas que se precisan. En 
una celula tfpica, mas de 500 moleculas pasan por cada uno 
de los 3.000-4.000 poros nucleares cada segundo. El trafico 
es intenso. <;C6mo se dirige y regula? 

£C6mo se importan moleculas al nucleo? 

Los primeros experimentos sobre como se mueven las mole- 
culas por el poro nuclear utilizaron protemas producidas por 
virus. Los virus son parasitos que utilizan la maquinaria celu- 
lar para hacer copias de sf mismos. Cuando un virus infecta 
una celula, ciertas protemas suyas entran en el nucleo. Los in- 
vestigadores se dieron cuenta de que si un aminoacido con- 
creto en una de esas protemas esta alterado, la protefna vfrica 
ya no era capaz de atravesar el poro nuclear. Esta observacion 
aparentemente sencilla condujo a una hipotesis crucial: las 
protemas sintetizadas por los ribosomas en el citosol pero des- 
tinadas al nucleo contienen un «codigo postal », una etiqueta 
molecular con la direccion que las marca para su transporte a 
traves del complejo del poro nuclear. La idea era que las pro- 
temas vfricas solo podfan entrar en el nucleo si tenfan la 
misma etiqueta de direccion que las protemas celulares nor- 
males. Asf pues, se desbarataron los planes de las protemas 
con el aminoacido alterado. Este codigo postal se denomino 
serial de localization nuclear (NLS). 

Una serie de experimentos con una protefna llamada nucleo- 
plasmina ayudo a los investigadores a conocer mejor la natura- 
leza de esta serial. La nucleoplasmina desempena un papel im- 
portante en el ensamblaje de cromosomas y tiene una estructura 
caracterfstica: consiste en una protefna globular central rodeada 
de una serie de « colas » proteicas extendidas. Cuando los inves- 
tigadores marcaron la nucleoplasmina con un atomo radiactivo 
y la inyectaron en el citoplasma de celulas vivas, descubrieron 
que la senal radioactiva acababa rapidamente en el nucleo. 
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Experimento 



Pregunta: <j,D6nde esta el «codigo postal» de 
«enviar al nucleo» en la proteina nucleoplasmina? 



Hipotesis: El «codigo postal» de «enviar al nucleo esta en la 
region de la cola o en la region central de la proteina nucleoplasmina. 

Hipotesis nula: El «codigo postal» no esta en la propia proteina, 
o no hay «codigo postal». 



Diseno experimental: 



«Colas> 




Centra 



1. Utilizar una 
proteasa para 
separar las colas 
de la region central 
de la nucleoplasmina. 



2. Unir un 
marcaje 




radioactive 



3. Inyectar 
fragmentos de 
proteina marcados 
en el citoplasma 
de una celula. 

4. Esperar, despues 
localizar los 
fragmentos 
marcados... 



Prediccion: 

Prediccion de la hipotesis nula: 



Resultados: 





Colas situadas 
en el nucleo 



Los fragmentos centrales 
siguen en el citoplasma 



Conclusion: 



FIGURA 7.25 £D6nde esta el «codigo postab de «enviar al 
nucleo» en la proteina nucleoplasmina? 

O EJERCICIO Sin mirar el texto, rellena las predicciones y las 
conclusiones de este experimento. 

La Figura 7.25 resume como se descubrio la serial de loca- 
lization nuclear de la nucleoplasmina. Los investigadores em- 
pezaron utilizando enzimas llamadas proteasas para separar 
las secciones centrales de la nucleoplasmina de las colas. Una 
vez separados los dos componentes, los investigadores marca- 



ron cada parte con atomos radioactivos y las inyectaron en el 
citoplasma de distintas celulas. Cuando examinaron las celu- 
las experimentales al microscopio electronico, encontraron 
que los fragmentos de las colas se transportaban al nucleo. 
Los fragmentos centrales, en cambio, se quedaban en el cito- 
plasma. Estos datos indicaban que el «codigo postal» debia 
estar en algun sitio de la cola de la proteina. 

Analizando distintos fragmentos de la cola, los biologos fi- 
nalmente descubrieron una section de 17 aminoacidos que 
tenia que estar presente para dirigir a las protemas hacia el 
nucleo. Por tanto, los biologos concluyeron que el «codigo 
postal » NLS consistia en 17 aminoacidos concretos de la cola. 

Trabajos de seguimiento confirmaron que otras protemas 
destinadas al nucleo tienen senales de localization similares. In- 
vestigaciones mas recientes han demostrado que el movimiento 
de protemas y otras moleculas grandes dentro y fuera del nu- 
cleo es un proceso demandante de energia que implica a protef- 
nas de transporte llamadas importinas y exportinas. Ambas 
funcionan como camiones que transportan el cargamento al 
nucleo y fuera de el, a traves del complejo del poro nuclear. 

En la actualidad, los biologos intentan desentranar como 
se regula todo este trafico desde y hacia el nucleo para evitar 
retrocesos y colisiones. El objetivo es conocer los mecanismos 
exactos del transporte de carga hacia y desde el cuartel gene- 
ral de la celula. 



Web Animation 
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Transport into the Nucleus 

73 El sistema de endomembranas: 
production y transporte 
de protemas 

La membrana nuclear no es el unico lugar de las celulas en 
el que la carga se mueve de una forma regulada y con aporte 
de energia. Por ejemplo, el Capftulo 6 destacaba como se 
bombean iones y moleculas concretos fuera y dentro de la 
celula o se transportan a traves de la membrana plasmatica 
por parte de protemas de membrana especializadas. Ademas, 
las protemas sintetizadas por los ribosomas del citosol para 
ser utilizadas dentro de las mitocondrias o los cloroplastos 
contienen secuencias de senal especiales, como la senal de lo- 
calization nuclear, que marcan a las protemas para ser trans- 
portadas a esas organelas. Los iones, el ATP, los aminoaci- 
dos y otras pequenas moleculas se difunden aleatoriamente 
por toda la celula, pero el movimiento de protemas y otras 
moleculas grandes necesita energia y esta estrechamente re- 
gulado. 

Si te paras a pensarlo un momento, la necesidad de elegir 
protemas y transportarlas a destinos concretos se entiende fa- 
cilmente. Las protemas son producidas por los ribosomas del 
citosol o del ER. Cada proteina sintetizada necesita ser trans- 
portada a uno de los muchos compartimentos de la celula eu- 
cariota. Las hidrolasas acidas deben acabar en los lisosomas, 
las catalasas tienen que ser llevadas a los peroxisomas, y las 
protemas ribosomicas precisan ser transportadas al nucleolo. 
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Para llegar al lugar correcto, cada protefna tiene que poseer 
una etiqueta de direccion y un sistema de transporte. 

Para entender mejor la seleccion y el transporte de protemas 
en celulas eucariotas, consideremos el que quiza sea el mas in- 
tricado de todos los complejos de production y transporte: el 
sistema de endomembranas. En este sistema, las protemas sin- 
tetizadas en el ER rugoso van al aparato de Golgi para ser pro- 
cesadas, y desde alii viajan hasta la superficie celular o a otros 
destinos. La idea de que los materiales podrfan moverse por el 
sistema de endomembranas de una forma ordenada se inspiro 
en una sencilla observacion. Segun las microfotografias electro- 
nicas, las celulas que secretan enzimas digestivas, hormonas y 
otros tipos de productos tienen una cantidad especialmente 
grande de ER rugoso y Golgi. Esta relacion llevo a la idea de 
que estas celulas tienen una «via secretora» que empieza en el 
ER rugoso y termina con los productos saliendo de la celula (Fi- 
gura 7.26). <;C6mo funciona esta hipotetica via? 

George Palade y sus colaboradores fueron los pioneros en 
la investigacion de la via secretora con un enfoque experimen- 
tal conocido como experimento de pulso-seguimiento. La 
estrategia se basa en proporcionar a las celulas experimenta- 
les grandes cantidades de una molecula marcada con radioac- 
tividad durante un tiempo corto. Por ejemplo, si una celula re- 
cibe una gran cantidad de un aminoacido marcado durante un 
tiempo corto, practicamente todas las protemas sintetizadas 
en ese intervalo estaran marcadas. 



El «pulso» de moleculas marcadas se continua con un se- 
guimiento: grandes cantidades de una version no marcada de 
la misma molecula, proporcionadas durante mucho tiempo. Si 
el seguimiento consiste en aminoacidos no marcados, enton- 
ces las protemas sintetizadas durante este periodo no estaran 
marcadas. La idea general es marcar una poblacion de mole- 
culas en un intervalo concreto y a continuacion seguir su des- 
tino en el tiempo. Este metodo es analogo a anadir una pe- 
quena cantidad de tinta a un arroyo y despues seguir el 
movimiento de las moleculas de tinta. 

Para poner a prueba la hipotesis de la via secretora, el equipo 
de Palade eligio celulas pancreaticas de un cultivo, o in vitro 1 . 
Estas celulas estan especializadas en secretar enzimas digestivas 
al intestino delgado y estan llenas de ER rugoso y Golgi. El me- 
todo experimental basico consistfa en proporcionar a las celulas 
un pulso de tres minutos del aminoacido leucina, marcado 
con un atomo radioactivo, seguido de un largo seguimiento con 
leucina no radioactiva. Como la leucina radioactiva se incor- 
poro a todas las protemas producidas durante el pulso, esas pro- 
temas resultaron marcadas. Despues, los investigadores prepa- 
raron una muestra de las celulas para microscopia electronica y 
autorradiografia (veanse BioHabilidades 7 y 8). La Figura 7.27a 
muestra parte de una celula examinada inmediatamente despues 
del pulso. Una mirada atenta a esta microfotografia deberfa con- 
vencerte de que la mayoria de las protemas recien sintetizadas 
esta dentro del ER rugoso de esta celula. 

X E1 termino in vitro significa «en vidrio» en latin. Los experimentos realizados 
fuera de organismos vivos se hacen in vitro. En cambio, el termino in vivo signi- 
fica «en los vivos » en latin. Los experimentos realizados con organismos vivos 
se hacen in vivo. 



MODELO DE LA VIA SECRETORA 
RNA 




Cara trans del 
aparato de Golgi 



Membrana plasmatica 



1 . La protefna entra 
en el ER mientras esta 
siendo sintetizada 
por el ribosoma. 



2. La protefna sale del 
ER, viaja a la cara c/'s 
del aparato de Golgi. 



3. La protefna entra 
en el aparato de 
Golgi y es procesada 
a medida que la 
cisterna se traslada 
a la cara trans. 



4. La protefna sale 
del aparato de Golgi 
por la cara trans y va 
a la membrana 
plasmatica. 



5. La protefna es 
secretada de la celula. 



FIGURA 7.26 Hipotesis de la via 
secretora. Esta hipotesis propone que 
las protemas destinadas a la secrecion 
celular se sintetizan y procesan 
mediante una serie de pasos muy 
ordenados. 
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(a) Inmediatamente despues del marcaje. (b) 7 minutos despues de terminar el marcaje. (c) 80 minutos despues de terminar el marcaje. 
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en vesiculas secretoras en el conducto (donde 



se transportaran) 



FIGURA 7.27 Resultados de un experimento de pulso-seguimiento. 



La Figura 7.27b, en cambio, muestra parte de una celula 
siete minutos despues, una vez terminado el pulso. Ahora la si- 
tuation ha cambiado. Pocas de las proteinas marcadas estaban 
en el ER rugoso. Por el contrario, la mayona de las proteinas 
marcadas esta dentro de unas estructuras llamadas vesiculas 
secretoras en la cara trans de un aparato de Golgi (algunas 
estan dentro del propio aparato). La microfotografia de la Fi- 
gura 7.27c tiene menos aumentos y muestra partes de cinco ce- 
lulas. La estructura en el centro es un conducto que lleva las 
enzimas digestivas desde las celulas pancreaticas hasta su des- 
tino en el intestino delgado. Esta microfotografia fue tomada 
80 minutos despues del pulso. Si observas la figura, veras que 
la mayona de las proteinas marcadas esta en vesiculas secreto- 
ras, o realmente fuera de la celula, en el conducto. 

Como las proteinas marcadas se desplazan con el tiempo 
del ER rugoso al aparato de Golgi, despues a las vesiculas se- 
cretores y al exterior de la celula, los resultados apoyan la hi- 
potesis de que existe una via secretora y que el ER rugoso y el 
aparato de Golgi funcionan como un sistema de endomem- 
branas integrado. Los datos indican que las proteinas produ- 
cidas en el ER rugoso no flotan sin destino por el citoplasma 
ni se desplazan aleatoriamente de organela en organela. Por el 
contrario, el trafico a traves del sistema de endomembranas 
parece estar muy organizado y dirigido. 

Ahora, dividamos el sistema y examinemos cuatro de sus 
pasos con mas detalle. Recuerda que los ribosomas del ER ru- 
goso estan unidos al exterior de la membrana. <;C6mo llegan 
las proteinas que fabrican a la luz del ER? <;C6mo se despla- 
zan del ER al aparato de Golgi? Una vez dentro del Golgi, 
<;que les sucede? Y, por ultimo, <;c6mo llegan a su destino las 
proteinas completadas? Se respondera a las preguntas de una 
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A Pulse Chase Experiment 



Entrada al sistema de endomembranas: 
hipotesis de la serial 

<;C6mo entran las proteinas al sistema de endomembranas? La 
hipotesis de la senal predecia que las proteinas destinadas al 
sistema de endomembranas tienen un «codigo postal» ana- 
logo a la senal de localizacion nuclear. La idea, propuesta por 
Giinter Blobel y sus colaboradores, era que esas proteinas son 
sintetizadas por los ribosomas unidos al exterior del ER, y que 
los primeros aminoacidos del polipeptido naciente actuan 
como una senal que lleva la proteina a la luz del ER. 

Esta hipotesis recibio mucho apoyo cuando los investiga- 
dores realizaron una desconcertante observation: cuando las 
proteinas que normalmente se sintetizan en el ER rugoso se 
fabrican en ribosomas aislados in vitro -sin ER- tienen 20 
aminoacidos mas de lo habitual. Blobel se aferro a estos 
datos. Declaro que los 20 aminoacidos son la senal de «envio 
al ER» y que la senal de 20 aminoacidos se elimina dentro de 
la organela. Cuando la misma proteina se sintetiza fuera del 
ER, la senal no se elimina. Su grupo continuo proporcionando 
datos convincentes en apoyo de la hipotesis: identificaron la 
serie exacta de aminoacidos de la secuencia de senal del ER. 

Trabajos mas recientes han documentado los mecanismos 
responsables de la reception de la senal de envio al ER y la in- 
sertion de la proteina en el ER rugoso (Figura 7.28). La ac- 
tion empieza cuando un ribosoma sintetiza la secuencia de 
senal del ER, que a continuation se une a una partkula de re- 
conocimiento de la senal (SRP) en el citosol. Una SRP es un 
complejo de RNA y proteina que actua como un receptor 
para la secuencia de senal del ER. El ribosoma + secuencia de 
senal + complejo SRP se une entonces a un receptor del SRP 
en la misma membrana del ER. Puedes imaginarte al SRP 
como una Have que se activa por una secuencia de senal del 
ER. El receptor del SRP en la membrana del ER es la cerra- 
dura. Una vez que la cerradura (el receptor) y la Have (SRP) 
contactan, se sintetiza el resto de la proteina, y despues se eli- 
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1. Un ribosoma 2. La secuencia de senal 3. La particula de 4. Continua la sintesis 5. La sintesis proteica 

sintetiza la se une a la particula reconocimiento de la serial de la proteina. La proteina ha terminado. 

secuencia de senal. de reconocimiento se une al receptor de SRP entra en el ER. Se libera Se elimina la 

de la senal (SRP). en la membrana del ER. la SRP. secuencia de senal. 



FIGURA 7.28 La hipotesis de la senal explica como entran las protemas destinadas a la secrecion en el sistema de endomembranas. 

Segun la hipotesis de la serial, las protemas destinadas a ser secretadas contienen un pequeho fragmento de aminoacidos que interacciona con 
una particula de reconocimiento de la senal (SRP) en el citoplasma.Esta interaccion permite que la proteina entre en el ER. 

mina la secuencia de senal. Si el polipeptido terminado sera fi- 
nalmente transportado a una organela o secretado fuera de la 
celula, entonces entra en la luz del ER rugoso. Si el polipep- 
tido terminado es una proteina de membrana, se queda en la 
membrana del ER rugoso mientras es procesado. 

Una vez las protemas estan dentro del ER rugoso o inserta- 
das en su membrana, se pliegan para adquirir su forma tridi- 
mensional con la ayuda de las protemas chaperonas descritas 
en el Capitulo 3. Ademas, las protemas que entran en la luz 
interaccionan con enzimas que catalizan la adicion de cadenas 
laterales de hidratos de carbono. Como los hidratos de car- 
bono son polfmeros de monomeros de azucares, la adicion de 
uno o mas grupos de hidratos de carbono se llama glucosila- 
cion («azucar-junto»). La molecula resultante se denomina 
glucoprotema («azucar-protema»; vease el Capitulo 5). 
Como muestra la Figura 7.29, las protemas que entran al ER 
a menudo ganan un hidrato de carbono especffico compuesto 
por 14 azucares. Asf pues, las protemas sintetizadas en el ER 
rugoso tambien se pliegan y se modifican por glucosilacion en 
ese lugar. Las glucoprotemas terminadas estan listas para el 
transporte al aparato de Golgi. 

Del ERal Golgi 

<;C6mo se desplazan las protemas del ER al aparato de Golgi? 
El grupo de Palade creyo tener la respuesta, basandose en los 
datos obtenidos en los experimentos de pulso-seguimiento 
que confirmaron por primera vez la existencia del sistema de 
endomembranas. Cuando las protemas marcadas aparecfan 
en una region entre el ER rugoso y el aparato de Golgi, pare- 
cian estar dentro de pequenas estructuras rodeadas por una 
membrana. De acuerdo con estas observaciones, los biologos 
indicaron que las protemas se transportan entre las dos orga- 
nelas en vesfculas. La idea era que las vesfculas surgen del ER, 



se desplazan, se fusionan con la membrana de la cara cis del 
aparato de Golgi, y vierten su contenido dentro. 

Esta hipotesis recibio apoyo cuando otros investigadores 
utilizaron la centrifugacion diferencial para aislar y caracteri- 
zar las vesfculas que contenfan protemas marcadas. Con este 
metodo, los investigadores han establecido que un tipo de ve- 
sfculas caracterfstico transporta las protemas del ER rugoso al 
aparato de Golgi. 

En conjunto, estos resultados apoyan una conclusion gene- 
ral acerca del sistema de endomembranas: es un complejo so- 




FIGURA 7.29 La glucosilacion anade grupos de hidratos de 
carbono a las protemas. Cuando las protemas entran en el ER, la 
mayona adquiere el residuo de 14 azucares mostrado aqui. Algunos 
de esos azucares pueden ser eliminados o bien otros azucares 
pueden anadirse cuando las protemas pasan por el aparato de Golgi. 
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fisticado y muy organizado. Las protefnas se mueven por el de 
forma dirigida y pasan por una serie de procesos: produccion, 
transporte y procesamiento. 

iQue sucede dentro del aparato de Golgi? 

Recuerda de la Seccion 7.1 que el aparato de Golgi consiste en 
una pila de vesfculas aplanadas llamadas cisternas, y que los 
productos entran por un lado de la estructura y salen por el 
otro. Investigaciones recientes han demostrado que la compo- 
sition del aparato de Golgi es dinamica: en la cara cis se crean 
continuamente nuevas cisternas, mientras que en la cara trans 
las cisternas viejas son degradadas. Una vez formada una cis- 
terna, se desplaza gradualmente hacia la cara trans. Segun se 
desplaza, cambia de composition y actividad. 

Separando cisternas individuales y analizando su conte- 
nido, los investigadores han descubierto que las cisternas en 
diferentes estadios de maduracion contienen distintos conjun- 
tos de enzimas. Estas enzimas catalizan reacciones de glucosi- 
lacion. Como resultado, las protefnas sufren mas modificacio- 
nes a medida que la cisterna madura. Mientras las cisternas 
siguen estando cerca de la cara cis, algunas de sus protefnas 
tienen grupos de azucar-fosfato anadidos. Despues, se elimina 
el grupo de hidratos de carbono que fue anadido en el ER ru- 
goso. Cerca de la cara trans, se anaden varios tipos de cade- 
nas de hidratos de carbono que pueden proteger a la protefna 
o ayudarla a unirse a superficies. 

Si el ER rugoso fuera una planta de fundicion y acunado en 
la que se fabrican los productos en bruto, entonces el Golgi 



serfa como el area de termination, en la que los productos se 
pulen y se pintan, y se preparan para el transporte. 

£C6mo se transportan los productos 
desde el aparato de Golgi? 

El ER rugoso y el aparato de Golgi funcionan como una im- 
presionante cadena de montaje. Algunas de las protefnas que 
producen se quedan en el mismo sistema de endomembranas, 
reemplazando moleculas gastadas. Pero si las protefnas son 
procesadas hasta el final de la cadena, se enviaran a uno de los 
posibles destinos, como los lisosomas, la membrana plasma- 
tica, o fuera de la celula. <;C6mo se meten los productos ter- 
minados en el contenedor correcto, y como se dirigen los dis- 
tintos contenedores de transporte? 

Los estudios con enzimas transportadas a los lisosomas 
han proporcionado algunas respuestas a ambas preguntas. Un 
hallazgo clave fue que las protefnas destinadas a los lisosomas 
tienen un grupo fosfato unido a una subunidad de azucar con- 
creta, formando el compuesto manosa-6-fosfato. Si se elimina 
la manosa-6-fosfato de esas protefnas, no se transportan al li- 
sosoma. Esta es una prueba convincente de que el azucar fos- 
forilado sirve de «codigo postal », analogo a las senales de lo- 
calization nuclear y ER rugoso descritas anteriormente. Mas 
concretamente, los datos indican que la manosa-6-fosfato se 
une a una protefna en las membranas de ciertas vesfculas. 
Estas vesfculas, a su vez, tienen protefnas en su superficie que 
interaccionan especfficamente con protefnas de las membra- 
nas lisosomicas. De este modo, la presencia de manosa-6-fos- 
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1. En el sistema de 
endomembranas, las 
protefnas destinadas a los 
lisosomas o al ER rugoso 
reciben distintas «etiquetas» 
de hidratos de carbono. 
Las protefnas destinadas 

a la secrecion tienen 
una serial interna de 
«exportacion». 

2. Las protefnas se 
clasifican en el aparato 
de Golgi, cuando se unen 
a distintos receptores. 

3. Las vesfculas de 
transporte salen de la 
cara trans del Golgi y 
viajan hasta sus destinos. 



4. Las protefnas de la 
superficie de la vesfcula 
interaccionan con los 
receptores en el destine 



5. La vesfcula libera su 
contenido. 



FIGURA 7.30 En el aparato de Golgi, las protefnas son clasificadas en vesfculas marcadas para un destino concreto. 



Capitulo 7 Interior celular 141 



fato marca a las protefnas para ir a las vesfculas que transpor- 
tan su contenido a los lisosomas. 

La Figura 7.30 agrupa estas observaciones en un modelo 
exhaustivo que explica como se cargan los productos del sis- 
tema de endomembranas en vesfculas especfficas y se trans- 
portan al lugar correcto. La observacion clave es que cada 
protefna que sale del aparato de Golgi tiene una etiqueta mo- 
lecular que la situa en un tipo concreto de vesfcula de trans- 
porte. Cada vesfcula de transporte, a su vez, tiene una eti- 
queta que la permite ser transportada al lugar correcto,la 
membrana plasmatica, un lisosoma o el ER. 

En concreto, observa que la vesfcula de transporte mos- 
trada a la izquierda de la Figura 7.30 esta destinada a la mem- 
brana plasmatica, donde secretara sus contenidos al exterior. 
Este proceso se denomina exocitosis («fuera de la celula- 
acto»). Cuando ocurre la exocitosis, la membrana de la vesf- 
cula y la membrana plasmatica contactan y se fusionan, de un 
modo analogo al que se muestra en el centro y la parte infe- 
rior de la figura, donde aparecen fusionandose una vesfcula y 
un lisosoma. En la membrana plasmatica, los dos conjuntos 
de bicapas lipfdicas se reorganizan de tal forma que el inte- 
rior de la vesfcula queda expuesto al exterior de la celula. En- 
tonces el contenido de la vesfcula se difunde fuera de la celula al 
espacio externo a la celula. De esta forma, las celulas del pan- 
creas transportan enzimas digestivas al conducto que las lleva al 
intestino delgado, donde realmente tiene lugar la digestion. 

O Las protefnas sintetizadas en el citoplasma tambien tie- 
nen «codigos postales» que las dirigen a las mitocondrias, los 
cloroplastos y otros destinos. En resumen, entonces, las pro- 
tefnas producidas en una celula son seleccionadas mediante 
«codigos postales» distintivos. Estas direcciones moleculares 
permiten a las protefnas ser transportadas a los compartimen- 
tos donde trabajan. 

Si las vesfculas funcionan como contenedores para el trans- 
porte de productos entre organelas, <;viajan por algun tipo de 
carretera o camino? <;Que molecula o moleculas sirven como 
camion de entrega? <;Es el ATP el combustible? En general, 

Comprueba si lo has entendido 



,;que mecanismos ffsicos son los responsables de trasladar las 
vesfculas hasta su destino? Estas preguntas se examinan en la 
Seccion 7.4. 

7.4 El citoesqueleto dinamico 

De acuerdo con las primeras observaciones con microscopios 
opticos, los biologos concluyeron que el citoplasma de las celu- 
las eucariotas era un espacio lleno de lfquido y sin estructura. 
No obstante, a medida que avanzo la microscopia, los investiga- 
dores se dieron cuenta de que el citoplasma celular contiene una 
red de fibras extraordinariamente densa y compleja. Este citoes- 
queleto ayuda a mantener la forma de la celula proporcionan- 
dole soporte estructural. Conviene destacar, no obstante, que el 
citoesqueleto no es una estructura estatica como los andamios 
de una obra. Las protefnas fibrosas que componen el citoesque- 
leto se mueven y cambian para alterar la forma celular, trasladar 
materiales de un sitio a otro, y mover toda la estructura. Al igual 
que el resto de la celula, el citoesqueleto es dinamico. 

Como muestra la Tabla resumen 7.3, hay varios tipos de 
elementos distintos en el citoesqueleto: filamentos de actina 
(tambien llamados microfilamentos), filamentos intermedios, 
y microtubules. Cada uno de estos elementos tiene un ta- 
mano, una estructura y una funcion caracterfsticos. Se anali- 
zaran de uno en uno. 

Filamentos de actina 

A los filamentos de actina se les llama a veces microfilamen- 
tos porque son los que menos diametro tienen de todos los ele- 
mentos del citoesqueleto. Como indica la Tabla resumen 7.3, 
los filamentos de actina son estructuras fibrosas compuestas 
por una protefna globular llamada actina. En las celulas ani- 
mates, la actina suele ser la mas abundante de todas las protef- 
nas; normalmente representa un 5-10 por ciento de todas 
las protefnas de una celula. Cada una de tus celulas hepaticas 
contiene unos 500 millones de estas moleculas. 

Los filamentos de actina se forman cuando las moleculas 
individuales de actina se polimerizan. La estructura completa 
recuerda dos largas hebras enrolladas entre sf. Como cada su- 
bunidad de actina de la hebra es asimetrica, la estructura en 
conjunto tiene una polaridad caracterfstica. Los dos extremos 
de un filamento de actina son distintos y se conocen como los 
extremos «mas» y « menos ». Cada filamento crece o se encoge 
cuando se anaden o se eliminan subunidades de actina en cada 
extremo de la estructura. Este fenomeno se llama «rueda de 
molino», porque la dinamica de las fibras recuerda a la de este 
objeto. No obstante, los filamentos de actina suelen crecer por 
el extremo «mas» porque allf la polimerizacion es mas rapida. 

En las celulas animales, los filamentos de actina son especial- 
mente abundantes inmediatamente por debajo de la membrana 
plasmatica. La Figura 7.31a muestra una microfotograffa de 
fluorescencia de los filamentos de actina en una celula de mamf- 
fero. Observa que hay grupos de filamentos de actina organiza- 
dos en largos haces y en redes densas. Tanto si estan dispuestos 
en paralelo formando parte de haces como si se cruzan en redes, 
los filamentos individuales de actina se unen entre sf mediante 



Si entiendes que... O 

• En las celulas, el transporte de protefnas y otras moleculas 
grandes requiere un aporte de energia y esta muy regulado. 

• Las protefnas deben tener el «codigo postal» molecular 
apropiado para entrar o salir del nucleo, entrar a la luz del ER 
rugoso,o para incorporarse a vesfculas destinadas a los 
lisosomas o a la membrana plasmatica. 

• En muchos casos, las protefnas y otros tipos de moleculas 
son transportadas en vesfculas que contienen «codigos 
postales» moleculares en su superficie. 

Deberias ser capaz de... O 

1 ) Predecir que les sucede a las protefnas que carecen de una 
secuencia de serial de ER. 

2) Predecir el resultado de un experimento en el que se ponen 
protefnas secretadas en vesfculas con un «codigo postal» 
asociado al transporte a los lisosomas. 
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TAB LA RESUMEN 7.3 Filamentos del citoesqueleto 



Subunidades 
proteicas 



Filamentos de actina (microfilamentos) Filamentos intermedios 



Microtubules 



Los tres tipos de filamentos del citoesqueleto se distinguen por su tamano y estructura y por la subunidad proteica 
que los compone. 



Actina 



Queratina, vimentina, lamina, otras 



Dimeros de a-tubulina y (3-tubulina 



Estructura 



Hebras en doble helice 
Extremo - Extremo 



Fibras enrolladas en cables mas gruesos 



7 nm 



I Subunidad de actina 



10 nm 



" Subunidades de queratina 




25 nm 



Q Dimero de a-tubulina y 
p-tubulina 



Funciones • Mantener la forma celular 

oponiendose a tensiones 

• Movilidad mediante contraccion 
muscular y pseudopodos 

• Division celular en animales 

• Movimiento de organelas 
y citoplasma en plantas, 
hongos y animales 



• Mantener la forma celular 
oponiendose a tensiones 

• Anclar el nucleo 
y otras organelas 



• Mantener la forma celular 
oponiendose a tensiones 

• Movilidad por cilios y flagelos 

• Mover los cromosomas 
en la division celular 

• Formacion de la placa celular durante 
la division de celulas vegetales 

• Mover organelas 

• Crecimiento de las paredes 
celulares de las plantas 



otras protefnas. Conjuntamente, los haces y las redes de filamen- 
tos de actina ayudan a endurecer la celula y definir su forma. 

Ademas de proporcionar soporte estructural, los filamen- 
tos de actina estan implicados en el movimiento cuando inte- 
raccionan con la miosina, una protema especializada. La mio- 
sina es una protema motora: convierte la energia qufmica del 
ATP en el trabajo mecanico del movimiento, igual que el motor 
de un coche convierte la energia quimica de la gasolina en mo- 
vimiento. La interaccion entre actina y miosina, que produce 
movimiento, se analiza en detalle en el Capitulo 46. Por ahora, 
es suficiente destacar que, cuando el ATP se une a la miosina y 
se hidroliza entonces al ADP, la region de la «cabeza» de la mo- 
lecula de miosina se une a la actina y se mueve. El movimiento 
de esta protema provoca que el filamento de actina se deslice 



(Figura 7.32a). Este tipo de movimiento es analogo a una cola 
de personas pasando por un poste o tronco largo. Las personas 
son las moleculas de miosina; el poste o tronco es la actina. 

Como muestra la Figura 7.32b, la interaccion (activada por 
ATP) entre actina y miosina es la base de un conjunto de mo- 
vimientos celulares: 

• Movimiento por pseudopodos: tiene lugar en muchos tipos 
de organismos y celulas, incluyendo amebas, hongos mucila- 
ginosos y ciertos tipos de celulas humanas. Este movimiento 
comprende tres procesos: una extension direccional de los fi- 
lamentos de actina que empuja a la membrana plasmatica 
para formar unas protuberancias llamadas pseudopodos 
(«falsos pies»), adherencia a un sustrato solido, y una con- 



fa) Filamentos de actina en una celula (b) Filamentos intermedios en una celula (c) Microtubules en una celula de mamifero. 



de mamifero. de mamifero. 




FIGURA 7.31 £C6mo se distribuyen los elementos del citoesqueleto en la celula? Para hacer estas microfotografias 
de fluorescencia los investigadores unieron un compuesto fluorescente a (a) la actina, la subunidad proteica de los 
filamentos de actina, a (b) una protema de los filamentos intermedios, y a (c) dimeros de tubulina. 
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(a) La actina y la miosina interaccionan para producir movimiento. 

Miosina 



Cuando la «cabeza» de la miosina 
se une a la actina y se mueve, 
el filamento de actina se desliza 




Actina 



(b) La interaccion actina-miosina produce varios tipos de movimiento. 
Las interacciones actina-miosina La interaccion 

empujan al citoplasma |_ a polimerizacion de actina-miosina 

actina crea pseudopodos divide la membrana 

en dos 





La interaccion actina-miosina mueve 
el citoplasma alrededor de la celula 




Pared celular 



Movimiento por pseudopodos 



Division celular en animales 



Circulacion del citoplasma en plantas 



FIGURA 7.32 Muchos movimientos celulares se basan en la interaccion actina-miosina. (a) Cuando la «cabeza» de la miosina interacciona 
con el ATP, la miosina se une a la actina y cambia de forma. El movimiento hace que el filamento de actina se deslice. (b) La interaccion actina- 
miosina puede mover celulas, dividirlas,y trasladar organelas y citoplasma. 



traccion de los filamentos de actina (inducida por la miosina) 
en el otro extremo de la celula. Conjuntamente, los tres pasos 
resultan en el movimiento dirigido de celulas completas. 

• Citocinesis («celula-movimiento»): es el proceso de divi- 
sion celular en animales. Para que estas celulas se dividan 
en dos, los filamentos de actina que estan dispuestos en un 
anillo bajo la membrana plasmatica deben deslizarse uno 
sobre otro. Como estan conectados a la membrana plasma- 
tica, el movimiento de las fibras de actina parte la celula en 
dos (vease el Capitulo 11). 

• Corriente citoplasmatica: es el flujo dirigido del citosol y 
las organelas alrededor de las celulas de plantas y hongos. 
El movimiento ocurre a lo largo de los filamentos de actina 
y esta activado por la miosina. Es especialmente frecuente 
en las celulas grandes, en las que la circulacion del cito- 
plasma facilita el transporte de materiales. 

La extension de los filamentos de actina tambien es respon- 
sable de la expansion de celulas fungicas, largas y delgadas, en 
el suelo o la madera podrida, hacia nuevos depositos de nu- 
trientes. El mismo mecanismo provoca que las estructuras 11a- 
madas tubos de polen avancen hacia los ovulos de las plantas 
de modo que el esperma pueda llegar antes de la fertilization. 
Veras a la actina y la miosina moviendo celulas y organismos 
por todo este texto. 

Filamentos intermedios 

Al contrario que los filamentos de actina y los microtubules, 
los filamentos intermedios (Figura 7.31b) se definen por su ta- 
mano en vez de por la composition. Existen muchos tipos de fi- 
lamentos intermedios, cada uno compuesto por una protema 
distinta. En muchos casos, distintos tipos de celulas del mismo 



organismo contienen diferentes clases de filamentos interme- 
dios. Esto contrasta mucho con los filamentos de actina y los 
microtubules, que estan compuestos por las mismas subunida- 
des proteicas en todas las celulas eucariotas. Ademas, los fila- 
mentos intermedios no son polares y cada extremo de estos fi- 
lamentos es identico. Como resultado, los filamentos 
intermedios no hacen el movimiento de la noria, y no estan im- 
plicados en el movimiento dirigido activado por la miosina o 
las protemas relacionadas. Los filamentos intermedios desem- 
penan un papel puramente estructural en las celulas eucariotas. 

Los filamentos intermedios con los que estas mas familiari- 
zado pertenecen a una familia de moleculas llamada querati- 
nas. Las celulas que componen la piel y que recubren las su- 
perficies del organismo contienen unos 20 tipos de queratina. 
La presencia de estos filamentos intermedios proporciona la 
fuerza mecanica necesaria para que esas celulas resistan a 
la presion y la abrasion. Las celulas cutaneas fabrican otras 
diez formas distintas de queratina. Segun la localization de la 
celula cutanea y las queratinas implicadas, los filamentos se- 
cretados forman unas en manos y pies, o pelo. 

Las laminas nucleares, que forman la capa llamada lamina 
nuclear descrita en la Section 7.1, tambien se clasifican como 
filamentos intermedios. Estas fibras forman una densa red 
bajo la membrana nuclear. Recuerda que, ademas de propor- 
cionar al nucleo su forma, anclan los cromosomas. Tambien 
estan implicadas en la degradation y reformation de la mem- 
brana nuclear cuando las celulas se dividen. Algunos filamen- 
tos intermedios se proyectan desde el nucleo a traves del cito- 
plasma hasta la membrana plasmatica, donde se unen a 
filamentos intermedios que discurren paralelos a la superficie 
celular. De esta manera, los filamentos intermedios forman un 
esqueleto flexible que ayuda a dar forma a la superficie celu- 
lar y a mantener el nucleo en su sitio. 
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Microtubules 

Los microtubules estan compuestos por las protefnas a-tubu- 
lina y /3-tubulina, y son los componentes mas grandes del ci- 
toesqueleto en lo que respecta al diametro (Figura 7.31c). Las 
moleculas de a-tubulina y /3-tubulina se unen para formar di- 
meros («dos partes »), compuestos formados por la union de 
dos monomeros. Los dfmeros de tubulina se polimerizan des- 
pues para formar el gran tubo hueco llamado microtubulo. 
Como cada extremo de un dfmero de tubulina es diferente, 
cada extremo de un microtubulo tiene una polaridad caracte- 
rfstica. Al igual que los filamentos de actina, los microtubules 
son dinamicos y habitualmente crecen por el extremo «mas». 
Los microtubules aumentan o disminuyen de longitud cuando 
se anaden o eliminan dfmeros de tubulina. 

Los microtubules se originan de una estructura llamada 
centro organizador de microtubules y crecen hacia fuera, ra- 
diando por toda la celula. Aunque las celulas de las plantas 
suelen tener cientos de estos centros organizadores, la mayo- 
ria de celulas de animales y hongos solo tiene uno. En anima- 
tes, el centro organizador de microtubules tiene una estruc- 
tura caracterfstica y se llama centrosoma. Como muestra la 
Figura 7.33, los centrosomas animales contienen dos haces de 
microtubules llamados centriolos.No obstante, los centriolos 
no son necesarios para que se formen los microtubules y em- 
piecen a crecer desde el centrosoma. Aunque los biologos 
saben de su existencia desde hace decadas, su funcion en las 
celulas sigue siendo desconocida. 

En lo que respecta a la funcion, los microtubules son simi- 
lares a los filamentos de actina: proporcionan estabilidad y 
participan en el movimiento. Los microtubules que se extien- 
den radialmente desde el centro organizador funcionan como 
las vigas de acero de un rascacielos. Endurecen la celula resis- 
tiendo las fuerzas de compresion. Los microtubules tambien 
pueden proporcionar un marco estructural a las organelas. Si 
se impide la formation de microtubules, el ER no se ensambla 
con su configuration normal de red. 

Durante la division celular, los microtubules del centro or- 
ganizador son los responsables de trasladar los cromosomas 
de la celula original a cada una de las dos celulas resultantes 
(veanse los Capftulos 11 y 12). Pero los microtubules estan 



Centrosoma Centriolos (orientados 

a 90° uno de otro) 




FIGURA 7.33 Los centrosomas son un tipo de centro 
organizador de microtubules. Los microtubules emanan de los 
centros organizadores de microtubules, que en los animales se 
llaman centrosomas. Los centriolos dentro del centrosoma estan 
compuestos por microtubules. 



implicados tambien en otros muchos tipos de movimiento ce- 
lular. El resto de este capftulo aborda la funcion de los micro- 
tubules en el transporte de materiales dentro de la celula y el 
movimiento de toda la celula. 

Transporte de vesfculas Los materiales son transporta- 
dos a muchos destinos dentro de la celula mediante vesfculas. 
Para estudiar como se produce este movimiento, Ronald Vale 
y sus colaboradores eligieron una celula de calamar llamada 
axon gigante. El axon gigante es una celula nerviosa extraor- 
dinariamente grande que recorre toda la longitud del cuerpo 
de un calamar. 

Los investigadores decidieron estudiar esta celula por tres ra- 
zones. En primer lugar, el axon gigante es tan grande que resulta 
relativamente facil verlo y manipularlo. En segundo lugar, mu- 
chas moleculas son sintetizadas en el ER de la celula y despues 
transportadas en vesfculas hasta el final de la celula, donde son 
liber adas. Como resultado, muchas moleculas se transportan a 
una gran distancia. Por ultimo, los investigadores descubrieron 
que, si se extrae con cuidado el citoplasma de la celula, sigue ha- 
biendo transporte de vesfculas en el material citoplasmatico. 
Esto les permitio realizar experimentos acerca del transporte de 
vesfculas sin interferencias de la membrana plasmatica. 

En resumen, el axon gigante de calamar proporciono un 
sistema que podfa observarse y manipularse eficazmente en el 
laboratorio. <iQue descubrieron los biologos? 

Los microtubules funcionan como «vi'as de tren» Para 
observar el transporte de vesfculas en action, los investigado- 
res montaron una videocamara en el microscopio. Como 
muestra la Figura 7.34, esta tecnica les permitio documentar 
que el transporte de vesfculas se producfa a lo largo de un ca- 
mino filamentoso. Un sencillo experimento convencio al 

(a) Microfotografia electronica. 




Vesicula 



(b) Imagen de video. 




Vesicula 



FIGURA 7.34 El transporte de vesfculas se produce a lo largo de 
vi'as de microtubules. Las imagenes son del citoplasma extruido 
de un axon gigante de calamar. (a) Microfotografia electronica que 
permitio a los investigadores medir el diametro de los filamentos y 
confirmar que se trata de microtubules. En la parte superior derecha 
de la imagen puedes ver una vesicula en una «via». (b) Imagen de 
videomicroscopio, ligeramente borrosa pero de mas aumentos, en 
la que los investigadores vieron vesfculas moviendose realmente. 



Capitulo 7 Interior celular 145 



grupo de que este movimiento es un proceso dependiente de 
la energia. Si eliminaban el ATP del citoplasma, el transporte 
de vesiculas se interrumpfa. 

Para identificar el tipo de filamento implicado, los biologos 
midieron el diametro de las vias y analizaron su composition 
quimica. Ambos tipos de datos indicaron que las vias estan 
compuestas por microtubules. Los microtubules tambien pa- 
recen ser necesarios para el movimiento de materiales en otros 
lugares de la celula. Si se trataban celulas experimentales con 
una sustancia que altera los microtubules, el movimiento de 
vesiculas del ER rugoso al aparato de Golgi resulta afectado. 

El mensaje global de estos experimentos es que el transporte 
de vesiculas se produce en la celula a lo largo de microtubules. 
<:C6mo? <;Se mueven las vias, como una cinta transportadora, o 
se transportan las vesiculas en algun tipo de camion molecular? 

Una protema motora genera fuerzas motrices Para 
estudiar el modo en que las vesiculas se mueven a lo largo de 
los microtubules, el grupo de Vale se dispuso a separar el sis- 
tema de transporte del axon de calamar y despues volverlo a 
juntar. Para empezar, ensamblaron fibras de microtubules 
a partir de a-tubulina y /3-tubulina purificadas. Despues utili- 
zaron la centrifugacion diferencial para aislar vesiculas de 
transporte. Pero cuando juntaron los microtubules purifica- 
dos con vesiculas y ATP, no se producfa transporte. 
Algo faltaba, pero <;que era? 

Para encontrar el elemento o elementos que faltaban, los in- 
vestigadores purificaron una parte subcelular tras otra, con 
centrifugacion diferencial, y la anadfan al sistema de microtu- 
bules + vesiculas + ATP. Mediante ensayo-error, encontraron 
algo que activaba el movimiento. Tras mas procesos de purifi- 
cation, los investigadores finalmente consiguieron aislar una 
protema que generaba el movimiento de vesiculas. Llamaron a 
esta molecula cinesina, de la palabra griega kinein («mover»). 
Al igual que la miosina, la cinesina es una protema motora. La 
cinesina convierte la energia quimica del ATP en energia meca- 
nica en forma de movimiento. Mas concretamente, cuando se 
anade ATP a la cinesina o se elimina, la protema se mueve. 



Los biologos empezaron a entender como funciona la cine- 
sina cuando los estudios de difr action por rayos X (similares a 
los que revelaron la estructura helicoidal del DNA) mostraron 
la estructura tridimensional de la cinesina. Como muestra la 
Figura 7.35a, la protema consiste en dos largas cadenas de po- 
lipeptidos entremezcladas asociadas a dos pequenos polipepti- 
dos. Tiene tres regiones principales: una cabeza con dos piezas 
globulares, una cola asociada a los pequenos polipeptidos, y 
un tallo que une la cabeza con la cola. Estudios de seguimiento 
confirmaron que los dos componentes globulares de la cabeza 
se unen al microtubulo. La cola se une a la vesicula de trans- 
porte. Una molecula de cinesina es como un camion de reparto 
que transporta las vesiculas a lo largo de las vias de microtu- 
bules. Las celulas contienen varias cinesinas distintas, cada 
una especializada en transportar un tipo diferente de vesicula. 

,;C6mo se mueve la cinesina? Estudios mas detallados sobre 
la estructura de esta protema indicaron que cada uno de los 
componentes globulares de la cabeza tiene un lugar de union 
para el ATP ademas de un lugar que se une al microtubulo. Para 
aunar estas observaciones, los biologos proponen que la cine- 
sina transporta las vesiculas «andando» a lo largo del microtu- 
bulo. La idea es que cada parte de la cabeza cambia de forma 
cuando se une al ATP. Como mostro el Capitulo 3, estos cam- 
bios de forma suelen alterar la actividad de una protema. Como 
muestra la Figura 7.35b, el cambio de conformation inducido 
por el ATP en la cinesina provoca que avance un paso. Puesto 
que cada cabeza, alternativamente, se une al ATP y lo hidroliza, 
la protema y su carga se mueven por la via de microtubules . 

En resumen, las cinesinas mueven las cargas moleculares 
hasta su destino por toda la celula, aunque no son el unico tipo 
de protema motora activa dentro de las celulas. Recuerda que 
la miosina provoca que los filamentos de actina se deslicen, lo 
que provoca el movimiento de celulas o del citoplasma. La 
miosina tambien participa en el movimiento de organelas a lo 
largo de vfas compuestas por actina. Y una tercera protema 
motora, llamada dineina, impulsa el transporte de ciertas or- 
ganelas asi como movimientos natatorios que desplazan toda 
la celula. Analicemos con mas detalle como nadan las celulas. 



(a) Estructura de la cinesina. 



(b) La cinesina «camina» por una via de microtubules. 




Vesicula de 
transporte 



Microtubulo 




Cada paso 
necesita energia 



ADP + P: 



Extremo 



Extremo + 



FIGURA 7.35 Una protema motora se mueve por los microtubules, (a) La cinesina tiene tres segmentos principales. (b) Modelo 
actual que muestra como la cinesina «camina» por una via de microtubules para transportar vesiculas. Los dos segmentos de la cabeza 
funcionan como pies que se unen y se liberan alternativamente en respuesta a la adquisicion o perdida de un grupo fosfato. 
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Cilios y flagelos: movimiento de toda la celula 

Los flagelos son largas proyecciones similares a pelos que se 
extienden desde la superficie celular y participan en el movi- 
miento. Los flagelos estan presentes en muchas bacterias y eu- 
cariotas. Sin embargo, la estructura de los flagelos es comple- 
tamente distinta en los dos grupos. Los flagelos bacterianos 
estan compuestos por una proteina llamada flagelina; los fla- 
gelos eucariotas estan construidos por microtubules (tubu- 
lina). Los flagelos bacterianos mueven la celula rotando como 
la helice de un barco; los flagelos eucariotas mueven la celula 
por ondulacion, moviendose como un latigo una y otra vez. 
Los flagelos eucariotas estan rodeados por la membrana plas- 
matica, los bacterianos no. De acuerdo con estas observacio- 
nes, los biologos concluyen que las dos estructuras evoluciona- 
ron de forma independiente, aunque su funcion sea similar. 

Para entender como se mueven las celulas, analicemos los 
flagelos eucariotas. Los flagelos eucariotas estan estrecha- 
mente relacionados con unas estructuras llamadas cilios, que 
son proyecciones cortas y filamentosas presentes tambien en 
algunas celulas eucariotas. Los eucariotas unicelulares pueden 
tener flagelos o bien cilios, mientras que algunos organismos 
multicelulares tienen ambos. En humanos, por ejemplo, las ce- 
lulas que recubren la via respiratoria tienen cilios; los esper- 
matozoides tienen flagelos. 

Los flagelos suelen ser mas largos que los cilios, y una ce- 
lula normalmente tendra solo uno o dos flagelos pero muchos 
cilios (Figura 7.36). Pero cuando los investigadores examina- 
ron las dos estructuras con un microscopio electronico, descu- 
brieron que la organization subyacente es identica. 

£C6mo estan construidos los cilios y los flagelos? En 

la decada de 1950, los estudios anatomicos establecieron que 
cilios y flagelos tienen microtubules dispuestos de una forma 
caracteristica, «9 + 2». Como muestra la Figura 7.37a, nueve 
parejas de microtubules, o dobletes, rodean a dos microtubu- 
les centrales. Los dobletes consisten en un microtubulo com- 
plete y otro incompleto y estan dispuestos alrededor de la pe- 
riferia de la estructura. La estructura 9 + 2 completa se llama 
axonema («eje-hebra»). El axonema se une a la celula en una 
estructura llamada cuerpo basal. El cuerpo basal tiene una es- 
tructura identica a la del centriolo. Pero, al contrario de lo que 




FIGURA 7.36 Los cilios y los flagelos se diferencian en longitud 
y numero. Los cilios son relativamente cortos y abundantes; 
los flagelos son relativamente largos y escasos. 



sucede con el centriolo, la funcion del cuerpo basal se conoce 
bien: desempena un papel clave en el crecimiento del axonema. 

A medida que mejoro la microscopia electronica, los biolo- 
gos consiguieron ver mas detalles de la estructura. Como ilus- 
tra el dibujo de la Figura 7.37b, unas estructuras similares a 
rayos conectan cada doblete con la pareja de microtubules 
centrales. Ademas, uniones moleculares conectan entre si los 
nueve dobletes. Por ultimo, cada doblete tiene unos brazos 
que se proyectan hacia el doblete adyacente. 

Los microtubules son complejos. <:C6mo interaccionan sus 
componentes para producir movimiento? 

Una proteina motora en el axonema En la decada de 
1960 Ian Gibbons empezo a estudiar los cilios de un eucariota 
unicelular comun, llamado Tetrahymena, que habita en estan- 
ques. Gibbons descubrio que podia aislar axonemas empleando 
un detergente para eliminar la membrana plasmatica que rodea 
a los cilios y despues sometiendo la solution resultante a centri- 
fugacion diferenciada. Ademas, las estructuras aisladas teman 
un movimiento de batido cuando Gibbons les proporciono 
ATP. Estos resultados confirmaron que el batido de los cilios es 
un proceso demandante de energfa. Tambien proporcionaron a 
Gibbons un sistema sin celulas para explorar el mecanismo mo- 
lecular del movimiento. Los sistemas acelulares resultan elegan- 
tes para estudiar por que estan aislados: son relativamente faci- 
les de manipular, y no estan presentes otras partes de la celula 
que puedan interferir los resultados experimentales. 

(a) Microfotografia electronica de transmision de un axonema. 




FIGURA 7.37 Estructura de cilios y flagelos. (a) Microfotografia 
electronica de transmision de una seccion transversal de un 
axonema. (b) Principales elementos estructurales de cilios y flagelos. 
Los microtubules estan conectados por uniones y rayos, y toda la 
estructura esta rodeada por la membrana plasmatica. 

O EJERCICIO En la parte (a), escribe los numeros del 1 al 9 al lado 
de los dobletes de microtubules en la zona externa del axonema. 
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En un experimento inicial con axonemas aislados, Gibbons 
trato a las estructuras con una molecula que altera la capaci- 
dad de las protemas de unirse entre si. Los axonemas resultan- 
tes de este tratamiento no se plegaban ni utilizaban ATP. 
Cuando Gibbons los examino al microscopio electronico, des- 
cubrio que habian perdido los brazos. Esta observacion con- 
dujo a la hipotesis de que los brazos son necesarios para el mo- 
vimiento. Trabajos de seguimiento mostraron que los brazos 
estan compuestos por una protema grande que Gibbons llamo 
dineina (de la palabra griega dyna, que significa «fuerza»). 

Como la miosina y la cinesina, la dinema es una protema 
motora. Estudios qufmicos y estructurales han demostrado que 
la dinema cambia de forma cuando se une a un grupo fosfato 
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Los brazos de dineina de este brazo del 
flagelo caminan a la izquierda, empujando sus microtubules 
a la derecha. Como resultado, el flagelo se dobla 

FIGURA 7.38 £C6mo se doblan los flagelos? Los investigadores 
unieron un par de hebras doradas a un flagelo y fotografiaron su 
movimiento en una corta secuencia temporal. Cuando los brazos de 
dineina caminan por los dobletes de un lado del flagelo, la 
estructura se dobla. 



del ATP. Mas concretamente, el extremo de una molecula de di- 
nema cambia de forma cuando es fosforilado. Este cambio de 
forma mueve a la molecula a lo largo del microtubulo cercano. 
Cuando la molecula de dinema vuelve a unirse, ha conseguido 
caminar por el microtubulo. Este movimiento permite que los 
dobletes de microtubules se deslicen unos sobre otros. 

No obstante, el resultado del caminar de la dinema es muy 
diferente del resultado de la interaction actina-miosina. Para 
entenderlo, recuerda que cada uno de los nueve dobletes del 
axonema esta conectado con la pareja central de microtubu- 
les por un rayo, y que todos los dobletes estan unidos entre si 
por uniones moleculares. Como resultado, el movimiento de 
deslizamiento provocado por la dinema esta limitado: si un 
doblete se desliza, transmite la fuerza al resto del axonema 
mediante las uniones y los rayos (Figura 7.38). 

O Si entiendes este concepto, debenas ser capaz de estudiar 
el dibujo superior de la Figura 7.38 y describir que sucede 
cuando el movimiento de los brazos de dineina provoca que el 
doblete de la zona inferior del axonema se mueva hacia la es- 
quina inferior derecha de la pagina. Si los brazos de dinema de 
solo un lado del axonema se mueven y hacen que algunos 
de los dobletes se deslicen mientras que los del otro lado estan 
en reposo, el resultado del movimiento localizado y limitado 
es que se dobla (vease la Figura 7.38, inferior). El resultado de 
estos dobleces de cilios y flagelos es un movimiento natatorio. 

Ajustada al tamano, la natation de los flagelos puede ser 
rapida. Expresada en el numero de longitudes celulares o del 
organismo recorridas por segundo, un espermatozoide de toro 
se mueve mas rapido que el campeon humano de estilo libre. 
A nivel celular, la vida transcurre muy deprisa. 

O Conjuntamente, los datos revisados en este capitulo se 
pueden resumir en cuatro palabras: las celulas son dinamicas. 
Las reacciones quimicas ocurren a una velocidad impresio- 
nante. Los microfilamentos y los microtubules crecen y se enco- 
gen. El sistema de endomembrana sintetiza, selecciona y trans- 
porta muchos productos de forma altamente regulada. <;C6mo 
se relaciona toda esta actividad del interior celular con lo que 
sucede fuera? Este es el tema que se abordara en el Capitulo 8. 



Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... O 

• Cada componente del citoesqueleto tiene una estructura y 
un conjunto de funciones caracten'sticos. Ademas de 
proporcionar soporte estructural, los filamentos de actina y 
los microtubules actuan conjuntamente con las protemas 
motoras para mover la celula o los materiales dentro de la 
celula. Los filamentos intermedios proporcionan soporte 
estructural. 

• La mayoria de los elementos del citoesqueleto son 
dinamicos: crecen y decrecen con el tiempo. 

Debenas ser capaz de... O 

Predecir que suceden'a cuando se trata celulas experimentales 
con sustancias que inhiben la formacion de los filamentos de 
actina o de los microtubules. 
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RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 



O La estructura de los componentes celulares se relaciona estrecha- 
mente con su funcion. 

Como todos los organismos estan compuestos por celulas, mu- 
chas de las preguntas en Biologia pueden contestarse conociendo 
la estructura y la funcion de las celulas y los componentes celula- 
res. Hay dos disenos celulares basicos: procariotas y eucariotas. 
Las celulas eucariotas son por lo general mas grandes y de estruc- 
tura mas compleja que las procariotas. La mayoria de las celulas 
procariotas consiste en un unico compartimento rodeado por una 
membrana, en el que se producen casi todas las funciones celula- 
res. Las celulas eucariotas tienen numerosos compartimentos ro- 
deados de membrana llamados organelas. Las organelas permi- 
ten a las celulas eucariotas compartimentar funciones y alcanzar 
un gran tamano. 

Las organelas eucariotas estan especializadas en realizar distin- 
tas funciones, y su estructura a menudo se relaciona estrecha- 
mente con su funcion. La organela definitoria de las celulas euca- 
riotas es el nucleo, que contiene los cromosomas de la celula y 
funciona como su centro de control. Las mitocondrias y los clo- 
roplastos tienen extensos sistemas de membranas internas donde 
se localizan las enzimas responsables de la sintesis de ATP y la fo- 
tosintesis. El ER rugoso se llama asi por los ribosomas unidos a 
el. Los ribosomas son maquinas productoras de proteinas, y el 
ER rugoso es un area de sintesis y procesamiento proteico. El ER 
liso carece de ribosomas porque es un centro de sintesis y proce- 
samiento de lipidos. 

Debenas ser capaz de predecir que les sucederia a las celulas ex- 
puestas a una sustancia que envenena las mitocondrias, a una en- 
zima que degrada la pared celular, y a una sustancia que impide 
funcionar a los ribosomas. Q 
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Tour of an Animal Cell;Tour of a Plant Cell 



O Dentro de las celulas, los materiales se transportan a su destino 
con la ayuda de «codigos postales» moleculares. 

Las celulas tienen unos sofisticados sistemas para asegurarse de 
que las proteinas y otros productos llegan al lugar adecuado. Por 
ejemplo, el trafico a traves de la membrana nuclear se produce en 
los poros nucleares, que contienen un complejo del poro nuclear 
multiproteico que funciona como un guardian. A traves de estos 
complejos tiene lugar el transporte pasivo y activo de materiales. 
El movimiento de proteinas y RNA esta muy regulado, lo que 
permite que entren en el nucleo solo las proteinas con una serial 
molecular especifica. 

El sistema de endomembranas es un extenso sistema interco- 
nectado de membranas y compartimentos rodeados por mem- 
brana que se extiende desde el nucleo hasta la membrana plasma- 
tica. Dos organelas principales del sistema de endomembranas 
son el reticulo endoplasmatico (ER) y el aparato de Golgi. El ER 
es el lugar de sintesis de muchas proteinas y lipidos. La mayoria 
de los productos del ER se transporta al aparato de Golgi, que 
funciona como una estacion de procesamiento y consignacion. 



En muchas proteinas, el paso principal del procesamiento es la 
glucosilacion, o adicion de grupos de hidratos de carbono. 

El movimiento de materiales a traves del sistema de endomem- 
branas esta muy organizado y tiene lugar dentro de unas organe- 
las de transporte rodeadas por membrana llamadas vesiculas. 
Antes de que los productos salgan del sistema de endomembra- 
nas, se marcan con «codigos postales» moleculares que los con- 
ducen a las vesiculas dirigidas al destino final. Las vesiculas 
contienen proteinas que interaccionan con las proteinas recepto- 
ras en la superficie de la organela diana o la membrana plasma- 
tica, de modo que el contenido llega a su lugar. 

Debenas ser capaz de explicar, de acuerdo con la informacion 
del Capitulo 3, por que las proteinas son las moleculas respon- 
sables de «leer» los «codigos postales» moleculares de las celu- 
las. o 
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Transport into the Nucleus; A Pulse-Chase Experiment 

O Las celulas son dinamicas. Cada segundo se producen miles de 
reacciones quimicas dentro de las celulas; las moleculas estan 
continuamente entrando y saliendo de la membrana plasmatica; 
los productos celulares son transportados a lo largo de fibras 
proteicas; y los elementos del esqueleto interno celular crecen y 
se encogen. 

La celula es una estructura rodeada por una membrana con un 
interior dinamico y muy organizado. Dentro de la celula tienen 
lugar miles de reacciones quimicas distintas, a una velocidad fas- 
cinante. Los productos de estas reacciones quimicas permiten que 
la celula adquiera recursos del ambiente, sintetice mas moleculas, 
elimine desechos y se reproduzca. 

El citoesqueleto es un extenso sistema de fibras que sirve de so- 
porte estructural a las celulas eucariotas. Los elementos del ci- 
toesqueleto tambien proporcionan caminos para mover las 
vesiculas dentro de las celulas, y la maquinaria para mover toda 
la celula en conjunto gracias al movimiento batiente de los flage- 
los y cilios, o mediante pseudopodos. Tanto el movimiento de ve- 
siculas dentro de las celulas como la movilidad celular dependen 
de proteinas motoras, que pueden convertir la energia quimica al- 
macenada en el ATP en movimiento. Por ejemplo, el movimiento 
de las vesiculas de transporte se produce cuando la proteina mo- 
tora cinesina «camina» por las vias de microtubulos. Los cilios y 
los flagelos se doblan cuando la proteina motora dineina «ca- 
mina» a lo largo de los dobletes de microtubulos. El movimiento 
de doblarse permite a estas estructuras batir hacia delante y hacia 
atras, haciendo que las celulas naden o generen corrientes de 
agua. 

Debenas ser capaz de comentar las diferencias y similitudes en la 
estructura y funcion de los filamentos de actina, filamentos inter- 
medios y microtubulos. Tambien debenas ser capaz de explicar 
por que los filamentos de actina y los microtubulos tienen direc- 
cionalidad y cambian de longitud, y por que es erroneo referirse 
al citoesqueleto como «andamiaje». Q 
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PREGUNTAS 



O Comprueba tus conocimientos 

1. <;Cual de las siguientes f rases describe mejor la membrana nuclear? 

a. Se continua con el sistema de endomembranas. 

b. Se continua con el nucleolo. 

c. Se continua con la membrana plasmatica. 

d. Contiene una unica membrana y poros nucleares. 

2. <i Que es una senal de localizacion nuclear? 

a. Un fragmento de aminoacidos que dirige a las protemas 
desde el nucleo al ER. 

b. Una molecula que se une a las protemas nucleares de modo 
que queden retenidas dentro del nucleo. 

c. Una senal formada dentro de una protema que la dirige hacia 
el nucleo. 

d. Un componente del complejo del poro nuclear multiproteico. 

3. ^Cual de las siguientes afirmaciones no es cierta respecto a las 
protemas secretadas? 

a. Se sintetizan en los ribosomas. 

b. Se transportan por el sistema de endomembranas en 
organelas de transporte rodeadas de membrana. 

c. Son transportadas desde el aparato de Golgi hasta el ER. 

d. Contienen una secuencia de senal que las dirige al ER. 

4. Para descubrir la senal de localizacion nuclear de la protema 
nucleoplasmina, los investigadores separaron los segmentos del 
centro y la cola de la molecula, marcaron ambos con atomos 
radioactivos, y los inyectaron en el citoplasma. <Por que 



concluyeron los investigadores que la serial esta en la region de la 
cola de la protema? 

a. La protema volvio a ensamblarse y se plego a su forma 
normal espontaneamente. 

b. Solo los segmentos de la cola aparecieron en el nucleo. 

c. Con un microscopio confocal, los segmentos de la cola se 
veian claramente en el nucleo. 

d. En el nucleo aparecieron segmentos de la cabeza y de la cola. 

5. Los «codigos postales» moleculares dirigen a las moleculas a 
destinos concretos de la celula. <;C6mo se leen estas senales? 

a. Se unen a protemas receptoras. 

b. Entran en vesiculas de transporte. 

c. Se unen a protemas motoras. 

d. Son glucosilados por enzimas en el aparato de Golgi. 

6. El numero y el tamano de las organelas de una celula se 
correlaciona con la funcion de esa celula. Propon una funcion 
para las celulas que contienen mucho ER rugoso. 

a. Division celular rapida en tejidos oseos o musculares en 
crecimiento. 

b. Produccion y procesamiento de acidos grasos y otros Hpidos. 

c. Movimiento mediante pseudopodos. 

d. Adquirir iones y otros nutrientes mediante protemas de 
membrana especializadas. 

•p *9 iB 'c *|7 b •£ b 'z -v 'I :sBjS3tids3^[ 



O Comprueba tu aprendizaje 

1. Compara y contrasta la estructura de una celula vegetal generica, 
una celula animal y una celula procariota. iQue caracteristicas 
son comunes a todas las celulas? ^Cuales son especificas de los 
procariotas, las celulas vegetales o las celulas animales? 

2. Haz un mapa conceptual que siga el movimiento de una protema 
secretada desde su lugar de smtesis hasta el exterior de una celula 
eucariota (vease BioHabilidades 6). Identifica todas las organelas 
que la protema atraviesa. Los verbos empleados para unir los con- 
ceptos deben indicar lo que le sucede a la protema en cada paso. 

3. Describe como puede una protema motora (la cinesina, por 
ejemplo) mover una vesicula de transporte por una via de micro- 
tubules. Incluye todos los pasos y los componentes necesarios. 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

4. Describe la logica de un experimento de pulso-seguimiento. 
^Como se utilizo este metodo para documentar el modelo de 
transporte de protemas a traves del sistema de endomembranas? 

5. Describe brevemente como utilizan los investigadores la 
centrifugacion para aislar componentes celulares concretos y asi 
estudiarlos con mas profundidad. 

6. Estructuralmente, ^cual es la diferencia entre los microtubulos 
implicados en el soporte estructural, el movimiento de vesiculas, 
el movimiento de cromosomas durante la division celular y los 
flagelos? 



O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. Ademas de transportar productos celulares a organelas 
concretas, las celulas eucariotas pueden captar material del 
exterior y dirigirlo a organelas especificas. Por ejemplo, las 
celulas especializadas del sistema inmunitario humano ingieren 
bacterias y virus y despues los llevan a los lisosomas para que 
sean degradados. Indica una hipotesis que explique como se 
marca este material y se dirige a los lisosomas. ^Como pondrfas 
a prueba esta hipotesis? 

2. La hipotesis principal para explicar el origen de la membrana 
nuclear es que se produjo una profunda invaginacion de la 
membrana plasmatica en una procariota remota. Dibuja un 
diagrama que ilustre esta hipotesis de la invaginacion. ^Explica 
tu modelo la existencia de las membranas interna y externa de la 
estructura? Explfcalo. 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

3. Propon una funcion para celulas que contenga (a) un gran 
numero de lisosomas, (b) una pared celular especialmente 
extensa y (c) muchos peroxisomas. 

4. Aventura una hipotesis o serie de hipotesis que expliquen por 
que las bacterias, las arqueas, las algas y las plantas tienen todas 
paredes celulares. Imagina que algunos individuos mutantes de 
cada grupo carecieran de pared celular. ^Como utilizarfas a esos 
individuos para poner a prueba tu idea? 

En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • guias de estudio online y preguntas • mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 





ESTRUCTURA Y FUNClON CELULAR 



Interacciones 
entre celulas 



CONCEPTOS CLAVE 

O El material extracelular fortalece las celulas 
y ayuda a unirlas. 

O Las conexiones entre celulas ayudan 
a adherirse a las celulas adyacentes. 
Las hendiduras entre dos celulas permiten 
que dos celulas adyacentes se comuniquen. 

O Las senales intercelulares son las 

responsables de crear un todo integrado 
a partir de miles de partes independientes. 




Microfotografia electronica de transmision que destaca las paredes celulares (en amarillo) 
de varias celulas vegetales. La superficie celular es donde se unen las celulas adyacentes y 
donde Megan senales de celulas lejanas. 



El Capftulo 6 introdujo la estructura y la funcion de la 
membrana plasmatica, que es la caracterfstica defini- 
toria de la celula. El Capftulo 7 repaso las organelas, 
la maquinaria molecular y elementos del citoesqueleto que 
llenan el espacio dentro de esa membrana, y exploro como 
se transportan los materiales desde el origen hasta su des- 
tino dentro de la celula. Ambos capftulos destacaban la in- 
crefble velocidad y diversidad de los acontecimientos a nivel 
celular. 

La celula es una empresa muy bulliciosa. Pero seria un 
error pensar que las celulas son independientes, que son mun- 
dos en si mismas y de si mismas. Por el contrario, las celulas 
interaccionan constantemente con otras celulas y con el am- 
biente circundante. Continuamente ajustan su actividad en 



respuesta a estfmulos de otras celulas y a cambios de las con- 
diciones ambientales. 

Para entender la vida de una celula, es crucial analizar 
como interacciona con el mundo fuera de su membrana. 
<:C6mo consiguen las celulas informacion acerca del mundo 
exterior, y como responden a esa informacion? En concreto, 
<;c6mo interaccionan las celulas con otras celulas cercanas? 

Para la mayorfa de las especies unicelulares, el ambiente ex- 
terior esta compuesto por suelo o agua, abarrotado de otros or- 
ganismos de la misma especie o de otras. En la boca o intestino, 
y en la piel, miles de millones de celulas bacterianas pelean por 
el espacio y los recursos. En cada cucharada de suelo fertil esta 
presente un numero similar de organismos unicelulares. Ade- 
mas de interaccionar con estos individuos, cada organismo uni- 
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celular debe enfrentarse a cambios continuos del ambiente ff- 
sico, como el calor, la luz, la concentration de iones, y provisio- 
nes de alimentos. Si los organismos unicelulares no pueden 
notar esas condiciones y responder adecuadamente, mueren. 

En las especies multicelulares, el ambiente externo a la ce- 
lula esta compuesto por otras celulas, tanto vecinas como dis- 
tantes. Las celulas que componen una secuoya, la seta Ama- 
nita o tu cuerpo son intensamente sociales. Aunque los 
biologos a menudo estudian las celulas aisladas, un arbol, 
hongo o persona es realmente una comunidad de celulas in- 
terdependientes. Si esas celulas no se comunican y cooperan, 
el conjunto se rompera en partes disfuncionales y morira. 

Para introducir la forma en que las celulas interaccionan 
entre si, este capftulo se centra en la comunicacion entre celulas 
en organismos pluricelulares. Se comenzara con la superficie 
celular, con las moleculas que separan la celula de su ambiente. 

8.1 La superficie celular 

El Capftulo 6 introdujo el modelo de la estructura de la mem- 
brana plasmatica actualmente aceptado. La hipotesis del mo- 
saico fluido argumenta que la membrana plasmatica es una 
bicapa de fosfolfpidos con proteinas interpuestas. Muchos de 
estos fosfolfpidos y proteinas tienen grupos de hidratos 
de carbono unidos, formando glucoprotefnas y glucolfpidos 
(Figura 8.1). Los datos de microfotograffas electronicas y tra- 
tamientos qufmicos indican que las proteinas de membrana 
pueden ser integrales, lo que significa que estan incrustadas en 
la membrana, o bien perifericas, es decir, unidas a una super- 
ficie. Recuerda que si una protema integral atraviesa toda la 
membrana, se llama protema transmembranaria. Las protei- 
nas de membrana pueden flotar independientes en la bicapa 
lipfdica o estar ancladas mediante conexiones al citoesquelo o 
a materiales fuera de la celula. 

El Capftulo 6 tambien analizaba la funcion basica de la 
membrana plasmatica: crear un ambiente dentro de la celula 



distinto de las condiciones externas. Los iones y las moleculas 
atraviesan las membranas plasmaticas por difusion directa a 
traves de la bicapa de fosfolfpidos o gracias a varios tipos de 
proteinas de membrana. El transporte de materiales a traves 
de la membrana puede ser pasivo o necesitar energfa, pero 
siempre es selective 

Este esquema (de una membrana plasmatica dinamica y 
compleja que admite selectivamente o bloquea el paso de sus- 
tancias espeefficas) es preciso pero incompleto. La membrana 
plasmatica no existe aislada. Los elementos del citoesqueleto 
introducidos en el Capftulo 7 se unen a la cara interna de la 
bicapa, y en el exterior hay un complejo conjunto de estructu- 
ras extracelulares. Se va a considerar primero la naturaleza del 
material del exterior celular y despues se analizara como inte- 
raccionan las celulas con otras celulas. 

Estructura y funcion de una capa extracelular 

En especies de todo el arbol de la vida, es extremadamente 
raro que las celulas esten rodeadas solo de una membrana 
plasmatica. La mayorfa de las celulas posee una capa o pared 
que se forma justo por debajo de la membrana. El material ex- 
tracelular ayuda a definir la forma de la celula y, o bien la une 
a otra celula, o bien actua como primera lfnea de defensa con- 
tra el mundo exterior. Esta observation se sostiene para los 
organismos unicelulares y los distintos tipos de celulas de las 
especies pluricelulares. 

Practicamente todos los tipos de estructuras extracelulares, 
a su vez (desde las paredes celulares de bacterias, algas, hongos 
y plantas, hasta la matriz extracelular que rodea la mayorfa de 
las celulas animales) siguen el mismo principio de diseno ba- 
sico. Como el hormigon armado y la fibra de vidrio reforzada, 
son «compuestos de fibras»: consisten en una red entrecruzada 
de largos filamentos incrustados en un material rfgido circun- 
dante, o sustancia fundamental (Figura 8.2). Las moleculas 
que componen los cables y el material circundante varfan de 
grupo a grupo, pero el principio de construction es el mismo. 




FIGURA 8.1 La membrana plasmatica es un mosaico de FIGURA 8.2 Los compuestos de fibras resisten la tension y la 

fosfolfpidos y proteinas. Segun el modelo del mosaico fluido, la compresion. Los compuestos de fibras como el hormigon armado 

membrana plasmatica esta compuesta por proteinas integrales y consisten en una sustancia fundamental solida que rellena los 

perifericas diseminadas por una bicapa de fosfolfpidos. espacios entre cables entrecruzados. 
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Los compuestos de fibras son un diseno con exito porque 
los cables y los filamentos son extremadamente eficaces a la 
hora de resistir las fuerzas de estiramiento y compresion, o 
tension. Es poco probable que los cables de acero del cemento 
reforzado y las fibras de celulosa de una pared celular vegetal 
se rompan como resultado de estiramientos o compresiones. 
Ajustado al tamano, de hecho, es igualmente improbable que 
el acero y la celulosa se rompan. Las fibras de celulosa tienen 
la misma fuerza tensional (o resistencia al desgarro) que el 
acero. Ademas, la sustancia circundante rfgida resiste eficaz- 
mente las fuerzas de presion llamadas compresion. El hormi- 
gon realiza esta funcion en las autopistas, y una mezcla semi- 
solida y gelatinosa de polisacaridos consigue el mismo efecto 
en las paredes celulares de las plantas. 

Gracias a la combination de elementos resistentes a la ten- 
sion y la compresion, los compuestos de fibras son especial- 
mente robustos. Y, en muchas celulas vivas, los elementos de 
las fibras y los compuestos son flexibles ademas de solidos. 
Cuando asf sucede, el material extracelular es fuerte y flexible. 

<:Que moleculas componen los cables y la sustancia funda- 
mental presente en la superficie de celulas animales y vegeta- 
les? <:C6mo se sintetizan estas capas extracelulares, y que 
hacen? 

La pared celular de las plantas 

La mayoria de las celulas vegetales estan rodeadas por una 
capa de material extracelular llamada pared celular. Cuando 
empieza a formarse una nueva celula, secreta un compuesto 
de fibras inicial llamado pared celular primaria. Como apun- 
taba el Capitulo 5, el componente fibroso de la pared celular 
consiste en largas hebras del polisacarido celulosa, entrecru- 
zado por filamentos de polisacaridos y agrupado en solidas 
estructuras similares a cables llamadas microfibrillas. Estas 
forman una red entrecruzada que se rellena de polisacaridos 
gelatinosos (Figura 8.3). Un lugar destacado de estos hidratos 
de carbono productores de gelatina lo ocupan las pectinas, 



moleculas utilizadas para espesar mermeladas y gelatinas. Las 
pectinas no son tan fuertes como la celulosa, porque los poli- 
sacaridos que componen su estructura no forman filamentos 
densamente empaquetados y fortalecidos mediante uniones 
cruzadas. En cambio, los polisacaridos de la pectina son hi- 
drofilos. Atraen y retienen grandes cantidades de agua para 
ayudar a mantener humeda la pared celular. 

Las pectinas y otros polisacaridos gelatinosos que forman 
la sustancia fundamental de la pared celular se sintetizan en el 
retfculo endoplasmatico (ER) rugoso y el aparato de Golgi, y 
se secretan al espacio extracelular. Las microfibrillas de celu- 
losa, en cambio, son sintetizadas por un complejo de enzimas 
en la propia membrana plasmatica. 

La pared celular primaria define la forma de una celula ve- 
getal. En condiciones normales, el nucleo y el citoplasma ocu- 
pan todo el volumen de la celula y empujan a la membrana 
plasmatica contra la pared. Como la concentration de solutos 
es mayor dentro de la celula que fuera, el agua tiende a entrar a 
la celula por osmosis. El agua entrante infla la membrana plas- 
matica, ejerciendo una fuerza contra la pared que se conoce 
como presion de turgencia. Aunque las celulas vegetales man- 
tienen la presion de turgencia toda su vida, es especialmente im- 
portante en celulas jovenes en crecimiento active Las celulas 
vegetales jovenes secretan enzimas llamadas expansinas a la 
matriz de su pared celular. Las expansinas catalizan reacciones 
que permiten que las microfibrillas de la matriz se deslicen unas 
sobre otras. Entonces, la presion de turgencia fuerza a la pared 
a alargarse y expandirse. El resultado es que la celula crece. 

Cuando celulas vegetales maduran y dejan de crecer, secre- 
tan una capa de material (una pared celular secundaria) den- 
tro de la pared celular primaria. La estructura de la pared celu- 
lar secundaria cambia de celula a celula en la planta y se 
correlaciona con la funcion de esa celula. Por ejemplo, las celu- 
las de la superficie de las hojas tienen paredes celulares impreg- 
nadas de ceras que forman una cubierta impermeable. Las celu- 
las que proporcionan soporte estructural al tallo de la planta 
tienen paredes celulares secundarias que contienen gran canti- 
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FIGURA 8.3 Las paredes celulares primarias de las plantas son compuestos de fibras. En la pared celular 
primaria vegetal, las microfibrillas de celulosa estan entrecruzadas por cadenas de polisacaridos. Los espacios entre 
las microfibrillas estan rellenos de moleculas de pectina, que forman un solido gelatinoso. 
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dad de celulosa. En algunas especies, las paredes celulares se- 
cundarias de las celulas de soporte contienen una sustancia 
compleja y extraordinariamente dura llamada lignina.La lig- 
nina forma una red rfgida excepcionalmente resistente y fuerte. 
Las celulas que forman la madera secretan una pared celular se- 
cundaria que contiene grandes cantidades de lignina. Las celu- 
las con gruesas paredes celulares de celulosa y lignina ayudan a 
las plantas a resistir las fuerzas de la gravedad y el viento. 

Las paredes celulares de las plantas tambien son dinami- 
cas. Si resultan danadas por el ataque de un insecto, pueden 
liberar moleculas senal que activan el refuerzo de las paredes 
en las celulas cercanas. Cuando una semilla germina (brota), 
las paredes de las celulas que almacenan aceites o almidon son 
degradadas activamente, liberando esos nutrientes a la planta 
en crecimiento. Las paredes celulares tambien se degradan de 
forma controlada a medida que los frutos maduran, reblande- 
ciendolos y haciendolos mas digeribles para los animales que 
dispersan las semillas del interior. 

Aunque las celulas animales no producen pared celular, si 
forman un compuesto de fibras por fuera de su membrana 
plasmatica. <;Que es esta sustancia y que hace? 

La matriz extracelular en los animales 

Practicamente todas las celulas animales secretan un com- 
puesto de fibras llamado matriz extracelular (ECM). I I diseno 
de esta sustancia sigue los mismos principios observados en 
las paredes celulares de bacterias, arqueas, algas, hongos y 
plantas. Sin embargo, el componente fibroso de la ECM ani- 
mal consiste en fibras proteicas en vez de filamentos de poli- 
sacaridos. La Figura 8.4a ilustra la protema mas abundante de 
la ECM: una molecula fibrosa, parecida a un cable, llamada 
colageno. Como en las paredes celulares, la matriz que rodea 
al colageno y los otros componentes fibrosos consiste en poli- 
sacaridos, en su mayor parte unidos a una protema central. 
Pero como el colageno y las otras protemas habituales de la 
ECM son mucho mas elasticos y plegables que la celulosa y 
la lignina, la estructura en su conjunto es relativamente flexi- 
ble. La mayoria de los componentes de la ECM se sintetizan en 
el ER rugoso, se procesan en el aparato de Golgi y son secreta- 
dos de la celula por exocitosis. No obstante, algunos de los po- 
lisacaridos unidos a protemas que forman el material del com- 
puesto son sintetizados por protemas de la membrana. 

La cantidad de ECM varia entre distintos tipos de celulas 
del mismo organismo. En hueso y cartflago, por ejemplo, el 
numero de celulas es relativamente pequeno y la cantidad de 
ECM muy grande (Figura 8.4b). Las celulas cutaneas, en cam- 
bio, estan empaquetadas con una minima cantidad de ECM 
entre ellas. La composicion de ECM tambien varia entre los 
tipos celulares. Por ejemplo, la ECM de las celulas pulmona- 
res contiene grandes cantidades de una protema gomosa lla- 
mada elastina, que permite a la ECM expandirse y contraerse 
en los movimientos respiratorios. La estructura de la ECM de 
una celula se correlaciona con la funcion de esa celula. 

O En cualquier lugar del organismo, una de las funciones 
mas importantes de la ECM es proporcionar soporte estructu- 
ral, un tema comun a los materiales extracelulares presentes en 
otros organismos. La ECM proporciona soporte porque la 



(a) Las moleculas de colageno estan compuestas por tres 
cadenas enrolladas. 

3 cadenas 




Molecula de colageno 



(b) Fibrillas de colageno en la matriz extracelular. 
Celula del tejido conjuntivo 




Fibrillas de colageno Fibrillas de colageno esta compuesta por muchas 
longitudinales en un corte transversal moleculas de colageno 

FIGURA 8.4 La matriz extracelular es un compuesto de fibras. 

(a) Aunque en la ECM de celulas animales estan presentes varios 
tipos de protemas fibrosas, la mas abundante es el colageno. 
Grupos de moleculas de colageno se unen para formar 
microfibrillas de colageno, y haces de microfibrillas se fusionan para 
formar fibras de colageno. (b) Corte transversal de ECM de cartflago 
de mono, que muestra una celula rodeada de abundante ECM. Los 
espacios entre las fibras de colageno estan rellenos con 
polisacaridos gelatinosos. 

O PREGUNTA En la parte (b), las fibrillas de colageno aparecen 
longitudinales y cortadas de traves. <;C6mo se relaciona esta 
observacion con el diagrama de la parte (a) de la Figura 8.3? 

combination de filamentos proteicos y el gel de polisacaridos 
circundante crea una fuerte capa externa, y porque las protef- 
nas transmembranarias «agarran» las protemas de la ECM. 
Como muestra la Figura 8.5, los filamentos de actina del 
citoesqueleto estan conectados con unas protemas transmem- 
branarias llamadas integrinas. Estas se unen a las protemas 
mas proximas en la ECM, llamadas fibronectinas,que a su vez 
se unen a las fibras de colageno. Esta union directa entre el 
citoesqueleto y la ECM es crucial. Ademas de mantener en su 
lugar a las celulas individuales, ayuda a las celulas adyacentes 
a adherirse entre si gracias a su conexion comun con la ECM. 

La union entre citoesqueleto y ECM tambien es importante 
en el cancer. Cuando se pierde la conexion celula-ECM (por 
mecanismos mal conocidos), las celulas que estan creciendo de 
forma descontrolada pueden salir del lugar del tumor y empe- 
zar a migrar por todo el organismo. Eventualmente esas celulas 
se asientan en otra region del cuerpo y germinan la formation 
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Filamento de actina 



FIGURA 8.5 La matriz extracelular conecta con el citoesqueleto. 

O EJERCICIO Rodea las conexiones fisicas directas entre 
filamentos de actina, integrinas,fibronectina y fibras de colageno. 



de nuevos tumores. Esto aumenta la gravedad de la enferme- 
dad, porque las celulas cancerosas empiezan a crecer en muchos 
sitios en vez de solo en uno. El Cuadro 8.1 detalla otros tipos de 
enfermedades que resultan del fracaso de la ECM. 



Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... O 

• La mayon'a de las celulas secreta una capa de material 
estructural que endurece la celula y ayuda a definir su 
forma. El material extracelular suele ser un compuesto de 
fibras: una combinacion de filamentos entrecruzados 
rodeada de una sustancia fundamental. 

Deberias ser capaz de... O 

1) Dibujar un diagrama de la estructura general de un 
compuesto de fibras. 

2) Establecer las semejanzas y diferencias entre la composicion 
molecular de una pared celular vegetal y la EMC de las 
celulas animales. 



8.2 £C6mo se conectan y comunican las 
celulas adyacentes? 

Para conocer completamente una celula, es importante con- 
templarla como un ente social. Las celulas interaccionan con- 
tinuamente con otras celulas. Esto es cierto incluso en los or- 
ganismos unicelulares, que habitualmente viven en habitats 
llenos de otras especies unicelulares. Por ejemplo, las 500 es- 




FIGURA 8.6 Grupos de organismos unicelulares pueden 
secretar pelkulas organicas. La banda amarilla consiste en celulas 
de Pseudomona aeruginosa, una bacteria comun del suelo que 
tambien causa infecciones en pacientes con fibrosis quistica. La 
capa roja es una pelicula organica secretada por las celulas que las 
ayuda a adherirse al sustrato. 



pecies de bacterias y arqueas que viven en tu boca compiten 
entre si por el espacio y los nutrientes. Al igual que muchos 
otros procariotas que estan adaptados para vivir en una su- 
perficie solida, ciertas bacterias orales secretan una sustancia 
dura, rica en polisacaridos, que se acumula en el exterior de 
sus paredes celulares. Esta sustancia crea una pelicula orga- 
nica que recubre las celulas y las une a superficies. Las pelfcu- 
las formadas en la boca se llaman placa dental, y contienen 
varias especies. En algunos casos, la formacion de esa pelicula 
es realmente un producto de la cooperacion entre miembros 
de la misma especie. Cuando las bacterias Pseudomona aeru- 
ginosa se establecen en una celula pulmonar, por ejemplo, se- 
cretan una molecula senal que recluta a otras P. aeruginosa al 
mismo lugar. Entonces, las celulas secretan colectivamente 
una pelicula organica que las une a la superficie del pulmon y 
las protege del ataque de las celulas del sistema inmunitario 
y de los antibioticos (Figura8.6). 

Aunque las especies unicelulares pueden vivir cerca de 
otras y comunicarse, no suelen establecer contacto fisico. Los 
contactos ffsicos entre celulas son la base de la pluricelulari- 
dad (Figura 8.7). Los billones de celulas que componen un 
rosal, una seta o un gorila de montana deben mantenerse uni- 
dos de algun modo. Y como las celulas de especies pluricelu- 
lares estan especializadas en actividades concretas, las celulas 
deben comunicarse entre si para funcionar como un todo in- 
tegrado. Es logico, entonces, que las celulas de rosas, hongos 
y gorilas se organicen en unidades funcionales llamadas teji- 
dos. Los tejidos consisten en grupos de celulas similares que 
realizan una funcion similar. En tu cuerpo, las celulas muscu- 
lares individuales estan agrupadas en el tejido muscular que se 
contrae y relaja para hacer posible el movimiento. Varios teji- 
dos, a su vez, se unen para formar las estructuras integradas 
llamadas organos. Los organos realizan funciones especializa- 
das como reproduction, digestion y soporte. Las flores, las 
raices y los tallos son organos; las gonadas, el intestino del- 
gado y los huesos tambien son organos. 

Una mirada a la filogenia en la Figura 8.8 deberia conven- 
certe de que la pluricelularidad ha evolucionado muchas 
veces, en distintos grupos independientes. (Si necesitas ayuda 
para interpretar este arbol, consulta BioHabilidades 2). Segun 
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FIGURA 8.7 En organismos pluricelulares, las celulas 
estan conectadas. Corte transversal de celulas que recubren 
el intestino delgado.Observa que las celulas estan conectadas 
fisicamente y que incluso celulas adyacentes pueden tener 
distintas estructuras y funciones. La celula del medio secreta 
moco que neutraliza el acido del estomago. Las secreciones 
de las celulas de la izquierda y derecha colaboran 
en la digestion. 



estas observaciones, es logico predecir que las algas marrones, 
las plantas terrestres, los animales y otros grupos pluricelula- 
res no comparten los mismos tipos de conexiones intercelu- 
lares (literalmente, «entre celulas») ni mecanismos de comuni- 
cacion. En vez de heredar las mismas estructuras y procesos 
para las interacciones intercelulares de un ancestro comun que 
fuera pluricelular, en cada grupo pluricelular la organizacion 
de tejidos y organos evoluciono de forma independiente. 

Muchas de las estructuras responsables de la adhesion y la 
comunicacion intercelular en esos grupos se describieron por 
primera vez en la decada de 1950, cuando la microscopia 
electronica de transmision posibilito el examen de tejidos con 
grandes aumentos. En las decadas siguientes, los investigado- 
res hicieron interesantes progresos respecto al conocimiento 
de la naturaleza molecular de las uniones y aperturas interce- 
lulares. Se comenzara con las estructuras que unen fisica- 
mente celulas adyacentes entre si, y despues las aperturas que 
permiten a las celulas cercanas intercambiar materiales e in- 
formation. 

Uniones intercelulares 

Las estructuras que mantienen unidas a las celulas varian en 
los organismos pluricelulares. Para ilustrar esta diversidad, 
considera las conexiones intercelulares observadas en los gru- 
pos de organismos mejor estudiados: plantas y animales. La 
microscopia electronica de transmision mostro que una capa 
diferente de material une a las celulas vegetales (vease una in- 
troduction a la microscopia electronica en BioHabilidades 
8). Esta misma herramienta permitio a los cientfficos exami- 
nar la estructura de los puntos de union intercelulares en ce- 
lulas animales. 
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FIGURA 8.8 La pluricelularidad ha evolucionado muchas veces. Filogenia de eucariotas, con los linajes donde existen formas pluricelulares. 
De acuerdo con estos datos, los biologos concluyen que la pluricelularidad evoluciono muchas veces, de forma independiente. 

O EJERCICIO Imagina que la pluricelularidad solo surgio una vez. Si esta hipotesis es correcta, pon una marca en el arbol para indicar donde 
evoluciono la pluricelularidad. 

O PREGUNTA ^Por que es mas logico deducir que la pluricelularidad surgio muchas veces, en vez de solo una? 
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El espacio extracelular entre celulas vegetales adyacentes 
contiene tres capas (Figura 8.9). Las paredes celulares primarias 
son como el pan de un bocadillo cuyo relleno es una capa cen- 
tral llamada lamina media, que consiste basicamente en pecti- 
nas gelatinosas. Como esta capa gelatinosa se continua con las 
paredes celulares primarias de las celulas adyacentes, sirve para 
pegar una a la otra. Las dos paredes celulares son las rebanadas 
de pan; la lamina media es el relleno. Si las enzimas degradan la 
lamina media, como sucede cuando se desprenden los petalos 
de f lores y las hojas, las celulas circundantes se separan. 

En muchos tejidos animales, las integrinas conectan el citoes- 
queleto de cada celula a la matriz extracelular (vease la Sec- 
tion 8.1). Una capa de polisacaridos gelatinosos, similar a la 




FIGURA 8.9 La lamina media conecta celulas vegetales 
adyacentes. La lamina media contiene polisacaridos gelatinosos 
llamados pectinas. 



lamina media, discurre entre celulas animales adyacentes, de 
modo que las conexiones citoesqueleto-ECM ayudan a man- 
tener unidas a las celulas animales individuales. Ademas, en 
ciertos tejidos animales, el pegamento de polisacaridos esta re- 
forzado con proteinas parecidas a cables que atraviesan la 
ECM para conectar celulas adyacentes. Estas estructuras son 
especialmente importantes en los epitelios, tejidos que forman 
superficies externas e internas. Las celulas epiteliales forman 
capas que separan organos y otras estructuras. Estas capas 
epiteliales deben estar selladas para impedir la mezcla de solu- 
ciones de organos o estructuras adyacentes. En epitelios y 
otros tejidos existen distintas estructuras de union intercelula- 
res. En este punto, sin embargo, solo se analizaran dos de 
ellas: uniones estrechas y desmosomas. 

Uniones estrechas La microfotograffa electronica de la Fi- 
gura 8.10a muestra una section transversal de celulas epiteliales 
unidas por uniones estrechas. Una union estrecha es un vinculo 
entre dos celulas compuesto por proteinas especializadas de las 
membranas plasmaticas de celulas animales adyacentes. Como 
indica el dibujo de la Figura 8.1 Ob, estas proteinas se alinean y 
se unen entre si. La estructura resultante recuerda a una colcha 
hecha de retazos, con las proteinas haciendo de costuras. 

Como las uniones estrechas forman un sello impermeable, 
este tipo de union es frecuente en celulas que forman barreras, 
como las celulas que recubren el estomago y los intestinos. 
Alii, impiden que los iones y las moleculas del contenido di- 
gestivo se filtren entre las celulas gastricas o intestinales, y 
desde allf se difundan al resto del organismo. En cambio, solo 
entran en las celulas nutrientes seleccionados. Estos iones y 
moleculas entran mediante proteinas de transporte y canales 
especializados de la membrana plasmatica. 



CUADRO 8.1 



ue suce 



de cuando la matriz extracelular es defectuosa? 



Las alteraciones de la ECM tienen conse- 
cuencias graves. Consideremos, por 
ejemplo, los efectos de la rotura del cola- 
geno. Uno de los componentes mas fre- 
cuentes del colageno es el aminoacido 
prolina. Cuando las fibras de colageno 
empiezan a ensamblarse en la ECM, mu- 
chos de los residuos de prolina partici- 
pan en una reaction que forma hidroxi- 
prolina. Esta reaction depende del acido 
ascorbico, tambien llamado vitamina C.Si 
la vitamina C falta en la dieta, la forma- 
tion de hidroxiprolina se enlentece y las 
fibras de colageno empiezan a debili- 
tarse o desintegrarse. La ECM que rodea 
a los capilares (los vasos sangumeos mas 
pequenos del organismo) es especial- 
mente sensible a este problema. Cuando 
se debilitan las fibras de colageno de la 
ECM de las celulas capilares, la estructura 



global empieza a perder su integridad. 
Las celulas sangumeas comienzan a salir, 
formando hematomas. Si continua el de- 
ficit de vitamina C, los capilares se debili- 
tan hasta el punto de que se producen 
sangrados internos masivos. El resultado 
es una enfermedad, potencialmente 
letal, llamada escorbuto. El escorbuto se 
cura facilmente comiendo citricos y otros 
alimentos ricos en vitamina C. 

La piel tambien es sensible a las lesio- 
nes del colageno. Las celulas de la piel 
estan dispuestas en capas sobre una 
gruesa ECM, rica en colageno, llamada la- 
mina basal. En respuesta a la luz solar in- 
tensa, las celulas cutaneas producen y se- 
cretan la enzima metaloproteinasa-1,que 
hace que las fibras de colageno se rom- 
pan. Como resultado, las personas que tra- 
bajan mucho tiempo expuestos a luz solar 



intensa,o que cultivan un bronceado per- 
petuo,sufriran casi con total certeza el fo- 
toenvejecimiento:cambios en la piel pro- 
vocados por la perdida de colageno. 

Las alteraciones de otros componen- 
tes de la ECM tambien pueden causar 
problemas. El smdrome de Marfan apa- 
rece cuando un defecto genetico impide 
que las personas produzcan la variante 
normal de la protema fibrilina. Junto con 
la elastina, la fibrilina es un componente 
crucial de las fibras elasticas de la ECM. 
Las personas con smdrome de Marfan ge- 
neralmente tienen unos dedos excepcio- 
nalmente largos y son extraordinaria- 
mente altos y delgados.Tambien pueden 
sufrir graves problemas cardiacos. Los in- 
vestigadores biomedicos han propuesto 
que Abraham Lincoln podria haber pade- 
cido el smdrome de Marfan. 
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(a) Microfotografia electronica de una union estrecha. (b) Representacion tridimensional de una union estrecha. 




transversal de celulas adyacentes ligadas por una union estrecha. (b) Las protemas de las membranas de 
las dos celulas estan dispuestas como en una colcha hecha de retazos y se unen entre si para formar la union. 

O EJERCICIO Une las estructuras de la parte (a) con los nombres de la parte (b). 



Aunque las uniones estrechas son hermeticas, tambien son 
variables y dinamicas. Por ejemplo, las uniones estrechas de 
las celulas que recubren la vejiga urinaria son mucho mas es- 
trechas que las de las celulas que recubren el intestino del- 
gado, porque estan compuestas por protemas diferentes. 
Como resultado, pequenos iones pueden atravesar la superfi- 
cie del intestino delgado mucho mas facilmente que la super- 
ficie de la vejiga, colaborando asf para absorber iones de los 



alimentos y eliminarlos por la orina. Las estructuras son dina- 
micas porque pueden aflojarse en algunos casos para permitir 
mas transporte entre las celulas epiteliales, por ejemplo, en el 
intestino delgado despues de comer, y despues «reapretarse». 

Desmosomas La Figura 8.1 1 a ilustra otro tipo de conexion 
intercelular presente en animales: los desmosomas. Los desmo- 
somas son uniones intercelulares especialmente frecuentes en 



(a) Microfotografia de un desmosoma. 



(b) Vista tridimensional de un desmosoma. 



Desmosoma 




Membrana plasmatics 
de las celulas adyacentes 



Protefnas 
de anclaje dentro 
de la celula 



Protefnas 




FIGURA 8.1 1 Las celulas animales adyacentes estan unidas por desmosomas, que unen los citoesqueletos. 

(a) Corte transversal de un desmosoma, que muestra las conexiones entre celulas adyacentes y los filamentos intermedios 
que unen el desmosoma a los citoesqueletos de las dos celulas. (b) Componentes basicos de los demosomas. 

O EJERCICIO Une las estructuras de la parte (a) con los nombres de la parte (b). 

O EJERCICIO Sehala el desmosoma de la Figura 8.1 Oa, microfotografia izquierda. 
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celulas epiteliales y ciertos tipos de celulas musculares. La es- 
tructura y la funcion del desmosoma son analogas a las de los 
remaches que unen laminas de metal. Sin embargo, como in- 
dica la Figura 8.11b, los desmosomas son conexiones extrema- 
damente sofisticadas. En su centro tienen protemas que forman 
un vinculo fisico entre los citoesqueletos de las celulas adyacen- 
tes. Ademas de unirse entre si, estas protemas se unen a otras 
protemas mas grandes que anclan los filamentos intermedios en 
los citoesqueletos de las dos celulas. De este modo, los desmo- 
somas unen los citoesqueletos de dos celulas adyacentes. 

No obstante, las protemas que forman los desmosomas pue- 
den participar en la union entre celulas animales mucho antes 
de que el desmosoma este completo. Al principio del desarrollo 
de un animal, los primeros tejidos de un embrion se forman 
cuando celulas seleccionadas empiezan a adherirse unas a otras. 
Los desmosomas maduros y tejidos y organos adultos se for- 
man mucho despues. <iQue protemas participan en estos tipos 
tan basicos de adhesion intercelular, al principio del desarrollo? 

Adhesion selectiva Mucho antes de que las microfotogra- 
fias electronicas revelaran la presencia de los desmosomas, los 
biologos se dieron cuenta de que algun tipo de molecula debia 
unir entre si las celulas animales. Este conocimiento derivo de 
experimentos realizados en celulas de esponjas al inicio del 
siglo xx. Las esponjas son animales acuaticos, y la especie de 
esponja utilizada en ese estudio consiste en solo dos tipos ba- 
sicos de celulas. Cuando un biologo trataba esponjas adultas 
con sustancias qmmicas que hacian que las celulas se disocia- 
ran de otras celulas y se separaran, el resultado era una masa 
indefinida de celulas individuales no conectadas entre si. Pero 
cuando se restauraban las condiciones qmmicas normales, las 
celulas empezaban gradualmente a moverse y unirse a otras 
celulas. Con el tiempo, las celulas de cada tipo se combinaban 
y agregaban, porque se adherian a celulas del mismo tipo de 
tejido. Este fenomeno se llamo despues adhesion selectiva. En 
este experimento, las celulas finalmente formaban de nuevo 
esponjas adultas completas y funcionales. 

En un experimento incluso mas espectacular, el investiga- 
dor disocio las celulas de esponjas adultas de dos especies de 
esponjas con diferentes pigmentos y las mezclo al azar en una 
placa de cultivo. Como muestra la Figura 8.1 2, las celulas fi- 
nalmente se seleccionaron a si mismas en dos agregados dife- 
rentes, cada uno de los cuales contema celulas de una unica 
especie y de un unico tipo celular. Estos resultados implicaban 
que las celulas teman algun modo de unirse ffsicamente entre 
si y que la union era especifica para la especie y el tipo celular 
implicado. De acuerdo con estas observaciones, los investiga- 
dores propusieron que debia existir algun tipo de molecula en 
la superficie de las celulas animales que se una solo a las celu- 
las de la misma especie y tipo celular o tisular. 

El descubrimiento de las cadherinas <;Cual es la base 
molecular de la adhesion selectiva? La hipotesis inicial, pro- 
puesta en la decada de 1970, era que podrian estar implicadas 
ciertas protemas de membrana. La idea era que si distintos 
tipos de celulas producen distintos tipos de protemas de adhe- 
sion en sus membranas, las moleculas podrian interaccionar de 
un modo que las celulas del mismo tipo se unieran unas a otras. 



Experimento 



Pregunta: <,Se adhieren selectivamente las celulas 
animales? 



Hipotesis: Las celulas del mismo tipo y de la misma especie tienen 
un mecanismo para adherirse unas a otras selectivamente. 

Hipotesis nula: Las celulas no se adhieren o lo hacen al azar, no 
selectivamente. 



Diseno del experimento: 




1. Comenzar con 
dos esponjas adultas 
de distintas especies. 



2. Disociar las celulas 
con un tratamiento 
quimico. 



3. Mezclar celulas de 
las dos especies. 



Prediccion: Las celulas del mismo tipo celular se uniran unas a 
otras, y las celulas de la misma especie se uniran entre si. 

Prediccion de la hipotesis nula: 



Resultados: 



Las celulas vuelven 
a agregarse 
espontaneamente 
segun el tipo celular y 
la especie. 



Conclusion: Las celulas del mismo tipo celular y la 
misma especie tienen moleculas o mecanismos de 
adhesion especfficos. 



FIGURA 8.1 2 £Se adhieren selectivamente las celulas animales? 

O EJERCICIO Rellena la prediccion de la hipotesis nula en el 
espacio proporcionado. 



Esta hipotesis se puso a prueba con experimentos que conta- 
ron con unas moleculas llamadas anticuerpos. Un anticuerpo 
es una protema que se une especfficamente a una seccion de 
otra protema. Como se unen a ciertas protemas tan especffica- 
mente, se pueden emplear anticuerpos para bloquear ciertos 
fragmentos proteicos o marcar protemas para que puedan 
verse. Para comprobar la hipotesis de que la adhesion intercelu- 
lar tiene lugar mediante interacciones entre protemas de mem- 
brana, los investigadores siguieron esta estrategia (Figura 8.13): 

1. Aislar las protemas de membrana de un cierto tipo celular. 
Crear preparados puros de cada protema. 

2. Inyectar una de las protemas de membrana a un conejo. 
Las celulas del sistema inmunitario del conejo responden 
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Experimento 



Pregunta: <j,Tienen las celulas animales proteinas de adhesion en su superficie? 

Hipotesis: La adhesion selectiva se debe a proteinas de membrana especificas. 
Hipotesis nula: La adhesion selectiva no se debe a proteinas de membrana especificas. 



Diseno del experimento: 



Proteinas de membrana aisladas V 



v." ' 



0 



Experimento 1: Y Experimento 2: jr 



V 



* 



* * 



Experimento 3: W 



1 . Aislar las proteinas de 
membrana de un determinado 
tipo celular. 



2. Crear anticuerpos que 
se unan a proteinas de 
membrana especificas. 
Purificar los anticuerpos. 



3. Tratar a las celulas con un 
anticuerpo, un tipo cada vez. 
Esperar, despues observar 
si las celulas se adhieren 
con normalidad. 



Prediccion: 

Prediccion de la hipotesis nula: 



Resultados: 



i A 



Experimento 1 : 

Las celulas se adhieren con normalidad. 



Experimento 2: 

Las celulas no se adhieren. 




Experimento 3: 

Las celulas se adhieren con normalidad. 



Conclusion: La protema bloqueada en el Experimento 2 (llamada cadherina) participa en la adhesion intercelular. 



FIGURA 8.1 3 ^Tienen las celulas animales proteinas de adhesion en su superficie? 
O EJERCICIO Rellena las predicciones de las hipotesis. 
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creando anticuerpos contra la protefna de membrana. Pu- 
rificar los anticuerpos que se unen estrechamente a la pro- 
tefna de membrana inyectada. Repetir este procedimiento 
con las otras protefnas de membrana aisladas. Obtener asi 
un gran conjunto de anticuerpos, cada uno de los cuales se 
une especificamente a un tipo (y solo a uno) de protefna de 
membrana. 

3. Anadir un tipo de anticuerpo a la mezcla de celulas disocia- 
das. Observar si las celulas son capaces de volver a agre- 
garse normalmente. Repetir este experimento con los otros 
anticuerpos, un tipo cada vez (en la Figura 8.13 se mues- 
tran tres anticuerpos diferentes, de modo que se necesitan 
tres tratamientos experimentales). 

4. Si el tratamiento con un anticuerpo concreto impide que las 
celulas se unan, el anticuerpo probablemente estara unido a 
una protefna de adhesion. La hipotesis es que la interaction 
entre anticuerpo y protefna de adhesion bloquea la protefna 



de adhesion y la impide funcionar bien. En efecto, el anti- 
cuerpo «se da la mano» con la protefna de adhesion, lo que 
impide a la protefna de adhesion «darse la mano» con otras 
protefnas de adhesion para unir las celulas. 

Basandose en estudios como este, los investigadores han 
identificado varios grupos principales de protefnas de adhe- 
sion celular. Las moleculas de los desmosomas pertenecen a 
un grupo que fue llamado cadherinas.Investigaciones poste- 
riores han demostrado que cada tipo celular basico del orga- 
nismo tiene un tipo distinto de cadherina en su membrana 
plasmatica, y cada tipo de cadherina solo se puede unir a cadhe- 
rinas del mismo tipo. De este modo, las celulas del mismo tipo 
de tejido se unen especificamente unas a otras. 

En resumen: las celulas animales se unen unas a otras de 
forma selectiva porque distintos tipos de protefnas de adhesion 
celular pueden unir y remachar ciertas celulas. Las cadherinas 
constituyen la base ffsica de la adhesion selectiva en muchas 



(a) Los plasmodesmos crean hendiduras que conectan celulas vegetales. 




(b) Las uniones en hendidura crean orificios que conectan celulas animales. 




FIGURA 8.1 4 Las celulas adyacentes, vegetales y animales, se comunican directamente. (a) Los plasmodesmos son orificios 
en las membranas plasmaticas y paredes celulares de celulas vegetales adyacentes. Un tubulo de ER liso discurre a traves del orificio. 
(b) Las uniones en hendidura son conjuntos de orificios recubiertos por protefnas en las membranas de celulas animales adyacentes. 
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celulas y son un componente crucial de los desmosomas que 
unen celulas maduras. Q Si entiendes las uniones intercelula- 
res, debenas ser capaz de predecir (1) si las moleculas pueden 
pasar entre celulas adyacentes a traves de la lamina media y 
las uniones estrechas, y (2) que pasaria si trataras celulas de 
un embrion de rana con una molecula que bloqueara una cad- 
herina presente en el tejido muscular. 

Orificios intercelulares 

O La presencia de una lamina media, una ECM continua, 
uniones estrechas, desmosomas y cadherinas une celulas ad- 
yacentes entre si. <;C6mo se comunican? En plantas y anima- 
tes, las conexiones directas entre celulas del mismo tejido 
ayudan a las celulas a funcionar de forma coordinada. La pri- 
mera pista surgio del analisis detallado de microfotografias 
electronicas. 

En las plantas, las hendiduras entre paredes celulares 
crean conexiones directas entre los citoplasmas de dos celulas 
adyacentes. En esas conexiones, llamadas plasmodesmos, la 
membrana plasmatica y el citoplasma de las dos celulas son 
continuos. A traves de esos orificios discurre el reticulo endo- 
plasmatico (ER) liso (Figure 8.14a). Cada vez mas datos indi- 
can que los plasmodesmos tambien contienen protemas que 
regulan el paso de protemas concretas, haciendo que las cone- 
xiones tengan una funcion similar al complejo del poro nu- 
clear descrito en el Capitulo 7. Al menos algunas de las prote- 
mas transportadas a traves de los plasmodesmos participan en 
la coordination de la actividad de celulas adyacentes. Los 
plasmodesmos son portales de comunicacion. 

En la mayorfa de los tejidos animales, las celulas adyacen- 
tes estan conectadas por estructuras llamadas uniones en 
hendidura (gap junctions). La caracteristica clave de estas 
uniones son las protemas especializadas que crean canales 
entre las celulas (Figure 8.14b). Estos canales permiten que el 
agua, los iones y pequenas moleculas como aminoacidos, azu- 
cares y nucleotidos, pasen de una celula a otra. El flujo de pe- 
quenas moleculas puede ayudar a las celulas adyacentes a co- 
municarse y coordinar su actividad al permitir el paso rapido 
de iones o moleculas reguladores. En las celulas musculares 
del corazon, por ejemplo, el flujo de iones a traves de las unio- 
nes en hendidura funciona como una senal que coordina las 
contracciones. Sin esta comunicacion intercelular, seria impo- 
sible el latido cardiaco normal. 

De hecho, las celulas vegetales y animales adyacentes com- 
parten la mayorfa o todos los iones y las pequenas moleculas 
de sus citoplasmas, pero retienen sus propias organelas, pro- 
temas y acidos nucleicos. La existencia de agujeros intercelu- 
lares hace posible que las celulas vecinas se comuniquen efi- 
cientemente. Un tejido puede actuar como un todo integrado 
si sus celulas estan conectadas por hendiduras en su material 
extracelular y en sus membranas plasmaticas (Figure 8.15). 

<:C6mo se comunican celulas mas distantes de un orga- 
nismo pluricelular? Por ejemplo, imagina que las celulas de 
una hoja de un arce estan siendo atacadas por orugas, o que 
las celulas musculares de tu brazo estan haciendo tanto ejerci- 
cio que empiezan a quedarse sin azucar. ,;C6mo envfan sena- 
les estas celulas a otros tejidos y organos del cuerpo para que 




FIGURA 8.15 Variedad de estructuras involucradas la adhesion 
y comunicacion entre celulas. 

O EJERCICIO Escribe en las rayas de la derecha el nombre de cada 
tipo de union entre celulas. 



liberen los materiales que puedan ser necesarios para defen- 
derse de las orugas o del agotamiento? La comunicacion entre 
celulas lejanas es el objeto de estudio de la Section 8.3. 

Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... o I 

• En plantas y animales, las celulas adyacentes estan 

conectadas fisicamente y se comunican entre si mediante 
aperturas en sus membranas plasmaticas. 

Debenas ser capaz de... O 

1 ) Comparar y diferenciar la estructura y la funcion de la 
lamina media de las plantas y las uniones estrechas y 
desmosomas de los animales. 

2) Describir la estructura y la funcion de los plasmodesmos y 
las uniones en hendidura. 

3) Explicar el mecanismo molecular de la adhesion selectiva. 



83 iComose comunican las celulas 
lejanas? 

Los seres humanos, las secuoyas y otros grandes organismos 
pluricelulares contienen billones de celulas, cientos de organos 
diferentes, y docenas de tipos distintos de tejidos. Para que 
todas esas partes funcionen como un todo unido, hay que in- 
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tercambiar informacion. Como ejemplo, imagina que las ce- 
lulas de tu cerebro captan que estas comenzando a deshidra- 
tarte. Las celulas cerebrales no pueden hacer mucho por el 
agua que pierdes al orinar, pero las celulas del rinon si pue- 
den. En respuesta a la deshidratacion, ciertas celulas cerebra- 
les envfan una molecula senal que viaja hasta los rinones. La 
llegada de la senal cambia la actividad de las celulas que 
controlan la cantidad de agua excretada en la orina. La res- 
puesta a la senal provoca que se pierda menos agua y se re- 
tenga mas agua, un aspecto importante de la lucha contra la 
deshidratacion. 

Gracias a las senales a larga distancia se coordinan las ac- 
tividades de celulas, tejidos y organos en distintos lugares de 
un organismo pluricelular. De hecho, incluso mientras estas 
leyendo esto, moleculas con informacion acerca de las con- 
diciones de todo tu organismo estan viajando por la co- 
rriente sangumea y alcanzando celulas de la cabeza a los 
pies. 

<:C6mo reciben y responden las celulas esas senales que lle- 
gan de celulas lejanas? Se respondera a esta pregunta paso a 
paso, empezando con un resumen de la naturaleza de las se- 
nales qmmicas de largo recorrido. 

Las hormonas son mensajeros de largo recorrido 

Las senales intercelulares son mensajeros qufmicos. Existen 
varios tipos distintos de senales intercelulares, pero este 
punto esta dedicado a las hormonas, las moleculas implica- 
das en la transmision de senales a larga distancia. Una hor- 
mona es una molecula transportadora de informacion que es 
secretada desde una celula, circula por el organismo, y actua 
en otra celula diana lejos de la celula original que envio la 
senal. Las hormonas suelen ser moleculas pequenas y general- 
mente sus concentraciones son muy pequenas. Aun asf, tienen 
una gran influencia en la actividad de las celulas diana y de 
todo el organismo. Las hormonas son como un aroma fugaz 
o una frase susurrada de alguien que te atrae: una senal mi- 
nuscula, pero que te hace enrojecer y que tu corazon lata mas 
rapido. 

Como indica la Tabla 8.1, las hormonas tienen muchos 
efectos. En humanos son las responsables de regular la mayo- 
ria de los aspectos de la qmmica corporal y de activar la ma- 
duracion sexual y la actividad sexual. En las plantas dirigen 
la mayoria de los aspectos del crecimiento y el desarrollo y 
movilizan las defensas contra ataques de insectos y otras 
amenazas. 

La Tabla 8.1 tambien deberia convencerte de que las hor- 
monas tienen una estructura qmmica muy variada. El punto 
mas importante de la estructura de una hormona, sin em- 
bargo, no es si se trata de un gas o un peptido o glucoprote- 
ma, sino si es liposoluble. Los esteroides y otros tipos de hor- 
monas liposolubles se difunden por la membrana plasmatica 
y entran en el citoplasma de las celulas diana. Las hormonas 
hidrofilas, en cambio, no atraviesan la membrana plasmatica. 
Esto es importante porque una hormona tiene que ser reco- 
nocida para ejercer su accion en la celula diana. <;D6nde su- 
cede este paso de reconocimiento y recepcion: fuera o dentro 
de la celula? 



TABLA 8.1 Las hormonas tienen distintas estructuras 
y funciones 



Nombre 

de la hormona 



Estructura 
qufmica 



Funcion de la senal 



Etileno 
Insulina 

Sistemina 
Estrogeno 



C 2 H 4 (gas) 

Protema,51 
aminoacidos 



Peptido, 18 
aminoacidos 

Esteroide 



Brasinoesteroides Esteroide 

Prostaglandinas Acido graso 
modificado 



Tiroxina (T4) 
FSH 

Auxina 



Aminoacido 
modificado 

Glucoproteina 



Pequeho 

compuesto 

organico 



Estimula la maduracion de los 
frutos;regula el envejecimiento. 

Estimula la captacion de 
glucosa del torrente 
sangumeo en animales. 

Estimula las defensas de las 
plantas frente a los herbivoros. 

Estimula el desarrollo de las 
caracteristicas femeninas en 
animales. 

Estimula la elongacion de las 
celulas vegetales. 

Realizan varias funciones en 
las celulas animales. 

Regula el metabolismo en 
animales. 

Estimula la maduracion del 
ovulo y la produccion de 
espermatozoides en animales. 

Sehaliza cambios en el eje largo 
del cuerpo de las plantas. 



Recepcion de la senal 

Las hormonas y otros tipos de senales intercelulares entregan 
su mensaje uniendose a moleculas receptor as. Cuando la mo- 
lecula que lleva el mensaje de «nos estamos deshidratando, 
conserva agua» alcanza los rinones, solo ciertas celulas res- 
ponden porque solo ciertas celulas tienen el receptor ade- 
cuado. La presencia de un receptor adecuado dicta que celu- 
las podran responder a una hormona concreta. Las celulas 
oseas y musculares no responden al mensaje de «conservar 
agua», porque no tienen un receptor para el. 

La asociacion entre senal y receptor plantea otro punto 
importante de las senales a larga distancia entre celulas. En 
muchos casos, las celulas de un amplio grupo de organos y 
tejidos responden a la misma senal. Esto es posible porque 
todas tienen el receptor adecuado. Por ejemplo, si te sobresal- 
tas por un ruido fuerte, las celulas de tus glandulas suprarre- 
nales secretan una hormona que lleva este mensaje: «Prepa- 
rate para pelear o huir». En respuesta, aumenta la frecuencia 
cardiaca y respiratoria, y las celulas del higado liberan azuca- 
res que los musculos pueden emplear para hacer que te mue- 
vas rapidamente. Esta es la base de un «subidon de adrena- 
lina». El corazon, los pulmones y las celulas hepaticas 
responden a la adrenalina porque tienen un receptor para 
esta. O El mensaje global de este punto es que las senales de 
largo recorrido coordinan las actividades celulares por todo 
un organismo pluricelular. 
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Si los recep tores son la clave de la respuesta celular, <;como 
funcionan? Los receptores de senales son protemas que cam- 
bian su conformacion (es decir, su forma global) o su activi- 
dad al unirse a una molecula senal. Los receptores de serial 
que responden a las hormonas esteroideas estan situados den- 
tro de la celula, porque las hormonas esteroideas son liposo- 
lubles y, por tanto, se difunden facilmente a traves de la mem- 
brana plasmatica. Pero casi todos los receptores de serial estan 
situados en la membrana plasmatica dado que la mayoria de 
las hormonas no es liposoluble. Independientemente de donde 
esten situados, es importante destacar otros dos aspectos de 
los receptores de senal: 

• Los receptores son dinamicos. El numero de receptores 
de una celula especifica puede disminuir cuando se pro- 
duce una estimulacion hormonal intensa durante mucho 
tiempo. La capacidad de una molecula de receptor de 
unirse estrechamente a una hormona tambien puede dis- 
minuir en respuesta a la estimulacion intensa. Como re- 
sultado, la sensibilidad de una celula a una hormona 
concreta puede cambiar con el tiempo. 

• Los receptores pueden bloquearse. Los farmacos llama- 
dos betabloqueantes, por ejemplo, se unen a ciertos re- 
ceptores de la hormona adrenalina (la adrenalina tam- 
bien se llama epinefrina). Cuando la adrenalina se une a 
sus receptores en las celulas cardiacas, estimula a esas ce- 
lulas para contraerse. De modo que si un medico desea 
reducir la contraccion de las celulas cardiacas con el fin 
de disminuir la frecuencia cardiaca y, por tanto, la pre- 
sion arterial, es probable que prescriba un betablo- 
queante. 

No obstante, la caracteristica mas importante y global de 
los receptores de senal es que su conformacion ffsica cambia 
cuando se unen a una hormona. Este es un paso critico en las 
senales intercelulares. El cambio de estructura del receptor 
significa que se ha recibido la serial. Es como apretar el boton 
de encendido. iQue pasa despues? 

Procesamiento de la senal 

Una vez que una celula recibe una senal, algo tiene que suce- 
der para iniciar la respuesta celular. En algunos casos, ese 
«algo» sucede directamente. Por ejemplo, hormonas esteroi- 
deas como la testosterona y los estrogenos se difunden por 
la membrana plasmatica y llegan al citoplasma, donde se 
unen a una protema receptora. El complejo hormona-recep- 
tor se transporta entonces al nucleo, donde activa cambios 
en los genes expresados en la celula (Figura 8.16). Al inicio 
del desarrollo humano, la llegada de testosterona a ciertas 
celulas provoca la expresion de genes que activan el desarro- 
llo de los organos reproductivos masculinos (en ausencia de 
testosterona, se desarrollan organos reproductivos femeni- 
nos). En una etapa posterior de la vida, una oleada de testos- 
terona activa los cambios asociados a la pubertad en los chi- 
cos, mientras que la llegada de moleculas de estrogenos 
estimula el desarrollo de las caracteristicas femeninas adul- 
tas en las chicas. 



LAS HORMONAS ESTEROIDEAS SE UNEN A RECEPTORES 
DE SENAL DENTRO DE LA CELULA 



Membrana 
plasmatica 



^ona 
esteroidea 



Receptor 
en el citosol 




1. La hormona esteroidea 
atraviesa la membrana 
plasmatica y entra 
en la celula. 



inn 



2. La hormona se une a 
su receptor, provocando 
un cambio de 
conformacion. 



— r /w 



Nucleo 




3. El complejo 
hormona-receptor 
se une al DNA, 
provocando cambios < 
la actividad del gen. 



FIGURA 8.16 Algunas senales intercelulares entran en la celula 
y se unen a receptores del citoplasma. Como son h'pidos, las 
hormonas esteroideas pueden atravesar la membrana plasmatica 
y unirse a receptores de la senal dentro de la celula. El complejo 
hormona-receptor se transporta al nucleo y se une a genes, 
modificando su actividad. 



El mensaje global de este punto es que cuando las hormo- 
nas liposolubles se unen a receptores situados dentro de la ce- 
lula, suelen producir directamente un cambio en la actividad 
de esa celula. El cambio en la actividad puede suponer que 
ciertos tipos de genes se activen o inactiven, o que determina- 
das bombas de la membrana plasmatica se estimulen. En 
todo caso, el complejo hormona-receptor activa directamente 
el cambio uniendose a los genes o a las bombas. 

Los efectos de las hormonas que no pueden difundirse por 
la membrana plasmatica y entrar en el citoplasma no son tan 
directos. No es posible que las hormonas que se unen a recep- 
tores de la membrana plasmatica cambien directamente la ac- 
tividad de bombas, genes o de otras moleculas y estructuras 
dentro de la celula. En cambio, la senal que llega a la superfi- 
cie celular tiene que convertirse en una senal intracelular. La 
llamada a la puerta tiene que contestarse desde dentro. Asi 
pues, la llegada de una hormona a la superficie celular activa 
la transduccion de la senal, conversion de la senal de una 
forma a otra. A continuation sigue una larga y a menudo 
compleja serie de pasos, llamados conjuntamente «via de 
transduccion de la senal ». 



1 64 Unidad 2 Estructura y funcion celular 



RESUMEN DE LA VIA DE TRANSDUCCION DE LA SENAL 



Proteina 
receptora en 
la membrana 




Senal 

intracelular 

WW 
4 /♦ A 

// ?% M W 



Cambia la actividad celular: 

por ejemplo, genes o proteinas 
especificos son activados o desactivados. 



1. Recepcion 
de la senal. 



2. Transduccion 
de la senal. 



3. Amplification 
de la senal. 



4. Respuesta celular. 



FIGURA 8.1 7 La transduccion de la senal convierte una senal 
intercelular en una senal intracelular. La transduccion de la senal 
es un proceso con varios pasos. 

O PREGUNTA £Que significan las raices lexicas inter- e intra-? 



La transduccion de senales es algo comun en la vida diaria. 
Por ejemplo, los mensajes de correo electronico que recibes se 
transmiten de un ordenador a otro por cables o transmisiones 
inalambricas. Estos tipos de senales electronicas o electromag- 
neticas pueden transmitirse eficazmente a grandes distancias. 
Pero para ti no tienen sentido. El software de tu ordenador 
tiene que convertir las senales (transduccion) en letras y pala- 
bras en la pantalla, en algo que puedas entender y responder. 
Si tienes un reproductor de musica portatil, las canciones co- 
dificadas como «unos» y «ceros» se convierten a ondas de so- 
nido que escuchas. Leer los unos y los ceros directamente no 
tendria ningun sentido. 

Las vias de transduccion de la senal funcionan del mismo 
modo. En una celula, la transduccion de la senal convierte 
una senal extracelular en una senal intracelular (Figura 8.17). 
Como en la transmision de un correo electronico, una senal 
facil de transmitir se convierte en una senal facil de com- 
prender y que activa una respuesta. Hay otro aspecto im- 
portante de la transduccion, ademas del cambio de forma. 
Cuando una hormona llega a la superficie celular, el men- 
saje que lleva se amplifica a medida que cambia su forma. 
Recuerda que las hormonas estan presentes en concentra- 
ciones minusculas pero activan grandes respuestas de las ce- 
lulas. La amplificacion de la senal es uno de los motivos que 
hacen esto posible. 

En la vida cotidiana, el amplificador de un reproductor 
de musica portatil tiene una funcion analoga. Una vez am- 
plificado, una minuscula senal de sonido puede hacer bailar 
a todos en una habitacion llena de gente. 



En las celulas, la transduccion de la senal tiene lugar en la 
membrana plasmatica; la amplificacion se produce dentro. Un 
tipo principal de sistema de transduccion de la senal consiste 
en canales de membrana que se abren para permitir la entrada 
de iones en la celula, cambiando asf las propiedades electri- 
cas de la membrana. Este tipo de transduccion de la senal se 
analiza con detalle en el Capitulo 45. Aquf nos centraremos 
en los otros tipos principales de sistemas de transduccion de 
la senal. Cada uno implica a un tipo distinto de proteina de 
membrana: (1) las proteinas G, y (2) los receptores ligados a 
enzimas. Las proteinas G funcionan activando la produccion 
de un mensajero intracelular o «segundo» mensajero. Los re- 
ceptores ligados a enzimas funcionan estimulando la activa- 
tion de una serie de proteinas dentro de la celula, mediante la 
adicion de grupos fosfato. Hay muchos tipos de proteinas G y 
de receptores ligados a enzimas, pero todas esas familias pro- 
teicas funcionan segun el mismo modelo general. Analicemos 
estos dos sistemas de transduccion de la senal. 

Proteinas G Muchos receptores de senal atraviesan la 
membrana plasmatica y estan asociados estrechamente con 
unas proteinas perifericas de membrana dentro de la celula 
llamadas proteinas G. Es apropiado llamarlas «G» porque 
estas proteinas se unen al guanosm trifosfato (GTP) y al gua- 
nosm difosfato (GDP). 

El GTP es un nucleosido trifosfato similar en estructura al 
adenosm trifosfato (ATP). Como indicaba el Capitulo 4, los 
nucleosidos trifosfato tienen un gran potencial energetico por- 
que sus tres grupos fosfatos tienen cuatro cargas negativas 
juntas. La nube de cargas resulta en electrones repeliendose 
entre si y moviendose mas y mas lejos de los nucleos cercanos. 
Como senalo el Capitulo 6 respecto a la bomba sodio-potasio, 
la gran energfa potencial del ATP permite que sucedan cosas 
en las celulas, como bombear iones en contra de un gradiente 
electroqufmico. Cuando el ATP se une a una proteina, o 
cuando un grupo fosfato del ATP se une a una proteina, la 
adicion de las cargas negativas hace que la proteina cambie de 
forma. Los cambios de forma provocan cambios de actividad. 
El GTP funciona del mismo modo. Cuando el GTP se une a 
una proteina, esta cambia de estructura y funcion. Las protei- 
nas G se «encienden» o activan cuando se unen al GTP; se 
«apagan» o inactivan al perder un grupo fosfato y formar 
GDP. Una proteina G activada provoca la produccion de un 
segundo mensajero dentro de la celula. 

Para entender como funcionan las proteinas G, sigue los 
pasos dibujados en la Figura 8.18. Como indica el paso 1 de 
la figura, la secuencia empieza cuando llega una hormona y se 
une a un receptor en la membrana plasmatica. Observa que el 
receptor es una proteina transmembranaria, y que esta aco- 
plado a una proteina G periferica en la superficie interna de la 
membrana. En respuesta a la union de la hormona, el recep- 
tor cambia de forma. El cambio de forma es un interruptor 
que activa su proteina G. Mas concretamente, la proteina G 
libera la molecula de GDP que la mantenia en un estado inac- 
tivo y se une al GTP. Comparado con el GDP, el GTP tiene un 
grupo fosfato mas con dos cargas negativas. Cuando se une el 
GTP, la proteina G responde con un cambio de forma radical: 
se divide en dos partes (vease el paso 2). Una de estas partes 
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^COMO FUNCIONAN LAS PROTEINAS G? 



Enzima 




Proteina G en la 
conformacion «apagada» 




Proteina G en la 
conformacion «encendida» 



Enzima 




Segundo mensajero 

Pone en marcha 
la respuesta 



1 . La proteina G 
se une al GDP. 
Llega la senal y se 
une al receptor. 



2. El complejo 
senal-receptor 
cambia de 
conformacion. 
La proteina G 
se une al GTP 
y se divide en 
dos partes. 



3. En respuesta 
a la union de una 
proteina G 
activada, la 
enzima cataliza 
una reaccion 
que produce 
un segundo 
mensajero. 



FIGURA 8.18 Las protemas G activan la production de un 
segundo mensajero. Si un receptor acoplado a una proteina G es 
activado por una senal, la proteina G se une al guanosin trifosfato 
(GTP) y se divide en dos partes. El cambio de la proteina G activa 
una enzima cercana y resulta en la produccion de un segundo 
mensajero. 



activa una enzima cercana que esta incrustada en la mem- 
brana plasmatica. 

Las enzimas activadas por las protemas G catalizan la pro- 
duccion de pequenas moleculas llamadas segundos mensaje- 
ros. El «primer mensajero» es la hormona que llega a la su- 
perficie celular; los segundos mensajeros son moleculas senal 
no proteicas que aumentan de concentration dentro de una 
celula y provocan una respuesta al primer mensajero. Son se- 



nates intracelulares que difunden el mensaje transportado por 
la serial extracelular (la hormona). 

Los segundos mensajeros son eficaces porque son pequenos 
y se difunden facilmente para extender la serial por toda la ce- 
lula. Ademas, se pueden producir en grandes cantidades en 
poco tiempo. Esta caracteristica es importante. Como la lle- 
gada de una sola molecula de hormona puede estimular la 
produccion de muchas moleculas del segundo mensajero, 
la transduccion de la senal amplifica la senal original. 

En las celulas, varios tipos de pequenas moleculas actuan 
como segundos mensajeros. La Tabla 8.2 recoge algunos de 
los segundos mensajeros mejor estudiados y da ejemplos 
de como responden las celulas a cada segundo mensajero. Ob- 
serva que varios segundos mensajeros activan protem-cina- 
sas: enzimas que activan o inactivan otras protemas anadien- 
doles un grupo fosfato. Si lees la tabla atentamente, veras 
datos que apoyan dos importantes conclusiones: (1) los segun- 
dos mensajeros no estan restringidos a una unica funcion o un 
unico tipo celular; el mismo segundo mensajero puede provo- 
car procesos radicalmente distintos en diferentes tipos celula- 
res; y (2) es frecuente que este implicado mas de un segundo 
mensajero en activar la respuesta de una celula a la misma 
senal extracelular. 

Para asegurarte de que entiendes como funcionan las pro- 
temas G y los segundos mensajeros, imagina la siguiente es- 
cena de pelicula: un espia llega a la puerta de un castillo. El 
guardia recibe una nota del espia, pero no puede leer el men- 
saje cifrado. En cambio, el guardia recurre a la reina. Esta lee 
la nota y llama a un maestro cercano, diciendole que envfe a 
ninos del colegio por todo el castillo para avisar a todos del 
peligro que acecha. Q Deberias ser capaz de identificar que 
personajes de la pelicula corresponden al segundo mensajero, 
la proteina G, la hormona, el receptor y la enzima activada 
por la proteina G. 

Tambien es importante apreciar que sucede cuando un sis- 
tema de transduccion de la senal como este no funciona. Por 
ejemplo, imagina que el guardia de la pelicula se niega a reco- 
nocer la llegada del espia. <;Responderian los habitantes del 
castillo al ejercito invasor? Un defecto analogo puede causar 
en humanos la enfermedad llamada diabetes mellitus tipo II, 



TABLA 8.2 Ejemplos de segundos mensajeros 



Nombre 


Tipo de respuesta 


Guanosin monofosfato 


Abre canales ionicos; activa ciertas 


ciclico (cGMP) 


protem-cinasas. 


Diacilglicerol (DAG) 


Activa ciertas protem-cinasas. 


Inositol trifosfato (IP 3 ) 


Abre canales de calcio: moviliza iones de 




calcio almacenados. 


Adenosm monofosfato 


Activa ciertas protem-cinasas. 


ciclico (cAMP) 




lones de calcio (Ca 2+ ) 


Se une a un receptor llamado calmodulina; 




entonces,el complejo Ca 2+ /calmodulina 




activa ciertas protemas. 
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un trastorno analizado en detalle en el Capftulo 43. En mu- 
chos casos, la diabetes tipo II se desarrolla cuando los recep- 
tores para la hormona insulina situados en la superficie celu- 
lar no funcionan correctamente. Como resultado, las celulas 
no reciben el mensaje transportado por la insulina y no ponen 
en marcha su respuesta normal (importar glucosa de la co- 
rriente sangumea). Asi pues, las concentraciones de glucosa si- 
guen altas en la sangre, provocando danos a los tejidos y en- 
fermedades. 

Receptores ligados a enzimas Otra clase principal de 
sistemas de transduccion de la serial se basa en lo que los bio- 
logos llaman receptores ligados a enzimas. En vez de activar 
una proteina G cercana, los receptores ligados a enzimas rea- 
lizan la transduccion de la senal de una hormona catalizando 
directamente una reaccion dentro de la celula. Para ver como 
funciona esto y entender las consecuencias, sigue los pasos de 
la Figura 8.19. La figura se centra en el grupo mejor estu- 
diado, quiza, de receptores ligados a enzimas: los receptores 
tirosm-cinasas (RTK). 

Cuando una hormona se une a un RTK, la proteina res- 
ponde formando un dimero (paso 1). En esta conformacion, 
el receptor tiene un lugar de union para un grupo fosfato del 
ATP del interior celular (vease el paso 2). Una vez fosforilado, 
un RTK se convierte en una enzima activa. Entonces, protei- 
nas del interior celular forman un puente entre el RTK acti- 
vado y una proteina periferica de membrana llamada Ras, que 
funciona como una proteina G (paso 3). La formation del 
puente de RTK activa la Ras. En concreto, el GTP se une a la 
Ras. Esta union provoca la fosforilacion de otra proteina, ac- 
tivandola (paso 4). La proteina fosforilada cataliza entonces 
la fosforilacion de otras protemas mas, que a su vez fosforilan 
otro grupo de protemas (paso 5). 

La secuencia de acontecimientos se llama cascada de fos- 
forilacion. Como cada enzima de la cascada cataliza la fosfo- 
rilacion de numerosas enzimas «por debajo», la senal original 
se amplifica muchas veces. Un receptor tirosm-cinasa activado 
puede estimular la activation de miles de protemas al final de 
la cascada. En la mayona de los casos, las protemas que parti- 
cipan en una cascada de fosforilacion se mantienen ffsica- 
mente muy cerca gracias a protemas que actuan como anda- 
miajes. La presencia de esta estructura aumenta la velocidad y 
la eficiencia de la secuencia de reacciones. 

Para asegurarte de que entiendes como funcionan las cas- 
cadas de RTK y fosforilacion, imagina que tienes una ficha 
de domino roja, otra negra y una gran cantidad de fichas 
verdes, azules, amarillas, rosas y naranjas. La ficha roja re- 
presenta un RTK, y la negra representa la Ras. Cada uno de 
los otros colores representa un tipo de proteina en una cas- 
cada de fosforilacion. Q Deberias ser capaz de explicar (1) 
como dispondrias las fichas para simular una cascada de fos- 
forilacion, y (2) por que tirar la ficha roja simula lo que su- 
cede cuando el RTK se fosforila en respuesta a la union de la 
hormona. 

Aunque este apartado vincula a las protemas G con la pro- 
duction de segundos mensajeros y los receptores ligados a en- 
zimas con cascadas de fosforilacion, es importante tener en 
cuenta que algunas protemas G activan cascadas de fosforila- 



^COMO FUNCIONAN LOS RECEPTORES LIGADOS 
A ENZIMAS? 



1 . Llega la senal y 
se une al receptor. 
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Proteina 
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2. El complejo 
senal-receptor cambia 
de conformacion 
y es fosforilado. 



3. Unas proteinas 
forman un puente 
hasta la Ras. La Ras 
intercambia su GDP 
por GTP. 



4. La Ras activada 
estimula la fosforilacion 
de una proteina 
intracelular, activandola. 



5. Resulta una cascada 
de fosforilacion, en la 
que cada proteina 
fosforila a la siguiente 
hasta que se pone en 
marcha una respuesta 
en la celula. 



FIGURA 8.1 9 Los receptores ligados a enzimas activan una 
cascada de fosforilacion. 



cion y que algunas cascadas de fosforilacion resultan en la 
production de segundos mensajeros. Ademas, es frecuente que 
existan muchas vias de senales en la misma celula, y que las 
senales intracelulares que pertenecen a una via participen tarn- 
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bien en otras vfas. Como resultado, las vfas de transduccion 
de la senal se cruzan y conectan. En vez de ser estrictamente 
lineales como las vfas ilustradas en las Figuras 8.17-19, en 
realidad, las vias de transduccion de la serial forman algo mas 
parecido a una red. Esta complejidad es importante: permite 
a las celulas responder a un conjunto de senales extracelulares 
de una forma integrada. 

En resumen: muchos de los procesos clave de transduccion 
de la senal observados en celulas se producen mediante protei- 
nas G o receptores ligados a enzimas. La transduccion de la 
senal tiene dos resultados: (1) convierte un mensaje extracelu- 
lar facilmente transmitido en un mensaje intracelular, y (2) 
amplifica el mensaje original muchas veces. Aunque la hor- 
mona en la superficie celular finalmente se desengancha de su 
receptor y se aleja o desintegra, una senal intracelular «mas 
alta» (un gran numero de moleculas del segundo mensajero o 
una gran poblacion de protemas fosforiladas) lleva la infor- 
mation por toda la celula y activa una respuesta. 

Respuesta a la senal 

<;Cual es la respuesta final a los mensajes transportados por 
las hormonas? La respuesta varfa segun la senal y la celula en 
cuestion. Recuerda que las hormonas esteroideas se unen a re- 
ceptores intracelulares y cambian directamente los genes acti- 
vos en la celula. Como resultado, la actividad de la celula 
cambia. Pueden ocurrir cambios similares en la expresion ge- 
nica en respuesta a segundos mensajeros o una cascada de fos- 
forilacion de protemas. 

En las semillas del trigo, por ejemplo, los embriones se- 
cretan una hormona llamada GA X cuando empiezan a cre- 
cer. La hormona se une a los receptores en celulas cercanas 
a la portion de la semilla que almacena almidon. Una vez 
que ocurre la union hormona-receptor, la concentracion de 
un segundo mensajero llamado cGMP aumenta dentro de 
las celulas. El segundo mensajero estimula la produccion 
de una proteina que activa el gen de una enzima que digiere 
el almidon. Una vez el gen esta activado, grandes cantida- 
des de a-amilasa (enzima que degrada el almidon) empiezan 
a entrar en el sistema de endomembranas de la celula. Pero 
la proteina G activada por la GA X tambien provoca un au- 
mento del Ca 2+ intracelular. Las altas concentraciones de 
Ca 2+ permiten a las vesfculas llenas de a-amilasa fusionarse 
con la membrana plasmatica y liberar su contenido en la 
zona de almacenamiento del almidon. Asi pues, las celulas 
diana empiezan a producir y secretar una enzima que de- 
grada el almidon almacenado. Cuando las enzimas empie- 
zan a trabajar en el almidon, se liberan azucares. Mediante 
la liberation de una hormona, el embrion que esta germi- 
nando ha lanzado la senal para liberar los nutrientes que 
necesita para crecer. 

Los segundos mensajeros y las cascadas de fosforilacion re- 
sultan en la activacion o desactivacion de una protema diana 
concreta que ya esta presente en la celula: una enzima, un 
canal de la membrana, o una proteina que activa ciertos 
genes. Por todos esos mecanismos, la actividad de la celula 
diana cambia espectacularmente en respuesta a la llegada de 
la senal. 



Se ha analizado la comunicacion intercelular a largas dis- 
tancias como un sistema de tres pasos: recepcion de la senal, 
transduccion y amplification de la senal, y respuesta. Ahora, 
la pregunta es: <:como se apaga la senal? Las celulas cercanas 
al deposito de almidon de las semillas de trigo no necesitan se- 
cretar una cantidad ilimitada de a-amilasa. Si los cambios 
morfologicos provocados por la testosterona y los estrogenos 
continuaran despues de la adolescencia, en la edad adulta, se 
producirian anormalidades. <iQue impide que las senales 
se amplifiquen indefinidamente? 

Desactivacion de la senal 

Las celulas tienen sistemas integrados para apagar las senales 
intracelulares. Por ejemplo, las protemas G activadas convier- 
ten el GTP en GDP en una reaction que libera un grupo fos- 
fato. Como resultado, la conformation de la protema G cam- 
bia. La activacion de su enzima asociada finaliza, y cesa la 
produccion del segundo mensajero. Los mensajeros en el cito- 
sol tambien son fugaces. Por ejemplo, las bombas de la mem- 
brana del ER liso devuelven los iones de calcio al almacen, y 
unas enzimas llamadas fosfodiesterasas convierten el cAMP 
activo (vease la Tabla 8.2) y el cGMP activo en AMP y GMP 
inactivos. 

Las cascadas de fosforilacion se apagan de un modo simi- 
lar. Unas enzimas llamadas fosfatasas siempre estan presentes 
en las celulas, en las que catalizan reacciones que eliminan 
grupos fosfato de las protemas. Si termina la estimulacion 
hormonal de un receptor tirosin-cinasa, las fosfatasas son ca- 
paces de desfosforilar suficientes componentes de la cascada 
de fosforilacion como para que la respuesta empiece a enlen- 
tecerse. Finalmente se detiene. 

Aunque hay muchos mecanismos espetificos implicados, 
esta es la observation general: los sistemas de transduccion de 
la senal activan una respuesta veloz y pueden apagarse rapi- 
damente. Como resultado, son tremendamente sensibles a pe- 
quenos cambios de la concentracion de hormonas o del nu- 
mero o la actividad de los receptores de serial. 

Es crucial, no obstante, apreciar lo que sucede cuando un 
sistema de transduccion de la senal no se apaga adecuada- 
mente. Por ejemplo, recuerda que la Ras activa una cascada 
de fosforilacion cuando se une al GTP, pero se desactiva al 
unirse al GDP. Con sorprendente frecuencia, las celulas hu- 
manas empiezan a producir protemas Ras defectuosas y no 
convierten el GTP en GDP cuando son activadas. Como re- 
sultado, el GTP permanece unido y la protema Ras defec- 
tuosa se queda «encendida». Continuan estimulando una 
cascada de fosforilacion incluso cuando no hay hormonas del 
crecimiento presentes. Es probable que, como resultado, las 
celulas con Ras defectuosas sigan dividiendose, lo que puede 
llevar a desarrollar un cancer. Se estima que en el 25-30 por 
ciento de todos los canceres humanos participan celulas con 
este tipo de protema Ras defectuosa. La familia de enferme- 
dades llamada cancer se explora con mucho mas detalle en 
los Capftulos 11 y 18. 

Los cuatro pasos de las senales intercelulares (recepcion, 
procesamiento, respuesta y desactivacion) permiten que las 
celulas secretoras de hormonas provoquen una respuesta es- 
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pecffica en celulas de tejidos cercanos o distantes. A pesar de 
esta diversidad en estructura y funcion, todas las hormonas 
tienen el mismo papel general en el organismo: coordinan las 
actividades de celulas en respuesta a informacion prove- 
niente de fuera o de dentro del organismo. En los organis- 
mos pluricelulares, desde el trigo hasta las personas, las se- 
nales intercelulares ayudan a millones de celulas individuales 
a funcionar como un todo integrado. El resultado es que los 
organismos pluricelulares pueden responder de forma ade- 
cuada cuando las condiciones cambian. 



Web Animation 



Cell-Cell Communication 
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Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... O 

• Las senales intercelulares coordinan las actividades de las 
celulas por todo el cuerpo en respuesta a los cambios de las 
condiciones externas o internas. 

• Si las senales intercelulares no entran en la celula, se 
enlazan a un receptor de la membrana plasmatica. Como 
respuesta, la serial intercelular se transduce en una serial 
intracelular a la que responde la celula. 

Deberias ser capaz de... O 

1 ) Explicar lo que ocurre durante cada uno de los cuatro pasos 
de la transduccion de senales (recepcion, procesamiento, 
respuesta y desactivacion). 

2) Dibujar un diagrama de la cascada de fosforilacion en 
contraposicion a la produccion de un segundo mensajero. 

3) Explicar por que solo ciertas celulas responden a senales 
determinadas. 

4) Explicar como se amplifican las senales. 



I 



Repaso del capitulo 



RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 



I 



O El material extracelular fortalece a las celulas y ayuda a unirlas. 

La gran mayoria de celulas secreta una capa extracelular: en bac- 
terias, arqueas, algas y plantas, el material extracelular es rigido 
y se llama pared celular. En animales, la capa secretada es flexi- 
ble y se llama matriz extracelular (EMC). Aunque los tipos de 
moleculas presentes en la cubierta externa son muy variables, la 
estructura y la funcion basicas de la capa extracelular son igua- 
les: es un compuesto de fibras que define la forma de la celula y 
ayuda a protegerla de posibles danos. Los compuestos de fibras 
consisten en filamentos entrecruzados que proporcionan fuerza 
tensional y en una sustancia fundamental que rellena el espacio y 
resiste a la compresion. En plantas los filamentos extracelulares 
son microfibrillas de celulosa; en animales, los filamentos mas 
abundantes estan compuestos de colageno, una protema. Tanto 
en plantas como animales, la sustancia fundamental esta com- 
puesta de polisacaridos que forman un gel. 

Deberias ser capaz de predecir que les sucede a las celulas ani- 
males cuando (1) son tratadas con una enzima que rompe las mo- 
leculas de integrinas, o (2) se degradan las fibras de colageno. Q 

O Las conexiones intercelulares permiten que celulas adyacentes se 
adhieran. Las hendiduras intercelulares permiten que celulas ad- 
yacentes se comuniquen. 

En organismos unicelulares y pluricelulares, las interacciones inter- 
celulares estan mediadas por moleculas de la capa extracelular y la 
membrana plasmatica. La mayoria de interacciones entre especies 
unicelulares son de naturaleza competitiva, pero las celulas de or- 
ganismos pluricelulares son intensamente sociales y cooperan entre 
si. Muchas celulas de organismos pluricelulares estan unidas fisica- 
mente a otras mediante la lamina media (parecida al pegamento) 
que se forma entre celulas vegetales y las uniones estrechas y des- 
mosomas de las celulas animales. El citoplasma de celulas adyacen- 
tes esta en contacto directo a traves de aperturas llamadas plasmo- 
desmos en vegetales, y uniones en hendidura en animales. 



Deberias ser capaz de explicar por que la hipotesis de que la 
pluricelularidad evoluciono independientemente en plantas y 
animales se apoya en la observacion de que tienen distintas es- 
tructuras con funciones similares en la adhesion y la comunica- 
cion intercelular. Q 

O Las senales intercelulares son las responsables de crear un todo 
integrado a partir de muchos miles de partes independientes. 

Las celulas distantes de organismos pluricelulares se comunican 
mediante moleculas senal que se unen a receptores presentes en 
la superficie o en el interior de las celulas diana. Una vez recibi- 
das estas senales, a menudo se convierten en un nuevo tipo de 
senal intracelular, que se amplifica. Esta serial interna activa 
una secuencia de acontecimientos que conduce a la activacion 
de ciertas enzimas, la liberacion o captacion de determinados 
iones o moleculas, o un cambio de actividad de los genes diana. 
Como las enzimas intracelulares desactivan rapidamente la 
senal, la respuesta de la celula esta muy regulada. Una res- 
puesta continuada generalmente depende de una estimulacion 
continua por parte de la molecula senal. Asi pues, la comunica- 
cion intercelular es un proceso con cuatro pasos: (1) recepcion 
de la senal, (2) procesamiento de la senal, (3) respuesta a la 
serial y (4) desactivacion de la senal. Como resultado, las celu- 
las y los tejidos de todo el cuerpo pueden alterar su actividad en 
respuesta a un cambio de las condiciones, y hacerlo de forma 
coordinada. 

Deberias ser capaz de explicar por que la hormona adrenalina 
puede estimular celulas en el corazon y en el higado, pero provoca 
distintas respuestas (aumentar la frecuencia cardiaca y liberar 



glucosa). Q 
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PREGUNTAS 



O Comprueba tus conocimientos 

1. ,:Cual de las siguientes frases representa una diferencia fun- 
damental entre las fibras presentes en las capas extracelulares 
de las plantas y las de los animales? 

a. Las fibras vegetales son mas gruesas; tambien son mas fuertes 
porque tienen mas uniones cruzadas. 

b. Las fibras animales estan compuestas por protemas; las fibras 
vegetales, en cambio, consisten en polisacaridos. 

c. Las fibras extracelulares de las plantas nunca se mueven; las 
fibras animales pueden deslizarse unas sobre otras. 

d. Las microfibrillas de celulosa discurren paralelas entre si; los 
filamentos de colageno estan entrecruzados. 

2. En animales, ^donde se sintetiza la mayorfa de los componentes 
del material extracelular? 

a. En el ER liso. 

b. En el ER rugoso y en el aparato de Golgi. 

c. En la propia capa extracelular. 

d. En la membrana plasmatica. 

3. Tratar celulas aisladas con ciertos anticuerpos impide que las 
celulas se vuelvan a agregar. ^Por que? 

a. Los anticuerpos se unen a unas protemas de adhesion celular 
llamadas cadherinas. 

b. Los anticuerpos se unen al componente fibroso de la matriz 
extracelular. 

c. Los anticuerpos se unen a receptores de la superficie celular. 

d. Los anticuerpos funcionan como enzimas que degradan los 
desmosomas. 

4. <;Que quiere decir que la serial sufre una transduccion? 
a. La senal entra en la celula directamente y se une a un 

receptor del interior. 



b. La forma fisica de la serial cambia entre el exterior de la 
celula y el interior. 

c. La serial se amplifica, de modo que incluso una sola molecula 
provoca una gran respuesta. 

d. La serial activa una secuencia de fosforilaciones dentro de la 
celula. 

5. <;Por que las uniones estrechas solo se encuentran en ciertos tipos 
de tejidos, mientras que los desmosomas estan presentes en un 
amplio grupo de celulas? 

a. Las uniones estrechas solo son necesarias en celulas en las 
que la comunicacion entre celulas adyacentes es 
especialmente importante. 

b. Las uniones estrechas no son tan fuertes como los 
desmosomas. 

c. Las uniones estrechas tienen distintas estructuras pero las 
mismas funciones. 

d. Las uniones estrechas solo estan presentes en celulas 
epiteliales que deben ser impermeables. 

6. <Que acontecimiento fisico representa la recepcion de una senal 
intercelular? 

a. El paso de iones a traves de un desmosoma. 

b. La activacion de la primera protema en una cascada de 
fosforilacion. 

c. La union de una hormona a un receptor de senal, receptor 
que cambia de conformation en respuesta a esta union. 

d. La activacion de una protema G asociada a un receptor de 
senal. 

'3 *9 ip -c 'f •£ •£ m \ iSBjsandsa^ 



O Comprueba tu aprendizaje 

1. <:Por que es dificil danar un compuesto de fibras? 

2. <;Por que una cascada de fosforilacion amplifica una senal 
intercelular? 

3. Comenta las similitudes y diferencias entre una union estrecha 
y un desmosoma. Haz lo mismo con desmosomas y 
plasmodesmos. 

4. Las celulas animales se adhieren unas a otras selectivamente. 
Resume los datos experimentales que apoyan esta notion. 
Explica las bases moleculares de la adhesion selectiva. 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

5. La senal intercelular llamada insulina actua mediante el receptor 
tirosm-cinasa. Haz un mapa conceptual que muestre los pasos de 
recepcion, procesamiento y respuesta en la via de transduccion de 
la senal de la insulina. Tu diagrama debe incluir tambien los 
conceptos de amplification, cascada de fosforilacion, protemas de 
transporte activadas y captation de glucosa del torrente sangmneo. 

6. <;Por que emplean los investigadores el termino via para referirse 
a la transduccion de la senal? ^Cual es el significado de la 
observation de que muchas vias de transduccion de la senal se 
cruzan o superponen, creando una red? 



O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. Imagina que una especie animal y otra vegetal carecieran de la 
capacidad de secretar una matriz extracelular. jComo serfan esas 
especies y como vivirian? 

2. Imagina que una senal liberada de una celula activara una 
respuesta en otra celula en ausencia de transduccion de la senal. 
Dibuja la secuencia de acontecimientos que ocurririan entre la 
llegada de la senal y la respuesta de la celula. Comenta las 
similitudes y las diferencias con la respuesta a una senal que si 
implique transduccion de la senal. 

3. En la mayoria de las especies de hongos, la quitina es uno de los 
principales polisacaridos de las paredes celulares. Repasa la 
estructura de la quitina (descrita en el Capitulo 5) y despues 
dibuja un esquema de la estructura de la pared celular fungica. 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

4. Imagina que creas un anticuerpo que se une al receptor mostrado 
en la Figura 8.18. ^Como resultarfa afectada la via de 
transduccion de la senal? ^Como resultaria afectada la via 
de transduccion de la senal por una sustancia que se uniera 
permanentemente al receptor? 



En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • guias de estudio online y preguntas • mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 





ESTRUCTURA Y FUNClON CELULAR 



Respiracion celular 
y fermentacion 



CONCEPTOS CLAVE 

O En las celulas, las reacciones endergonicas 
necesarias para la vida tienen lugar 
conjuntamente con una reaccion 
exergonica en la que participa el ATP. 

O La respiracion celular produce ATP a partir 
de moleculas con mucha energia potencial, 
a menudo la glucosa. 

O El procesamiento de la glucosa tiene cuatro 
componentes:(1) glucolisis, (2) 
procesamiento del piruvato, (3) ciclo de 
Krebs y (4) transporte de electrones 
acoplado a fosforilacion oxidativa. 

O Las vi'as de la fermentacion permiten que la 
glucolisis continue cuando la ausencia de 
un receptor de electrones cierra las cadenas 
de transporte de electrones. 

O La respiracion y la fermentacion estan 
cuidadosamente reguladas. 




Cuando el azucar de mesa se calienta, sufre la reaccion incontrolada de oxidacion llamada 
combustion. La combustion desprende calor. En las celulas, el azucar simple llamado 
glucosa se oxida mediante una larga serie de reacciones estrechamente reguladas. En vez 
de desprenderse en forma de calor, parte de la energia producida por esas reacciones se 
utiliza para sintetizar ATP. 



Las celulas son dinamicas. Las vesfculas transportan ma- 
teriales desde el aparato de Golgi hasta la membrana 
plasmatica y otros destinos, las enzimas sintetizan una 
compleja seleccion de macromoleculas y millones de protefnas 
de la membrana bombean iones y otras moleculas para crear 
un entorno favorable para la vida. Estas actividades celulares 
cambian casi constantemente en respuesta a senales de otras 
celulas o del entorno. iQue alimenta todas estas acciones? La 
respuesta esta en la molecula adenosm trifosfato (ATP). El 
ATP tiene un gran potencial de energia y funciona como la 
principal moneda energetica de las celulas. 

En los capftulos anteriores se ha estudiado el papel que 
desempena el ATP en el transporte de materiales por las ce- 
lulas, en el movimiento de las propias celulas por el entorno 
y en la respuesta a las senales. Recuerda que los grupos fos- 
fato tienen una carga negativa. Cuando un grupo fosfato del 



ATP se transfiere a una protema, la adicion de la carga ne- 
gativa hace que la protema recien fosforilada cambie de 
forma. Cuando una bomba proteica es fosforilada, su forma 
cambia de tal manera que transporta iones o moleculas a 
traves de la membrana plasmatica en contra de un gradiente 
electroqufmico (vease el Capftulo 6). En algunos casos, toda 
una molecula de ATP (que contiene cuatro cargas negativas 
muy juntas) se anade a una protema. Cuando el ATP se une 
a una protema motora como la cinesina, la dinefna o la mio- 
sina, la protema se mueve de tal modo que transporta mate- 
riales o cambia la forma de la celula (Capftulo 7). Cuando el 
ATP o un grupo fosfato del ATP se une a un lugar especffico 
de una enzima, la forma y la actividad de la enzima pueden 
cambiar de un modo tal que se activa la sintesis de un se- 
gundo mensajero o contribuye a una cascada de fosforila- 
cion (Capftulo 8). 
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En resumen, el ATP permite que las celulas hagan su tra- 
bajo. Como seguir vivo cuesta trabajo, no hay vida sin ATP. 

El objetivo de este capitulo es investigar como producen las 
celulas el adenosin trifosfato, a partir de azucares y otros 
compuestos con alto potencial de energia. La energia liberada 
como azucar se procesa en las celulas y se utiliza para transfe- 
rir un grupo fosfato al adenosin difosfato (ADP), generando 
ATP. La Seccion 9.1 introduce los pasos del proceso mediante 
la revision de algunos puntos fundamentales sobre la energia 
libre, el analisis de como se utiliza la mayor parte del ATP en 
las celulas y la exploracion de los principios de las reacciones 
de oxidacion-reduccion, que son las responsables de producir 
el ATP. A continuation, la Seccion 9.2 expone un resumen de 
las reacciones implicadas en el procesamiento de la glucosa, el 
combustible mas comun de los organismos. Las «secciones de 
la 9.3 hasta la 9.6 se ocupan en detalle de las reacciones del 
procesamiento de la glucosa. La Seccion 9.7 introduce una ruta 
alternativa para producir ATP, llamada fermentacion, que tiene 
lugar en muchas bacterias, arqueas y eucariotas. La Seccion 
9.8, que cierra el capftulo, examina como las celulas desvfan 
ciertos compuestos con carbono de la production de ATP a la 
sintesis de DNA, RNA, aminoacidos y otras moleculas. Este 
capftulo constituye una introduction al metabolismo, es decir, 
a las reacciones qufmicas que tienen lugar en las celulas vivas. 

9.1 Naturaleza de la energia quimica 
y reacciones redox 

Recuerda del Capftulo 2 que la energia qufmica es una forma 
de energia potencial. La energia potencial es la energia aso- 
ciada a la posicion o a la configuration. En las celulas, los 
electrones son la fuente mas importante de energia quimica. 
La cantidad de energia potencial que tiene un electron se basa 
en su posicion con respecto a otros electrones y a los protones 



del nucleo de atomos cercanos. Si un electron esta cerca de 
cargas negativas de otros electrones y lejos de las cargas posi- 
tivas de los nucleos, tiene mucha energia potencial. En gene- 
ral, la energia potencial de una molecula depende de la forma 
en que esten configurados o situados sus electrones. 

El ATP hace que se produzcan reacciones en las celulas 
porque tiene muchisima energia potencial. Para entender por 
que es asi, estudia la formula estructural en la Figura 9.1a. 
Observa que los tres grupos fosfato del ATP contienen en 
total cuatro cargas negativas, y que estas cargas estan confi- 
nadas a una pequena zona. En parte porque estas cargas ne- 
gativas se repelen entre si, la energia potencial de los electro- 
nes de los grupos fosfato es extraordinariamente alta. 

Cuando el ATP reacciona con agua durante una reaccion 
de hidrolisis, el enlace entre el grupo fosfato mas externo del 
ATP y su vecino se rompe, y da como resultado la formation 
de ADP y fosfato inorganico, P i? que tiene la formula H 2 P0 4 _ 
(Figura 9.1b). Esta reaccion es altamente exergonica. Re- 
cuerda que las reacciones exergonicas liberan energia, mien- 
tras que las reacciones endergonicas requieren un aporte de 
energia. En condiciones estandar de presion y temperatura en 
el laboratorio, durante la reaccion se libera un total de 7,3 ki- 
localorias (kcal) de energia por cada mol de ATP. 

Quiza recuerdes del Capitulo 2 que los cambios de la ener- 
gia libre determinan si una reaccion es exergonica o endergo- 
nica. El cambio de la energia libre, a su vez, depende de la re- 
lation entre reactantes y productos en lo que se refiere a 
energia potencial y entropia (desorden). La hidrolisis del ATP 
es exergonica porque la entropia de las moleculas producto es 
mucho mayor que la de los reactantes, y porque la energia po- 
tencial disminuye mucho cuando se forman ADP y P A a partir 
del ATP. El cambio de energia potencial ocurre en parte por- 
que los electrones de los grupos fosfato del ATP estan ahora 
divididos entre dos moleculas en vez de agrupados en una sola 
molecula, lo que significa que hay menos repulsion electrica. 



(a) El ATP esta compuesto por tres grupos fosfato, ribosa y adenina. 
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(b) Cuando el ATP se hidroliza, se libera energia. 
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FIGURA 9.1 El adenosin trifosfato (ATP) tiene mucha 
energia potencial. (a) El ATP tiene mucha energia potencial, en 
parte porque cuatro cargas negativas estan agrupadas en sus 
tres grupos fosfato. Las cargas negativas se repelen unas a otras, 
aumentando la energia potencial de los electrones. (b) Cuando 
el ATP se hidroliza a ADP y fosfato inorganico tiene lugar un 
gran cambio de energia libre. 
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Ademas, las cargas negativas del ADP y Pj se estabilizan 
mucho mas eficazmente mediante interacciones con las cargas 
positivas parciales de las moleculas de agua circundantes que 
con las cargas del ATP. 

Si la reaccion esquematizada en la Figura 9.1b ocurriera en 
un tubo de ensayo, la energfa liberada se perderfa en forma de 
calor. Pero las celulas no pierden esas 7,3 kcal/mol en calor. 
En cambio, las utilizan para hacer que se produzcan reaccio- 
nes. Mas concretamente, empiezan a suceder cosas cuando el 
ATP se hidroliza y se transfiere un grupo fosfato a una protef- 
na. La adicion de un grupo fosfato a un sustrato se llama fos- 
forilacion. La fosforilacion de protemas es exergonica porque 
los electrones del ADP y el grupo fosfato tienen mucha menos 
energfa potencial de la que tenfan en el ATP. 

Cuando la fosforilacion anade una carga negativa a una 
protema, los electrones de la protema cambian de configura- 
tion en respuesta. La forma global de la molecula, o confor- 
mation, tambien suele alterarse (Figura 9.2). Parte de la pro- 
tema se mueve. El movimiento de la protema (en respuesta a 
la fosforilacion o tras unirse a una molecula completa de ATP) 
transporta materiales dentro de las celulas, mueve cilios y fla- 
gelos, y bombea iones a traves de las membranas. Tambien es 
el responsable de impulsar las reacciones endergonicas nece- 
sarias para la vida. 




La fosforilacion 
provoca un cambio 
de forma (incluso 
un cambio pequeno 
puede alterar 
la actividad 
de la proteina) 

Forma 
activa 

Forma 
inactiva 



FIGURA 9.2 La fosforilacion cambia la forma y la actividad de 
las protemas. Cuando las protemas se fosforilan o se les une una 
molecula de ATP, suelen cambiar de forma de tal modo que su 
actividad se altera. Los cambios de forma pueden parecer 
mmimos, pero a escala atomica, en la que suceden las reacciones, 
son enormes. La figura muestra una enzima llamada MAP cinasa. 
Observa que dos grupos fosfato (en amarillo) activan esta 
molecula. 



£C6mo impulsa el ATP las reacciones 
endergonicas? 

En el tiempo que tardas en leer esta frase, en tus celulas ha- 
bran ocurrido millones de reacciones endergonicas. Esta acti- 
vidad qufmica es posible porque moleculas completas de ATP 
o grupos fosfato del ATP se anaden a moleculas reactantes o 
enzimas. Para ver como funciona este proceso, considera una 
reaccion endergonica entre un compuesto A y un compuesto 
B que resulta en un producto AB necesario para tus celulas. 
Esta reaccion solo puede suceder cuando el ATP reacciona con 
el sustrato para producir una molecula fosforilada y ADP. Si el 
reactante fosforilado es el compuesto B, se llama entonces sus- 
trato activado. Los sustratos activados contienen un grupo 
fosfato y tienen mucha energfa libre, la suficiente para que la 
reaccion entre el compuesto A y la forma activada del com- 
puesto B sea exergonica. A continuacion, los dos compuestos 
siguen reaccionando y forman la molecula producto AB. 

En algunos casos, la enzima que cataliza la reaccion es la 
fosforilada, en vez de un reactante. O Cuando un sustrato o 
una enzima es fosforilada, se dice que la reaccion de fosforila- 
cion exergonica se acopla a una reaccion endergonica. En las 
celulas, las reacciones endergonicas se convierten en exergoni- 
cas cuando los sustratos o las enzimas implicadas son fosfori- 
ladas. 

La Figura 9.3 muestra un grafico del funcionamiento del 
acoplamiento energetico entre una reaccion exergonica y otra 
endergonica. Para empezar a leer este grafico, observa que la 
reaccion entre A y B es endergonica: AG es positive Pero 
cuando ocurre la reaccion exergonica de la que resulta que un 
grupo fosfato abandona el ATP y se une a B, la energfa libre de 
los reactantes A y B es ahora la suficiente para hacer que la 
reaccion que forma AB sea exergonica. Esto es lo que hace el 
acoplamiento entre fosforilacion y reacciones endergonicas. 

O Si entiendes los principios del acoplamiento energetico, 
considera la siguiente reaccion endergonica: ribulosa + C0 2 — > 
2 glicerato. Deberfas ser capaz de: 

(1) Dibujar una enzima y anadir ribulosa y C0 2 cerca (no te 
preocupes por como es realmente la ribulosa). Explica por 
que la reaccion no puede ocurrir. 

(2) Muestra dos ATP anadiendo dos grupos fosfato a la ribu- 
losa. Explica por que la molecula resultante, llamada ribu- 
losa bifosfato, se denomina sustrato activado. Dibuja el 
sustrato activado y el C0 2 uniendose a la enzima. 

(3) A continuacion dibuja el resultado de la reaccion: dos mo- 
leculas de glicerato, cada una con un grupo fosfato unido, 
saliendo de la enzima. Resume como tuvo lugar el acopla- 
miento de una reaccion exergonica y una endergonica. 

Es dificil sobrestimar la importancia del acoplamiento 
energetico. Sin el, la vida es imposible. Si te quedaras sin ATP, 
ya no se pueden fosforilar las enzimas ni los reactantes. Si esto 
sucediera, morirfas en cuestion de minutos. El acoplamiento 
energetico que se esta produciendo ahora mismo en tus celu- 
las te mantiene vivo. 

Ahora la cuestion es que si se libera una gran cantidad de 
energfa cuando el ATP pierde un grupo fosfato y una protema 
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Para sintetizar AB y 
se necesita energia 



Reactantes Progreso de la reaccion Productos 

FIGURA 9.3 Las reacciones de fosforilacion exergonicas se acoplan a reacciones 
endergonicas. En las celulas, las reacciones endergonicas tienen lugar si un reactante 
(o una enzima) se fosforila (adicion de un grupo fosfato del ATP). El reactante fosforilado tiene 
la suficiente energia libre como para que la reaccion subsiguiente sea exergonica. 



se fosforila, entonces debe ser necesaria una gran cantidad de 
energia para sintetizar ATP a partir de ADP, mediante la adi- 
cion de Pj. Pero, <;de donde viene esta energia? La respuesta es 
de las reacciones redox. 

iQue es una reaccion redox? 

Las reacciones de oxidacion-reduccion, o reacciones redox, 

son un tipo de reacciones qmmicas que suponen la perdida o 
ganancia de uno o mas electrones. Muchas reacciones, como 
las reacciones acido-base explicadas en el Capftulo 2, no im- 
plican la perdida o ganancia de electrones. Sin embargo, las 
reacciones redox son fundamentals en biologfa porque son 
las que producen ATP. 

En una reaccion redox, se dice que el atomo que pierde 
uno o mas electrones se oxida, y el que gana uno o mas elec- 



trones, se reduce. Para recordar mejor este punto, los qufmi- 
cos usan la regla mnemotecnica «OEP-REG»: oxidacion es 
perdida, reduccion es ganancia. Las oxidaciones siempre 
estan acopladas a una reduccion; si un atomo pierde un elec- 
tron, otro tiene que ganarlo. Dicho de otro modo, un reac- 
tante que actua como donante de electrones siempre se em- 
pareja con un reactante que actua como receptor de 
electrones. 

No obstante, la ganancia o la perdida de un electron puede 
ser relativa. Durante una reaccion redox, los electrones pue- 
den ser transferidos por completo de un atomo a otro, o 
pueden simplemente cambiar de posicion en enlaces covalen- 
tes. Por ejemplo, considera la reaccion global de la fotosmte- 
sis mostrada en la Figura 9.4. Las plantas toman dioxido de 
carbono (C0 2 ) y agua (H 2 0); y con la ayuda de la luz solar, 
sintetizan hidratos de carbono [en este ejemplo, el azucar glu- 
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FIGURA 9.4 Las reacciones redox suponen la ganancia o perdida de uno o mas electrones. 

Este diagrama muestra como cambia la posicion de los electrones en la reaccion global de la 
fotosmtesis. Durante la fotosmtesis, los atomos de carbono del C0 2 se reducen para formar glucosa 
y otros azucares. El proceso es endergonico y requiere un aporte de energia. La glucosa tiene mucha 
mas energia potencial que el dioxido de carbono. 

O EJERCICIO Dibuja el resto de la estructura de la glucosa (los cuatro grupos CH 2 0,con el ultimo 
carbono unido tambien a un H) y anade la posicion de los electrones. Rodea y senala un atomo que 
se ha reducido (ha «ganado» electrones) y un atomo que se ha oxidado (ha «perdido» electrones). 
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cosa (C 6 H 12 0 6 )] y liberan oxfgeno molecular (0 2 ) y agua. Los 
puntos naranja de la ilustracion representan las posiciones de 
los electrones que participan en los enlaces covalentes. Ahora 
compara la posicion de los electrones en el primer reactante, 
el dioxido de carbono, con la posicion en el primer producto, 
la glucosa. Observa que muchos de los electrones se han acer- 
cado al nucleo de carbono de la glucosa. Esto significa que el 
carbono ha sido reducido. Ha «ganado» electrones. El cambio 
ocurrio porque los atomos de carbono y oxfgeno del C0 2 no 
comparten los electrones equitativamente, mientras que los ato- 
mos de carbono e hidrogeno de glucosa si lo hacen. En el C0 2 , 
la gran electronegatividad de los atomos de oxfgeno ha empu- 
jado a los electrones lejos del atomo de carbono. Ahora com- 
para la posicion de los electrones en las moleculas de agua re- 
actantes con su posicion en las moleculas de 0 2 del producto. 
En el 0 2 , los electrones estan mas lejos del nucleo de oxfgeno 
de lo que lo estaban en las moleculas de agua, lo que significa 
que los atomos de oxfgeno se han oxidado. El oxfgeno ha «per- 
dido» electrones. En la reaccion total de la fotosfntesis, los ato- 
mos de carbono se reducen y los de oxfgeno se oxidan. 

Estos cambios de posicion de los electrones hacen variar la 
cantidad de energfa qufmica de reactantes y productos. 
Cuando se produce la fotosfntesis, los electrones son atrafdos 
con mucha menos fuerza en los productos que en los reactan- 
tes. Esto significa que su energfa potencial ha aumentado. La 
entropfa de los productos tambien es mucho menor que la de 
los reactantes. Como resultado, la reaccion es endergonica. 
Solo puede suceder con el aporte de energfa de la luz solar. 

Otras formas de entender las reacciones redox Las 

reacciones redox son absolutamente cruciales para la vida, asf 
que es fundamental entender bien la qufmica redox. Para que 
entiendas mejor como funcionan estas reacciones, aquf estan 
otras descripciones de la dinamica redox: 

• Los electrones y enlaces que participan en las reacciones 
redox se pueden asemejar a un balancfn. En esta analogfa, 
un par de electrones compartido por igual entre dos atomos 
es como un balancfn equilibrado en su punto de apoyo. 



Como este estado es inherentemente inestable, tiene mucha 
energfa potencial. Los electrones implicados en un enlace 
covalente entre carbono e hidrogeno se corresponden con 
esta situacion: son compartidos por igual, porque el car- 
bono y el hidrogeno tienen la misma electronegatividad. 
Ahora imagina que se produce una reaccion redox, y los 
electrones se transfieren a un atomo mas electronegativo 
como el oxfgeno. En este caso, el enlace es como un balan- 
cfn con un extremo en el suelo. 



En este estado, el sube y baja permanece estable, lo que sig- 
nifica que tiene mucha menos energfa potencial. Esto es lo 
que sucede en las reacciones redox cuando los electro- 
nes que participaban inicialmente en enlaces covalentes 



entre hidrogeno y carbono pasan a formar parte de enlaces 
entre carbono y oxfgeno. En una reaccion como esta, la di- 
ferencia de energfa potencial entre los dos estados se libera 
en forma de calor o se transfiere a otro atomo. 

Durante las reacciones redox que ocurren en las celulas, los 
electrones (e~) a menudo se transfieren de un atomo de una 
molecula a un atomo de una molecula distinta. Cuando 
esto ocurre, el electron suele estar acompanado de H + . La 
transferencia del proton no es una reaccion de reduccion, 
pero el resultado es que la molecula que contiene el atomo 
reducido gana un atomo de hidrogeno (H). Estas molecu- 
las tienden a tener mucha energfa potencial, porque los 
electrones de los enlaces C-H estan relativamente lejos de 
las cargas positivas del nucleo. Esta observation puede re- 
sultar familiar, de la introduction a los hidratos de carbono 
del Capftulo 5. Las moleculas que tienen un gran numero 
de enlaces C-H, como los hidratos de carbono y las grasas, 
almacenan mucha energfa potencial. 

Por el contrario, las moleculas oxidadas en las celulas 
suelen perder un proton junto con el electron. En vez de 
tener muchos enlaces C-H, las moleculas oxidadas suelen 
tener muchos enlaces C-O. Esas moleculas tambien tienen 
menos energfa potencial. Para entender por que, recuerda 
que los atomos de oxfgeno son extremadamente electronega- 
tivos. Puesto que los atomos de oxfgeno atraen los electro- 
nes con mucha fuerza, los electrones que participan en enla- 
ces con atomos de oxfgeno tienen poca energfa potencial. 

En muchas reacciones redox en biologfa, saber donde han 
tenido lugar oxidaciones y reducciones significa seguir los ato- 
mos de hidrogeno. En muchos sistemas biologicos, reduccion 
significa «anadir H» y oxidacion quiere decir «eliminar H». 

iQue sucede cuando se oxida la glucosa? Para com- 
probar si has entendido las reacciones redox, considera lo que 
sucede cuando la glucosa sufre la reaccion de oxidacion in- 
controlada llamada combustion: 

C 6 H 12 0 6 + 6 0 2 — » 6 C0 2 + 6 H 2 0 + energfa 

La fotograffa de la primera pagina del capftulo muestra 
esta reaccion, y la Figura 9.5 ofrece un esquema de su funcio- 
namiento. Q Si entiendes los principios fundamentales de la 
oxidation-reduction, deberfas ser capaz de anadir las posicio- 
nes de los electrones en cada enlace de la Figura 9.5 y respon- 
der a las siguientes preguntas: 

1. Los atomos de carbono de la glucosa, <;se oxidan o se redu- 
cen? 

2. Los atomos de oxfgeno de la molecula de oxfgeno (0 2 ), <;se 
oxidan o se reducen? 

3. La glucosa es la molecula que actua como donante de elec- 
trones en esta reaccion. ^Que molecula actua como recep- 
tor de electrones? 

4. ,;Cuales tienen mas energfa potencial, los reactantes o los 
productos? Acorde con tu respuesta, anade «Energfa» al 
lado apropiado de la ecuacion, despues anade un rotulo de 
« Aporte de energfa » o «Liberaci6n de energfa ». 
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FIGURA 9.5 Transferencia de electrones durante la oxidacion de la glucosa. 

O EJERCICIO Dibuja los electrones de cada enlace; a continuacion utiliza estos datos para explicar 
por que la reaccion es exergonica. (Compruebalo con los electrones dibujados en la Figura 9.4). 



En la combustion de la glucosa, el cambio de energia poten- 
cial se transforma en energia cinetica en forma de calor. En 
concreto, se liberan un total de 686 kcal de calor cuando se 
oxida un mol de este azucar. 

No obstante, la glucosa no arde en las celulas. En cambio, 
la glucosa se oxida en las celulas mediante una larga serie de 
reacciones redox estrechamente controladas. Estas reacciones 
estan sucediendo ahora mismo en tus celulas, millones de veces 
por minuto. En vez de descomponerse como calor, buena parte 
de la energia liberada por la reduccion de energia potencial se 
esta usando para producir el ATP que necesitas para leer, pen- 
sar, moverte y continuar vivo. En las celulas, el cambio de 
energia libre que tiene lugar durante la oxidacion de la glucosa 
se utiliza para sintetizar ATP a partir de ADP y Pj. 

9.2 Revision de la respiracion celular 

Lo primero que hay que apreciar con respecto al procesa- 
miento de la glucosa y la produccion de ATP en las celulas es 
lo dinamico que es. En general, una celula solo contiene el 
ATP necesario para durar de 30 segundos a unos pocos minu- 
tos. Como muchos otros procesos celulares, la produccion y 
el uso del ATP son rapidos. 

Un segundo punto que se debe tener en cuenta es de donde 
procede la glucosa. La mayor parte de la glucosa es producida 
por las plantas y otras especies fotosinteticas, que usan la 
energia de la luz solar para reducir el dioxido de carbono 
(C0 2 ) a glucosa y otros hidratos de carbono. Cuando las espe- 
cies fotosinteticas se descomponen o se ingieren, proporcionan 
glucosa a los animales, a los hongos, y a muchas bacterias y ar- 
queas. Todos los organismos utilizan la glucosa como pilar ba- 
sico en la sfntesis de grasas, hidratos de carbono como el almi- 
don y el glucogeno, y otros compuestos que almacenan 
energia. La energia qufmica almacenada en las grasas e hidra- 
tos de carbono funciona como una cuenta de ahorro. El ATP, 
en cambio, es como el dinero en metalico. Para fabricar ATP y 
conseguir dinero, los hidratos de carbono deben convertirse 
primero en glucosa (Figura 9.6). Cuando una celula necesita 
energia, se utiliza glucosa para producir ATP mediante los 
procesos llamados respiracion celular y fermentacion. 

El Capftulo 10 se centra en como las plantas y otros orga- 
nismos fotosinteticos producen glucosa a partir de dioxido de 
carbono, agua y luz solar. Este capftulo trata de la respiracion 
celular y la fermentacion. Parte de la qufmica implicada en el 




Respiracion Fermentacion 

Glucosa + 0 2 + ADP + P; Glucosa + ADP + P; 

/ \ 

C0 2 + H 2 0 + ATP Pequenas moleculas organicas + ATP 

FIGURA 9.6 La glucosa es el centro del procesamiento 
energetico de las celulas. La glucosa es el producto final de la 
fotosintesis. Plantas y animales almacenan glucosa y la oxidan para 
conseguir energia quimica en forma de ATP. 

O EJERCICIO El C0 2 producido por la respiracion celular es 
utilizado por las plantas en la fotosintesis. El 0 2 producido por la 
fotosintesis es utilizado durante la respiracion celular. Anade flechas 
a este diagrama para senalar estas relaciones. 
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procesamiento de la glucosa en realidad es anterior a la evolu- 
tion de la fotosfntesis. Ciertamente, es muy probable que las 
reacciones analizadas al inicio de este capftulo ya estuvieran 
ocurriendo cuando la primera celula cobro vida. Los ances- 
tros de algunas de las enzimas mencionadas en este capftulo 
datan de hace unos 3.500 millones de anos. 

<:C6mo ocurre la oxidation de la glucosa de tal modo que 
logre la production del ATP? O En muchos organismos, la 
respiration celular es un proceso de cuatro pasos: (1) la glu- 
cosa se descompone en un compuesto de tres carbonos 11a- 
mado piruvato; (2) el piruvato se procesa para formar un 
compuesto llamado acetil-CoA; (3) el acetil-CoA se oxida a 
C0 2 ; y (4) los compuestos reducidos en los tres primeros 
pasos se oxidan en reacciones que conducen a la production 
de ATP. Revisemos como funcionan estos pasos, para despues 
analizarlos con mas detalle en las Secciones 9.3 a 9.6. 

Procesamiento de la glucosa: glucolisis 

Una enorme diversidad de organismos utiliza el monosacarido 
glucosa como principal combustible. En practicamente todas las 
especies estudiadas hasta ahora, el primer paso de la oxidation 
de la glucosa es una secuencia de diez reacciones qufmicas llama- 
das conjuntamente glucolisis (literalmente, «destruccion del 
azucar»). Estas reacciones tienen lugar en el citosol celular. Du- 
rante la glucolisis, una molecula de glucosa, azucar de seis car- 
bonos, se descompone en dos moleculas de piruvato, un com- 
puesto de tres carbonos. Parte de la energfa potential liberada 
por esta secuencia de reacciones se utiliza para fosforilar mole- 
culas de ADP, formando asf ATP. Ademas, una de las reacciones 
de la secuencia reduce una molecula llamada nicotinamida ade- 
nina dinucleotido, simbolizada por NAD + . Como muestra la Fi- 
gura 9.7, la adicion de dos electrones y un proton al NAD + pro- 
duce NADH. Pronto veremos que el NADH cede electrones a 
otras moleculas con facilidad. Por eso se le llama transportador 
de electrones y se dice que tiene «potencia reductora». 

La Figura 9.8a resume los resultados de las reacciones de la 
glucolisis. Observa que entra glucosa y que salen ATP, NADH 
y piruvato. 

Procesamiento del piruvato 

iQue sucede con el piruvato producido por la glucolisis? Si un 
receptor de electrones como el oxfgeno esta presente en la ce- 
lula, el piruvato se somete a una serie de reacciones que resul- 
tan en la molecula-producto de acetil-CoA. Estas reacciones 
redox tienen dos resultados: (1) se sintetiza otra molecula de 
NADH y (2) uno de los tres atomos de carbono del piruvato 
se oxida a dioxido de carbono. Esta molecula de C0 2 contri- 
buye al dioxido de carbono expulsado en cada respiration. 

En los eucariotas, el procesamiento del piruvato se produce 
en la matriz de las mitocondrias. Durante este paso del pro- 
ceso de oxidation de la glucosa, entra piruvato y salen 
NADH, C0 2 y acetil-CoA (Figura 9.8b). 

Ciclo de Krebs 

El acetil-CoA producido por el procesamiento del piruvato 
participa en una secuencia crucial de reacciones llamada ciclo 



de Krebs. En las celulas eucariotas, las enzimas del ciclo de 
Krebs estan situadas dentro de las mitocondrias. Algunas 
de esas enzimas estan en la matriz interna de la organela, 
mientras que otras estan asociadas a la superficie de la mem- 
brana interna de la mitocondria. 

Durante el ciclo de Krebs, cada molecula de acetil-CoA se 
oxida en dos moleculas de dioxido de carbono. Parte de la 
energfa potential liberada por estas reacciones se utiliza para 
(1) reducir el NAD + a NADH; (2) reducir otro transportador 
de electrones, llamado flavin adenina dinucleotido (FAD), a 
FADH 2 ; y (3) fosforilar el ADP, para formar ATP (Figura 9.8c). 
En esta secuencia de reacciones entra acetil-CoA y salen dio- 
xido de carbono, NADH, FADH 2 y ATP. 

Al completarse el ciclo de Krebs, la glucosa se ha oxidado 
por completo a C0 2 . No obstante, esta observation suscita 
varias preguntas. De acuerdo con la reaction global de la oxi- 
dation de la glucosa (C 6 H 12 0 6 + 6 0 2 — > 6 C0 2 + 6 H 2 0 + 
energfa), el oxfgeno molecular (0 2 ) es un reactante. <;D6nde 
interviene el oxfgeno? <|Y que les sucede a todos los electrones 
transferidos desde la glucosa al NADH y al FADH 2 ? 

Transporte de electrones 

En las celulas, la alta energfa potential de los electrones trans- 
portados por el NADH y el FADH 2 «desciende» gradual- 
mente gracias a moleculas que participan en una serie de reac- 
ciones redox. Dicho de otro modo, la energfa potencial de los 
electrones disminuye gradualmente mediante una serie de re- 
acciones paso a paso. Las protefnas que participan en las 
reacciones redox forman lo que se conoce como cadena de 
transporte de electrones (ETC). A medida que los electrones 
pasan por la cadena de transporte, su energfa potencial dismi- 
nuye gradualmente. En los eucariotas, los componentes de la 
ETC estan situados en la membrana interna de las mitocon- 
drias; en bacterias y arqueas se encuentran en la membrana 
plasmatica. 

La transferencia de un electron a cada molecula de la ca- 
dena de transporte de electrones cambia la forma y la activi- 
dad de la molecula. En varios casos, la molecula que recibe el 
electron responde cambiando de forma de tal manera que 
transfiere un proton a traves de la membrana interna de la mi- 
tocondria. Esto es crucial. En efecto, el movimiento de electro- 
nes a traves de la cadena resulta en el bombeo de protones 
fuera de la membrana. Es un poco como utilizar electricidad 
para bombear agua a un deposito situado por encima de una 
noria. La concentration de protones resultante provoca un 
gran gradiente electroqufmico en la membrana mitocondrial. 
El gradiente conduce los protones a traves de una protefna de 
la membrana llamada ATP sintasa. En los eucariotas, la ATP 
sintasa esta situada en la membrana interna de las mitocon- 
drias. La fuerza generada por el flujo de protones a traves de 
la ATP sintasa hace que parte de la protefna gire. Este cambio 
de forma provoca la fosforilacion del ADP. Asf pues, la se- 
cuencia de reacciones redox en la cadena de transporte de 
electrones resulta indirectamente en la production de ATP (Fi- 
gura 9.8d). 

En resumen: una serie de reacciones de oxidation-reduc- 
tion permiten a las protefnas de la cadena de transporte de 
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NAD + NADH 

(transportador de electrones) 




FIGURA 9.7 NAD + y NADH y sus formas oxidada y reducida. El NADH es la forma reducida del NAD + . 

O PREGUNTA Compara la estructura del NAD + con la estructura del ATP en la Figura 9.1 . iQue partes de las dos 
moleculas son identicas? 
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FIGURA 9.8 Repaso de la oxidacion de la glucosa. Las celulas producen ATP a partir de la glucosa mediante una serie 
de procesos: (a) glucolisis, (b) procesamiento del piruvato; (c) ciclo de Krebs y (d) transporte de electrones combinado con 
fosforilacion oxidativa.Cada componente produce al menos algun ATP o NADH.Como los cuatro componentes estan 
conectados, la oxidacion de la glucosa es una via metabolica integrada. La glucolisis, el procesamiento del piruvato y el 
ciclo de Krebs completan la oxidacion de la glucosa. A continuacion, el NADH y FADH 2 que producen se emplean en la 
cadena de transporte de electrones. 

O EJERCICIO Rellena la parte inferior de la tabla. 
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electrones bombear protones a traves de la membrana interna 
de las mitocondrias. Cuando los protones vuelven a fluir por 
la membrana a traves de la ATP sintasa, se sintetiza ATP a 
partir de ADP. El ADP entra en las mitocondrias por un gra- 
diente de concentration; el ATP sale por un gradiente de con- 
centration. 

Al principio, a la mayorfa de las personas (jtu incluido!) les 
cuesta entender como funciona la cadena de transporte de 
electrones. Para asegurarte de que entiendes lo que sucede, 
piensa en esta analogfa: las protefnas de la cadena de trans- 
porte de electrones son como una bomba electrica, pues utili- 
zan un flujo de electrones para bombear el agua hacia un de- 
posito situado por encima de una noria (Figura 9.9), que a su 
vez gira y hace girar una piedra de molino que muele harina. 
O Deberfas ser capaz de identificar que partes de esta analo- 
gfa se corresponden con la cadena de transporte de electrones, 
la produccion de ATP, el bombeo de protones, la ATP sintasa 
y el gradiente de protones. 

Una vez que los electrones donados por el NADH y el 
FADH 2 han pasado por la cadena de transporte de electrones, 
se transfieren a un receptor final de electrones, que en muchos 
organismos es el oxigeno. La transferencia de estos electrones 
al oxigeno, junto con los protones, resulta en la formation de 
agua como producto final. Ahora se completan las cuatro mo- 
leculas de la reaction general de oxidacion de la glucosa: glu- 
cosa, oxigeno, dioxido de carbono y agua. La energfa qufmica 
se ha transferido de la glucosa al ATP, mediante el NADH y el 




FIGURA 9.9 Una analogfa de la fosforilacion oxidativa. 

O PREGUNTA <?Que partes del diagrama representan reacciones 
endergonicas? £Que partes representan reacciones exergonicas? 

O EJERCICIO Una vez que sepas que componentes de este dibujo 
se corresponden con la ETC, los protones, el gradiente de protones, 
y la ATP sintasa, dibuja la membrana interna mitocondrial donde 
pienses que corresponde. 



FADH 2 . Estas reacciones te estan manteniendo vivo ahora 
mismo. 

La mayor parte de la produccion de ATP en las celulas resulta 
de las reacciones en la cadena de transporte de electrones. Asf 
pues, la glucolisis y el ciclo de Krebs se pueden considerar meca- 
nismos para quitarle electrones a la glucosa y darselos a la ca- 
dena de transporte de electrones. O Los biologos utilizan el ter- 
mino respiracion celular para referirse a todos los procesos de 
produccion de ATP que impliquen todos los elementos siguien- 
tes: un compuesto que actue como donante de electrones, una 
cadena de transporte de electrones y un receptor de electrones. 

Metodos de produccion del ATP 

El combustible de las fosforilaciones catalizadas por la ATP 
sintasa es el flujo de protones. El gradiente que conduce esos 
protones esta determinado por una cadena de transporte de 
electrones que utiliza una molecula con poca energfa libre (ha- 
bitualmente el oxigeno) como receptor de electrones final. 
Como esta forma de produccion de ATP une la fosforilacion 
del ADP con la oxidacion del NADH y el FADH 2 , se llama 
fosforilacion oxidativa. 

Durante la glucolisis y el ciclo de Krebs, sin embargo, el ATP 
se produce por reacciones de fosforilacion catalizadas por enzi- 
mas. Estas reacciones se llaman fosforilacion a nivel de sus- 
trato. En la fosforilacion a nivel de sustrato, una enzima cata- 
liza la transferencia de un grupo fosfato desde una sustancia 
fosforilada al ADP, que resulta en la produccion de ATP (Figura 
9.10). La diferencia crucial aquf es que la energfa para producir 
el ATP proviene de la sustancia fosforilada, no del gradiente de 
protones, como sucede en la fosforilacion oxidativa. 

En muchos organismos, la respiracion celular comienza con 
la oxidacion de la glucosa y termina con un flujo de electrones 
a traves una cadena de transporte de electrones hasta un recep- 
tor final de electrones. El proceso empieza con la glucolisis y el 
ciclo de Krebs, que oxidan la glucosa a C0 2 . Como muestra la 
Figura 9.11, estas reacciones producen cambios espectaculares 
de la energfa libre. Ten en cuenta que, comparada con los 
demas compuestos de la glucolisis y el ciclo de Krebs, la glu- 
cosa tiene mucha energfa libre y poca entropfa. Durante la glu- 
colisis y el ciclo de Krebs, la energfa libre de cada compuesto 
va reduciendose a medida que avanzan las reacciones, unas 
veces poco a poco y otras en grandes pasos. Las pequenas 




FIGURA 9.1 0 En la fosforilacion a nivel de sustrato participan 
una enzima y un sustrato fosforilado. La fosforilacion a nivel de 
sustrato tiene lugar cuando una enzima cataliza la transferencia de 
un grupo fosfato desde un sustrato fosforilado al ADRformando ATP. 
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FIGURA 9.1 1 Cambios en la energia libre durante la oxidacion 
de la glucosa. Grafico de los cambios en la energia libre durante la 
glucolisis y el ciclo de Krebs. Las reducciones de energia libre se 
asocian con la produccion de ATP, NADH y FADH 2 . El oxalacetato es 
el producto final del ciclo de Krebs. 

O PREGUNTA ^Que se asocia a cambios mayores en la energia 
libre, la produccion de ATP o la produccion de NADH y FADH 2 ? £En 
que partes de la celula tienen lugar la glucolisis, el procesamiento 
del piruvato y el ciclo de Krebs? 

disminuciones de energia libre estan acopladas a la produccion 
de ATP; las grandes se asocian a la smtesis de NADH y 
FADH 2 . De hecho, entonces, la energia libre presente en la glu- 
cosa se transfiere a ATP, NADH y FADH 2 . En la tercera y ul- 
tima fase de la respiracion celular, NADH y FADH 2 llevan esos 
electrones a la cadena de transporte de electrones. 

No obstante, si la molecula que funciona como receptor 
final de electrones no esta disponible, entonces no puede 
haber respiracion celular. En este caso, otras reacciones alter- 
nativas, llamadas reacciones de fermentacion, toman el 
mando (Figura 9.12). En los eucariotas, por ejemplo, la fer- 



mentacion ocurre cuando falta oxigeno. Como veremos en la 
Seccion 9.5, la fermentacion consiste en reacciones que per- 
miten que la glucolisis continue incluso aunque no se ex- 
traiga piruvato para procesarse a acetil-CoA. De las vfas de 
fermentacion presentes en varias especies de eucariotas se 
obtienen subproductos como el etanol (el componente activo 
de las bebidas alcoholicas) y el acido lactico. En bacterias y 
arqueas son posibles otras vfas de fermentacion y otros pro- 
ductos. 

Esta revision de la respiracion celular simplemente intenta 
introducir el proceso responsable de la mayor parte de la pro- 
duccion de ATP en las celulas. Ahora tenemos que explorar la 
glucolisis, el procesamiento del piruvato, el ciclo de Krebs y la 
cadena de transporte de electrones con mas detalle. Analice- 
mos detenidamente cada proceso. 

Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... o 

• La oxidacion de la glucosa empieza con la glucolisis y 
continua con el procesamiento del piruvato y el ciclo de 
Krebs. Los productos de estos procesos incluyen C0 2 ,ATP 
y los transportadores de electrones NADH y FADH 2 . 

• El NADH y el FADH 2 donan electrones a una cadena de 
transporte de electrones, que bombea protones para crear 
un gradiente de protones. El oxigeno, u otro compuesto con 
baja energia libre, sirve de receptor final de electrones. 

• Los protones que se difunden gracias al gradiente 
establecido por la cadena de transporte de electrones 
permiten que la ATP sintasa produzca ATP. 

Deben'as ser capaz de... O 

Explicar en que se diferencian la fosforilacion oxidativa 
y la fosforilacion a nivel de sustrato en lo que respecta a: 

1 ) La naturaleza de la enzima o mecanismo fisico implicado. 

2) Si ocurren durante el procesamiento de la glucosa. 

3) La fuente de energia necesaria para realizar la reaccion 
endergonica que forma ATP. 
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FIGURA 9.1 2 La respiracion celular y la fermentacion son vfas alternativas para producir energia. Cuando en una 
celula esta presente el oxigeno o bien otro receptor de electrones usado por la ETC, el piruvato producido por la glucolisis 
entra en el ciclo de Krebs y el sistema de transporte de electrones esta activo. Pero si no hay ningun receptor de electrones 
para mantener la ETCfuncionando,el piruvato sufre unas reacciones conocidas como fermentacion. 
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93 Glucolisis 



La glucolisis es quiza la mas importante de todas las vias me- 
tabolicas, pero se descubrio por casualidad. A finales de la de- 
cada de 1890, Hans y Edward Buchner estaban investigando 
tecnicas para manufacturar extractos de levadura de panade- 
ria con fines comerciales o medicinales. (Todavfa se anaden 
extractos de levadura a algunos alimentos como potenciado- 
res del sabor o suplementos nutricionales). En un grupo de ex- 
perimentos, los Buchner anadieron sacarosa, o azucar de 
mesa, a sus extractos. La sacarosa es un disacarido compuesto 
por glucosa unida a fructosa, otro azucar de seis carbonos. En 
ese momento, la sacarosa se utilizaba habitualmente como 
conservante (sustancia usada para impedir que la comida se 
estropee). Pero los Buchner descubrieron que en vez de con- 
servar los extractos de levadura, la sacarosa se descompoma 
rapidamente y fermentaba, apareciendo alcohol como subpro- 
ducto. Este fue un hallazgo crucial porque mostro que la fer- 
mentacion y otras formas de metabolismo celular podian ser 
estudiadas in vitro (fuera del organismo). Hasta entonces, los 
investigadores creian que el metabolismo solo podia tener 
lugar en organismos intactos. 

Los Buchner y otros investigadores siguieron con esta ob- 
servacion intentando determinar como se procesaba el azucar. 
Una importante observation temprana fue que las reacciones 
podian continuar durante mucho mas tiempo del habitual si 
se anadia fosfato inorganico a la mezcla. Este hallazgo supo- 
ma que algunos de los compuestos implicados se estaban fos- 
forilando. Poco despues se aislo una molecula llamada fruc- 



tosa bifosfato. (El prefijo hi- significa que dos grupos fosfato 
estan unidos a la molecula de fructosa en distintos lugares). 
Trabajos posteriores mostraron que, excepto dos, todos los 
compuestos implicados en la glucolisis (las moleculas inicial y 
final: glucosa y piruvato) estan fosforilados. 

Un tercer descubrimiento principal salio a la luz en 1905, 
cuando los investigadores descubrieron que el procesamiento 
del azucar por parte de los extractos de levadura se detema al 
hervir la mezcla de reaccion. Como se sabfa que las enzimas se 
inactivan con el calor, este descubrimiento indicaba que habia 
enzimas implicadas al menos en algunas de las fases del pro- 
ceso. Anos despues, los investigadores descubrieron que cada 
paso de la glucolisis esta catalizado por una enzima distinta. 

Durante los 35 anos siguientes, varios investigadores fue- 
ron descubriendo poco a poco todas las reacciones y enzimas 
implicadas en la glucolisis. Puesto que Gustav Embden y Otto 
Meyerhof identificaron muchos de los pasos de la glucolisis, 
este proceso tambien se conoce como la via de Embden-Me- 
yerhof. 

Analisis detallado de las reacciones glucoliticas 

Rompiendo celulas, separando los componentes celulares me- 
diante centrifugacion diferencial (descrita en el Capitulo 7) y 
probando que componentes podian realizar la glucolisis, los 
biologos descubrieron algo interesante: las diez reacciones su- 
ceden en el citosol. La Figura 9.13 detalla las diez reacciones 
de la glucolisis. Hay tres puntos importantes que se deben des- 
tacar acerca de la secuencia de reacciones: 
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FIGURA 9.1 3 Glucolisis. La glucosa se oxida a piruvato mediante esta secuencia de 
diez reacciones. Cada reaccion es catalizada por una enzima diferente. Los productos 
son dos ATP netos (se producen cuatro ATP, pero dos se gastan), dos moleculas de 
NADH y dos moleculas de piruvato. 

O EJERCICIO Unas enzimas llamadas cinasas catalizan la adicion de un grupo 
fosfato a un sustrato.Rodea las reacciones catalizadas por una cinasa. 
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1. Al contrario de lo que esperaba la mayorfa de los investi- 
gadores, la glucolisis empieza utilizando ATP, no produ- 
ciendolo. En el paso inicial, la glucosa se fosforila para for- 
mar glucosa-6-fosfato. Despues de que una enzima 
transforme esta molecula en fructosa-6-fosfato en el se- 
gundo paso, el tercer paso de la secuencia es la adicion de 
un segundo grupo fosfato, formando la fructosa-l,6-bifos- 
fato observada por los primeros investigadores. Asi pues, 
se gastan dos moleculas de ATP antes de que la glucolisis 
produzca ATP. 

2. Una vez completada esta fase de inversion energetica de la 
glucolisis, las siguientes reacciones representan una fase de 
recompensa energetica. La sexta reaccion de la secuencia 
resulta en la reduccion de dos moleculas de NAD + ; la sep- 
tima produce dos moleculas de ATP y anula la «deuda» 
energetica de las dos moleculas de ATP invertidas al princi- 
pio de la glucolisis. La reaccion final de la secuencia pro- 
duce otros dos ATP. Por cada molecula de glucosa proce- 
sada, el resultado neto es dos moleculas de NADH, dos de 
ATP y dos de piruvato. 

3. La produccion de ATP durante la glucolisis tiene lugar por 
fosforilacion a nivel de sustrato. En las reacciones 7 y 10 de 
la Figura 9.13, una enzima cataliza la tansferencia de un 
grupo fosfato de un intermediario fosforilado en la glucoli- 
sis directamente al ADP. 

El descubrimiento y la clarification de la glucolisis ocupa 
uno de los mayores logros en la historia de la bioqufmica. 
Como las enzimas implicadas se han observado en casi todas 
las bacterias, arqueas y eucariotas estudiadas, es logico infe- 
rir que el ancestro de todos los organismos vivos actuales fa- 
bricaba ATP mediante la glucolisis. Las reacciones de la Fi- 
gura 9.13 son uno de los procesos vitales mas antiguos y 
basicos. 



iComo se regula la glucolisis? 

Una vez dilucidada la via glucolitica, los investigadores abor- 
daron las estructuras y funciones de las enzimas implicadas y 
de que modo se regula la secuencia. Parecfa logico predecir 
que la glucolisis no ocurre siempre a la maxima velocidad. En 
cambio, los investigadores predijeron que la glucolisis solo 
ocurrirfa cuando las celulas necesitaran nuevos aportes de 
ATP. Un importante avance tuvo lugar cuando los biologos 
observaron que altas concentraciones de ATP inhiben una en- 
zima glucolitica clave llamada fosfofructocinasa. La fosfo- 
fructocinasa cataliza el paso 3 de la Figura 9.13, la smtesis de 
fructosa-l,6-bifosfato a partir de fructosa-6-fosfato. 

El descubrimiento de que el ATP inhibe la fosfofructoci- 
nasa fue importante porque esta enzima cataliza un paso cru- 
cial de la secuencia de reacciones. Una vez completados los 
pasos 1 y 2, un conjunto de enzimas que no participan en la 
glucolisis pueden convertir los productos de las reacciones en 
reactantes utilizados en otras vfas metabolicas. Entonces, 
antes del paso 3 la secuencia se puede interrumpir y los sub- 
productos pueden utilizarse eficazmente en otra parte de la 
celula. Esto no es asf para los siguientes pasos de la glucoli- 
sis. Una vez se sintetiza fructosa-l,6-bifosfato ya no hay 
forma de detener el proceso. De acuerdo con estas observa- 
ciones, tiene sentido que la via se «encienda» o se «apague» 
en el paso 3. 

No obstante, la observation de que el ATP inhibe la fos- 
fofructocinasa suscita una pregunta importante: <;por que in- 
hibe la reaccion tambien el ATP, un sustrato necesario para 
la reaccion en el paso 3 ? En la inmensa mayoria de los casos, la 
adicion de un sustrato acelera la velocidad de una reaccion 
qmmica, en vez de enlentecerla. 

Para explicar esta situation extrana, los biologos hipoteti- 
zaron que las altas concentraciones de ATP son una senal de 
que la celula no necesita producir mas ATP. Cuando una en- 



El «2» indica que la glucosa 




para una ganancia neta de dos ATP 
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Inhibicion por retroalimentacion: 

La presencia de un producto inhibe a la enzima 1 \ 

| 

Enzima 1 Enzima 2 Enzima 3 

Inicio ^^^^ Producto ^^^^ Producto ^^^^ Producto 
de la via intermedio intermedio 

FIGURA 9.1 4 Las vi'as metabolicas pueden estar reguladas por 
inhibicion por retroalimentacion. La inhibicion por 
retroalimentacion ocurre cuando el producto de una via metabolica 
inhibe una enzima activa en una fase anterior de la via. 

O PREGUNTA ^Por que la regulacion seria menos eficaz si el 
producto inhibiera la enzima 3 en vez de la enzima 1 ? 



el lugar activo, el ATP se convierte en ADP y el grupo fosfato 
se transfiere a la fructosa-6-fosfato. Esta reaction resulta en la 
smtesis de fructosa-l,6-bifosfato. Q Sin embargo, cuando las 
concentraciones de ATP son altas, la molecula tambien se une 
al lugar regulador de la fosfofructocinasa. Cuando el ATP se 
une en este segundo lugar, la conformation de la enzima cam- 
bia de tal forma que provoca que la velocidad de reaction en el 
lugar activo disminuya de manera espectacular. En este caso, 
el ATP actua como un regulador alosterico (vease el Capitulo 3). 

Gracias a avances como estos, la glucolisis es una de las vias 
metabolicas mejor estudiadas. Ahora bien, la siguiente pregunta 
es: <;que pasa con el producto? ,;C6mo se procesa el piruvato? 



zima de una via es inhibida por el producto de la secuencia de 
reacciones, se dice que tiene lugar una inhibicion por retroali- 
mentacion (Figura 9.14). La molecula producto se «retroali- 
menta» para interrumpir la secuencia de reacciones cuando el 
producto es abundante. En la glucolisis, las celulas capaces de 
interrumpir las reacciones cuando el ATP abunda pueden 
guardar sus depositos de glucosa para cuando el ATP escasee. 
Como resultado, la selection natural favorecerfa a los indivi- 
duos que tengan moleculas de fosfofructocinasa que se inhi- 
ban por altas concentraciones de ATP. 

Esta hipotesis ofretia una explication satisfactoria a la pre- 
gunta de por que el ATP inhibe el paso crucial de la glucolisis, 
pero no explicaba como las altas concentraciones del sustrato 
inhiben la enzima. La respuesta llego despues, cuando los in- 
vestigadores pudieron determinar la estructura tridimensional 
de la fosfofructocinasa. Como muestra la Figura 9.15, la fosfo- 
fructocinasa tiene dos lugares de union distintos para el ATP. 
El ATP se puede unir al lugar activo de la enzima o a un lugar 
que cambia la actividad de la enzima, un lugar regulador. En 

Cuando el ATP se une aqui, 
la velocidad de reaccion 




bifosfato en el lugar activo 

en el lugar activo 

FIGURA 9.1 5 La fosfofructocinasa tiene dos lugares de union 
para el ATP. Modelo de una de las cuatro subunidades identicas de 
la fosfofructocinasa. Observa el lugar activo, donde se transfiere un 
grupo fosfato del ATP para formar fructosa-1,6-bifosfato,y el lugar 
regulador, donde se une el ATP. 

O PREGUNTA El lugar activo tiene mucha mas afinidad por el ATP 
que el lugar regulador. ^Cuales sen'an las consecuencias si el lugar 
regulador tuviera mas afinidad por el ATP que el lugar activo? 



9.4 Procesamiento del piruvato 

En los eucariotas, el piruvato producido por la glucolisis se 
transporta del citosol a las mitocondrias. Como se indico en el 
Capitulo 7, las mitocondrias son organelas presentes en practi- 
camente todos los eucariotas. La Figura 9.16 muestra un dia- 
grams y una imagen de esta organela generada con una tecnica 
llamada tomografia crioelectronica 1 . Observa que la mitocon- 
dria tiene dos membranas y que la interior esta llena de capas 
de estructuras saculares llamadas crestas. Las crestas estan co- 
nectadas con la parte principal de la membrana interna por 
tubos cortos. La region dentro de la membrana interna pero 
fuera de las crestas se llama matriz mitocondrial. 

El piruvato producido por la glucolisis atraviesa la mem- 
brana mitocondrial externa y entra en el espacio intermem- 
branoso por unos pequenos poros. La entrada a la matriz se 
produce por transporte activo, gracias a una proteina de 
membrana llamada transportador de piruvato, situada en 
la membrana interna. Como el transporte de piruvato a la mi- 
tocondria es un proceso activo, constituye un paso de la oxi- 
dacion de la glucosa que necesita energfa. 

<:Que le sucede al piruvato una vez dentro de la mitocon- 
dria? Esta pregunta no tuvo respuesta hasta que se descubrio 
que un compuesto organico llamado coenzima A (CoA) fun- 
ciona como cofactor en una gran variedad de reacciones cata- 
lizadas por enzimas celulares. Quiza recuerdes del Capitulo 3 
que muchas enzimas requieren algun tipo de cofactor para fun- 
cionar. Los cofactores suelen ser un ion metalico o una mole- 
cula organica relativamente pequena llamada coenzima. A me- 
nudo, las coenzimas se unen al lugar activo de la enzima y 
estabilizan el estado de transition de la reaccion. Algunas coen- 
zimas, por ejemplo, donan o aceptan electrones durante una 
reaccion redox; otras transfieren un grupo acetilo (-COCH 3 ) o 
cadenas de carbono. La CoA funciona como una coenzima 
aceptando primero y despues transfiriendo un grupo acetilo a 
un sustrato. De hecho, la «A» de «CoA» significa acetilacion. 
Cuando un grupo acetilo se une a un atomo de azufre en un 
extremo de la molecula de CoA, se forma acetil-CoA. Cuando 
un grupo acetilo se une al CoA, el grupo acetilo se activa y 
puede transferirse facilmente a una molecula receptora. 

x La tomografia crioelectronica ha proporcionado una vision mucho mas 
precisa de la morfologfa mitocondrial, comparado con lo deducido a partir 
de la microscopia electronica de transmision. Vease una revision reciente en 
C. Mannella, Biochemica et Biophysica Acta 1762 (2006): 140-147. 
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FIGURA 9.16 Estructura de la mitocondria. Estas imageries estan basadas en investigaciones recientes mediante 
una tecnica de imagen llamada tomografia crioelectronica. Observa que las mitocondrias tienen membranas externas 
e internas, y que la membrana interna esta unida mediante tubos cortos a unas estructuras saculares llamadas crestas. 
El procesamiento del piruvato tiene lugar dentro de la matriz mitocondrial. 



Poco despues de que se revelara la funcion de la CoA como 
coenzima, otros investigadores descubrieron que el piruvato 
reacciona con la CoA para producir acetil-CoA. Trabajos de 
seguimiento mostraron que la conversion del piruvato en ace- 
til-CoA se produce en una serie de pasos dentro de un com- 
plejo enzimatico intricado y enorme llamado piruvato deshi- 
drogenasa. En los eucariotas, la piruvato deshidrogenasa esta 
situada en la matriz mitocondrial. En bacterias y arqueas, se 
encuentra en el citosol. 

A medida que se procesa el piruvato, el NAD + se reduce a 
NADH y uno de los carbonos del piruvato se oxida a C0 2 . El 
acetilo de dos carbonos que queda se transfiere a la CoA (Fi- 
gura 9.17). El acetil-CoA es el producto final del procesa- 
miento del piruvato en la oxidacion de la glucosa. 



NAD+ Coenzima A 

V V. 




T 




Piruvato 



NADH 



Acetil-CoA 



FIGURA 9.1 7 El piruvato se oxida a acetil-CoA. La reaccion aqui 
mostrada esta catalizada por la piruvato deshidrogenasa 

O EJERCICIO Encima de la reaccion, escribe el nombre de tres 
moleculas cuya presencia acelera la reaccion. Marcalas como 
«control positivo». Por debajo de la reaccion, escribe tres moleculas 
cuya presencia enlentece la reaccion. Marcalas como «inhibicion por 
retroalimentacion». 

O EJERCICIO Sehala el grupo acetilo (-C 2 H 3 0) del acetil-CoA. 
Marca el atomo de azufre de la CoA donde se une el grupo acetilo. 



Sin embargo, cuando hay mucho ATP los pasos descritos 
no tienen lugar. El procesamiento del piruvato se detiene 
cuando la piruvato deshidrogenasa resulta fosforilada. En este 
caso, la fosforilacion cambia la forma de la piruvato deshidro- 
genasa de tal modo que su capacidad catalftica se inhibe. 
Altas concentraciones de otros productos (en concreto, de 
acetil-CoA y NADH) tambien aumentan la fosforilacion del 
complejo enzimatico. Al igual que el control de la actividad de 
la fosfofructocinasa en la glucolisis, estos son ejemplos de in- 
hibicion por retroalimentacion. Los productos de la reaccion 
se retroalimentan para interrumpir o enlentecer la via. 

Por el contrario, la presencia de altas concentraciones de 
NAD + , CoA o adenosin monofosfato (AMP), indicativas de 
reservas de ATP bajas, acelera las reacciones catalizadas por 
el complejo de la piruvato deshidrogenasa. Q Para englobar 
este punto, los biologos dicen que el procesamiento del piru- 
vato esta bajo un control positivo y otro negative Grandes 
concentraciones de productos inhiben el complejo enzimatico; 
grandes concentraciones de reactantes y bajas concentraciones 
de productos lo estimulan. El procesamiento del piruvato es 
un punto regulador crucial en la oxidacion de la glucosa. 

No obstante, si las concentraciones de ATP son bajas en una 
celula, el complejo produce activamente mucho acetil-CoA. 
Este compuesto participa en una reaccion que da comienzo al 
siguiente paso de la oxidacion de la glucosa: el ciclo de Krebs. 

9.5 El ciclo de Krebs 

Mientras Embden, Meyerhof y otros estaban descubriendo la 
secuencia de reacciones de la glucolisis, los biologos de distin- 
tos laboratories se centraban en un conjunto diferente de 
reacciones redox que se producian en celulas que respiraban 
activamente. En estas reacciones participan pequenos acidos 
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organicos como el citrato, el malato y el succinate Puesto que 
tienen la forma R-COOH, estas moleculas se llaman acidos 
carboxflicos. En algunos casos, las reacciones redox que pro- 
ducen acidos carboxflicos tambien resultan en la formacion de 
dioxido de carbono. Recuerda de la Seccion 9.1 que el dio- 
xido de carbono es una forma de carbono muy oxidada que 
constituye el producto final del metabolismo de la glucosa. 
Asf pues, era logico que los investigadores propusieran que la 
oxidacion de pequenos acidos carboxflicos podia ser un com- 
ponente importante de la oxidacion de la glucosa. 

Los primeros investigadores hicieron varias observaciones 
cruciales acerca de estas reacciones. En primer lugar, un total 
de ocho pequenos acidos carboxflicos se oxidan lo suficiente- 
mente rapido como para deducir que participan en el metabo- 
lismo de la glucosa, que se postula como el conjunto de reac- 
ciones de oxidacion mas rapido en las celulas. En segundo 
lugar, cuando se anade a las celulas uno de estos acidos carbo- 
xflicos, la velocidad de oxidacion de la glucosa aumenta. Sin 
embargo, las moleculas anadidas no parecfan agotarse. En 
cambio, practicamente todos los acidos carboxflicos anadidos 
parecfan recuperarse despues. La razon era un enigma. Aun- 
que esta observation segufa sin respuesta, los bioqufmicos que 
trabajaban en las reacciones pudieron determinar el orden en 
que se oxidaban los ocho acidos. El resultado es la via de la 
reaccion mostrada en la Figura 9.18a. 

El misterio de por que los productos intermedios de la via 
no se agotaban se resolvio cuando Hans Krebs se dio cuenta 
de que la secuencia de reaccion podrfa ser cfclica en vez de li- 
neal. Krebs hizo otra aportacion fundamental cuando pro- 
puso que la secuencia de reaccion estaba unida directamente 
al procesamiento del piruvato producido por la glucolisis. 
Para probar estas hipotesis, Krebs y un colaborador se dispu- 
sieron a determinar si el piruvato (el producto final de la glu- 



colisis) podia reaccionar con el oxalacetato (el acido carboxf- 
lico mas oxidado). Dado que el oxalacetato era el producto 
final de la via de la Figura 9.18a, la hipotesis del ciclo prede- 
cfa que una reaccion del oxalacetato con el piruvato deberfa 
producir el producto inicial de la via: el acido carboxflico de 
seis carbonos llamado citrato (Figura 9.18b). 

<;Cual fue el resultado? Como habfan predicho, cuando los 
biologos anadfan oxalacetato y piruvato a las celulas se for- 
maba citrato. Basandose en este resultado, Krebs propuso que 
el piruvato se oxida a dioxido de carbono mediante un ciclo 
de reacciones. En honor a ese descubrimiento, la via se llamo 
ciclo de Krebs 2 . 

Al comienzo de la decada de 1940, cuando se dispuso de 
isotopos radiactivos, los investigadores de varios laboratorios 
los utilizaron para confirmar la naturaleza cfclica del ciclo de 
Krebs. Por ejemplo, mediante la adicion de citrato o piruvato 
marcados con radiactividad y el analisis de los compuestos ra- 
diactivos resultantes, fue posible demostrar que los atomos de 
carbono pasan por el ciclo de reacciones que Krebs habfa pro- 
puesto. Despues, el descubrimiento del complejo de la piru- 
vato deshidrogenasa demostro que el compuesto clave del 
ciclo de Krebs es el acetil-CoA, no el piruvato. 

Para resumir las Secciones 9.4 y 9.5, las reacciones catali- 
zadas por la piruvato deshidrogenasa actuan como un paso 
preparatorio del ciclo de Krebs. El acetil-CoA producido por 
el procesamiento del piruvato reacciona a continuation con el 
oxalacetato, formando citrato. Una vez completado el proce- 
samiento del piruvato en la mitocondria, los tres carbonos del 
piruvato se oxidan a dioxido de carbono. Uno de los carbo- 

2 E1 ciclo de Krebs tambien se conoce como el ciclo del acido titrico porque 
empieza con el citrato, que se convierte en acido cftrico al recibir protones. 
Puesto que el acido citrico tiene tres grupos carboxilo, la secuencia de re- 
acciones tambien se llama ciclo del acido tricarboxilico (TCA). 



(a) Los acidos carboxflicos oxidados durante la respiracion celular. 

Citrato Isocitrato i -cetoglutarato Succinil-CoA Succinato 

reducido ^^^^^^^^^^^^^^^^^^^^^^^^^^^^^^^^^^^^^^^H 



Fumarato 



Malato 



Oxalacetato 
Mas oxidado 



(b) Hipotesis del ciclo de Krebs. 
Piruvato Citrato Isocitrato 




Oxalacetato 



t 



Malato 



Fumarato 



\ 



t -cetoglutarato 



Succinil-CoA 



Succinato 



FIGURA 9.1 8 En el ciclo de Krebs se oxida una serie de acidos 
carboxflicos. (a) Las ocho moleculas oxidadas en celulas con 
respiracion activa estan representadas en orden segun su tendencia 
a donar o aceptar electrones en reacciones redox, (b) Hans Krebs 
propuso que si el piruvato de la glucolisis reaccionaba con el 
oxalacetato para formar citrato, entonces las ocho reacciones del 
apartado (a) formanan un ciclo. 

O EJERCICIO Krebs realmente se equivocaba afirmando que el 
piruvato empezaba el ciclo. En la parte (b), anade la molecula 
correcta que vincula el piruvato con el ciclo. 
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EL CICLO DE KREBS 
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En el siguiente ciclo, 
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FIGURA 9.19 El ciclo de Krebs completa la oxidacion de la glucosa. El acetil-CoA entra en el ciclo de Krebs y salen 
dioxido de carbono, NADH, FADH 2 y GTR El GTP se produce por fosforilacion a nivel de sustrato y despues se convierte en 
ATP. Si sigues cada atomo de carbono en su viaje por el ciclo varias vecesjlegaras a una conclusion i m porta nte:todos los 
carbonos del ciclo se posicionan finalmente como «carbonos azules» que se liberan como C0 2 . Esto sucede asi porque los 
«carbonos rojos» del fumarato (que es simetrico) pueden cambiar de posicion cuando se forma el malato. 



nos se oxida en el complejo de la piruvato deshidrogenasa, y 
dos en el propio ciclo de Krebs. Como indica la Figura 9.19, 
la energfa liberada por la oxidacion de una molecula de ace- 
til-CoA se utiliza para producir tres moleculas de NADH, una 
de FADH 2 y una de guanosm trifosfato (GTP) mediante fos- 
forilacion a nivel de sustrato. El GTP se convierte luego en 
ATP. El piruvato y la CoA entran en la secuencia de reaccio- 
nes; salen CoA, dioxido de carbono, ATP, NADH y FADH 2 . 
En bacterias y arqueas, las enzimas responsables del procesa- 
miento del piruvato y el ciclo de Krebs estan situadas en el ci- 



tosol. En los eucariotas, la mayoria de las enzimas responsa- 
bles del ciclo de Krebs estan en la matriz mitocondrial. 

£C6mo se regula el ciclo de Krebs? 

Como la glucolisis y el procesamiento del piruvato, el ciclo de 
Krebs esta cuidadosamente regulado. Las velocidades de reac- 
tion son altas cuando escasea el ATP, y bajas cuando abunda. 
En la Figura 9.20 estan destacados los principales puntos de 
control. Observa que la enzima que convierte el acetil-CoA en 
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Este paso 
es regulado 
por el ATP 



Citrato 



Estos pasos 
tambien se regulan 
por inhibicion por 
retroalimentacion, 
por ATP y NADH 



Oxalacetato 



FIGURA 9.20 El ciclo de Krebs se regula mediante inhibicion 
por retroalimentacion. El ciclo de Krebs se enlentece cuando hay 
mucho ATP y NADH. El ATP actua como un regulador alosterico, 
mientras que el NADH funciona como un inhibidor competitive. 

O PREGUNTA ^En que se diferencian la regulacion alosterica y la 
inhibicion competitiva? (La respuesta deben'a incluir un bosquejo 
de comofuncionan). 

citrato se inactiva cuando el ATP se une a ella. Al igual que el 
control de la actividad de la fosfofructocinasa en la glucolisis y 
la actividad de la piruvato deshidrogenasa, este es un ejemplo 
de inhibicion por retroalimentacion. Los productos de la reac- 
cion se retroalimentan para interrumpir o enlentecer la via. 

Como indica la Figura 9.20, la inhibicion por retroalimen- 
tacion tambien sucede en otros dos puntos posteriores del 
ciclo. En el primero de esos dos puntos, el NADH se une al 
lugar activo de la enzima. Este es un ejemplo de inhibicion 
competitiva (vease el Capital o 3). En el segundo punto, el ATP 
se une a un lugar regulador alosterico. O Asf pues, el ciclo de 
Krebs puede interrumpirse en muchos puntos, mediante dis- 
tintos mecanismos de inhibicion por retroalimentacion. 



Gracias a la aceleracion de la oxidacion de la glucosa 
cuando escasea el ATP y el enlentecimiento de las reaccio- 
nes cuando hay mucho ATP, las celulas acoplan cuidadosa- 
mente la tasa de respiracion celular a sus requerimientos ener- 
geticos. La seleccion natural ha favorecido la evolucion de 
enzimas que permiten a las celulas conservar glucosa, piru- 
vato y acetil-CoA. El ATP se produce a demanda. 

£Que sucede con el NADH y el FADH 2 ? 

La Figura 9.21 revisa las relaciones entre glucolisis, procesa- 
miento del piruvato y ciclo de Krebs, e identifica donde sucede 
cada proceso en celulas eucariotas. Por cada molecula de glu- 
cosa completamente oxidada a seis moleculas de dioxido de 
carbono, la celula produce diez moleculas de NADH, dos 
de FADH 2 , y cuatro de ATP. La reaccion total de la glucolisis 
y el ciclo de Krebs se puede formular asi: 

C 6 H 12 0 6 + 10 NAD + + 2 FAD + 4 ADP + 4 P A -> 

6 C0 2 + 10 NADH + 2 FADH 2 + 4 ATP 

Las moleculas de ATP se producen mediante fosforilacion a 
nivel de sustrato y se pueden usar para provocar reacciones en- 
dergonicas, movimiento, o hacer funcionar bombas de mem- 
brana. Las moleculas de dioxido de carbono son un gas que se 
elimina como desecho, se expulsa en la espiracion; las plantas 
lo liberan o lo utilizan como reactante de la fotosmtesis. 

<:Que sucede con el NADH y el FADH 2 producidos por la 
glucolisis y el ciclo de Krebs? Recuerda que la reaccion global 
de la oxidacion de la glucosa es: 

C 6 H 12 0 6 + 6 0 2 — » 6 C0 2 + 6 H 2 0 + energia 

La glucolisis y el ciclo de Krebs explican la glucosa, el C0 2 
y parte de la energia qmmica que resulta de la reaccion global 
(porque se produce ATP). Pero el 0 2 y H 2 0 que aparecen en 
la reaccion global de oxidacion de la glucosa no han apare- 




FIGURA 9.21 Resumen de la oxidacion de la glucosa. La glucosa se oxida completamente a dioxido de carbono 
mediante la glucolisis, la posterior oxidacion del piruvato, y despues el ciclo de Krebs. En los eucariotas, la glucolisis 
se produce en el citosol; la oxidacion del piruvato y el ciclo de Krebs tienen lugar en la matriz mitocondrial. 

O EJERCICIO Sehala la membrana externa, la membrana interna y las crestas saculares de la mitocondria. 
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cido todavfa. Tampoco la mayor parte de la energfa qufmica. 
La reaccion que falta es: 

NADH + FADH 2 + 0 2 + ADP + P A -> 

NAD + + FAD + H 2 0 + ATP 

En esta reaccion, el oxigeno se reduce para formar agua. Los 
electrones que provocan la reaccion redox provienen del NADH 
y del FADH 2 . Estas moleculas se oxidan a NAD + y FAD. 

De hecho, la glucolisis, el procesamiento del piruvato y el 
ciclo de Krebs transfieren electrones de la glucosa al NAD + y 
al FAD, creando NADH y FADH 2 . Despues, estas moleculas 
llevan los electrones al oxigeno, que funciona como el recep- 
tor final de electrones en las celulas eucariotas. Cuando el oxi- 
geno acepta los electrones, se produce agua. Ahora estan ex- 
plicados todos los componentes de la reaccion global de 
oxidacion de la glucosa. 

,;C6mo se produce la parte final del proceso? Y en con- 
crete, <:como se genera ATP cuando los electrones se transfie- 
ren del NADH y el FADH 2 al 0 2 ? En la decada de 1960, mu- 
chos anos despues de que se descubrieran los detalles de la 
glucolisis y el ciclo de Krebs, surgio una sorprendente res- 
puesta, muy polemica, a estas preguntas. 

Comprueba si lo has entendido 



9.6 Transporte de electrones 
y quimiosmosis 

La respuesta a una pregunta basica de la oxidacion del NADH 
y el FADH 2 resulto ser muy sencilla. Para determinar donde 
ocurren las reacciones de oxidacion en los eucariotas, los inves- 
tigadores aislaron mitocondrias mediante tecnicas de centrifu- 



gacion diferencial (descritas en el Capitulo 7). Despues rompie- 
ron las organelas y separaron las membranas interna y externa 
de la matriz mitocondrial y de la solution en el espacio inter- 
membranoso. Descubrieron que el NADH podia oxidarse en 
las membranas aisladas, pero no en la matriz ni en el Hquido in- 
termembranoso. Trabajos de seguimiento demostraron que el 
proceso de oxidacion ocurre en la membrana mitocondrial in- 
terna y en las membranas de las crestas. En los procariotas, la 
oxidacion del NADH tiene lugar en la membrana plasmatica. 

Los biologos que analizaron los componentes de esas mem- 
branas hicieron un descubrimiento crucial cuando aislaron 
moleculas que pasan de estar reducidas a oxidadas (y vice- 
versa) durante la respiracion. Se propuso que estas moleculas 
eran la clave del procesamiento del NADH y el FADH 2 . Pero, 
<;cuales son esas moleculas y como funcionan? 

Componentes de la cadena de transporte 
de electrones 

En conjunto, las moleculas responsables de la oxidacion del 
NADH y el FADH 2 se denominan « cadena de transporte de 
electrones » (ETC). Mientras los electrones pasan de una pro- 
teina a otra de la cadena, la energfa liberada por las reaccio- 
nes redox se utiliza para bombear protones a traves de la 
membrana interna de la mitocondria. Una vez establecido este 
gradiente de protones, un flujo de protones a traves de la en- 
zima ATP sintasa provoca la formation de ATP a partir de 
ADP y Pj. Una vez que los electrones del final de la cadena son 
aceptados por parte del oxigeno para formar agua, la oxida- 
cion de la glucosa se completa. 

Para entender como funciona la ETC, resultan cruciales va- 
rios puntos: 

• La mayoria de estas moleculas son proteinas que contienen 
grupos qufmicos distintivos donde tienen lugar las reaccio- 
nes redox. Los grupos activos incluyen estructuras en ani- 
llo llamadas flavinas, complejos hierro-azufre y grupos 
hemo que contienen hierro. Todos esos grupos se reducen 
y oxidan facilmente. 

• La membrana interna de la mitocondria tambien contiene 
una molecula llamada ubiquinona, que no es una proteina. 
La ubiquinona recibio ese nombre porque pertenece a una 
familia de compuestos llamados quinonas y porque es 
practicamente ubicua en los organismos. Tambien se llama 
coenzima Q o simplemente Q. La ubiquinona consiste en 
un anillo carbonado unido a una larga cola formada por 
subunidades de isopreno. La estructura de Q determina la 
funcion de la molecula. La larga cola, rica en isopreno, es 
hidrofoba. Como resultado, Q es liposoluble y puede mo- 
verse eficazmente por toda la membrana mitocondrial. Por 
el contrario, todas las proteinas de la ETC excepto una 
estan incrustadas en la membrana. 

• Las moleculas implicadas en el procesamiento del NADH 
y el FADH 2 se diferencian en su electronegatividad, o ten- 
dencia a mantener los electrones. 

Como Q y las proteinas de la ETC pueden virar entre un 
estado reducido y otro oxidado, y dado que se diferencian en 
su electronegatividad, los investigadores se dieron cuenta de 



Si entiendes que... O 

• Durante la glucolisis, el procesamiento del piruvato, 
y el ciclo de Krebs, una molecula de glucosa (C 6 H 12 0 6 ) 
se oxida completamente a seis moleculas de dioxido 
de carbono (C0 2 ). 

Deberias ser capaz de... O 

Hacer un modelo de los siguientes componentes de la 
respiracion celular, tomando un trozo de papel grande como si 
fuera una celula.Dibuja una gran mitocondria. Recorta 
pequehos cuadrados e identificalos como glucosa, reacciones 
glucoh'ticas, reacciones del ciclo de Krebs, complejo de la 
piruvato deshidrogenasa, acetil-CoA, C0 2 , ADP -» ATP, NAD -» 
NADH y FAD -> FADH 2 . 

1) Situa cada cuadrado en los lugares adecuados de la celula. 

2) Dibuja flechas para conectar las moleculas y las reacciones 
apropiadas. 

3) Representa los electrones con monedas,y demuestra como 
se oxida la glucosa a C0 2 . 

4) Senala los puntos donde hay regulacion. 

Una vez que tu modelo funcione, estaras listo para considerar 
que sucede con el NADH y el FADH 2 que has producido. 
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Reacciones de oxidacion-reduccion 



FIGURA 9.22 En una cadena de transporte de electrones tiene 
lugar una serie de reacciones de oxidacion-reduccion. Los 

electrones disminuyen de energia potencial desde los 
transportadores de electrones NADH y FADH 2 a traves de la cadena 
de transporte de electrones, hasta un receptor final de electrones. 
Cuando el oxigeno es el receptor final de electrones, se forma agua. 
El cambio global de energia libre de 53 kcal/mol (desde el NADH 
hasta el oxigeno) esta dividido en pequenos pasos. 

O EJERCICIO Senala las moleculas con la maxima y la minima 
electronegatividad de la figura. 

que deberfa ser posible disponer esas moleculas en una se- 
cuencia logica. La idea era que los electrones pasarfan de una 
molecula con menor electronegatividad a otra mas electrone- 
gativa, mediante una reaccion redox. A medida que los elec- 
trones se movieran por la cadena, participation en enlaces co- 
valentes cada vez mas fuertes. En cada reaccion se liberaria 
una pequena cantidad de energia, y la energia potencial de 
cada enlace disminuirfa progresivamente. 

La Figura 9.22 muestra como los electrones disminuyen de 
energia potencial desde los transportadores de electrones NADH 
y FADH 2 hasta el 0 2 . Los investigadores descubrieron la secuen- 
cia de compuestos en la cadena experimentando con venenos 
que inhiben protemas concretas de la membrana interna. Por 
ejemplo, cuando se trata una cadena de transporte de electrones 
con antimicina A, se reducen el citocromo b y Q, pero todos los 
demas elementos de la cadena permanecen oxidados. Este ha- 
llazgo solo tiene sentido si los electrones fluyen del NADH y 
FADH 2 al citocromo b y Q antes de pasar a otros componentes. 



Experimentos con otros venenos demostraron que el 
NADH dona un electron a una proteina que contiene flavina al 
principio de la cadena, mientras que el FADH 2 dona electrones 
a una proteina con hierro-azufre que a continuacion los pasa 
directamente a Q. Una vez han pasado por todos los demas 
componentes de la cadena, los electrones son aceptados final- 
mente por el oxigeno. En condiciones estandar de presion y 
temperatura en el laboratorio, la diferencia total de energia po- 
tencial entre NADH y oxigeno es enorme: 53 kcal/mol. 

En resumen, los electrones del NADH yel FADH 2 pasan 
por una cadena de transporte de electrones compuesta por 
una serie de protemas y por el Q. Cada molecula sucesiva de 
la cadena tiene una electronegatividad ligeramente mayor 
que la anterior. Como los electrones se mueven de un enlace a 
otro en la cadena, son atrafdos cada vez con mas fuerza y su 
energia potencial disminuye. Una molecula especialmente 
electronegativa (el oxigeno en plantas, animales, hongos, y 
muchas bacterias y arqueas) actua como el receptor final de 
electrones. El transporte de electrones tiene lugar en la mem- 
brana interna de las mitocondrias. 

Una vez aclarada la naturaleza de la cadena de transporte 
de electrones, los biologos conocieron el destino de los elec- 
trones del NADH y el FADH 2 y la funcion del oxigeno como 
receptor final de los electrones. Ahora estan explicados todos 
los electrones presentes originalmente en la glucosa. Esto es 
satisfactorio, excepto por una pregunta crucial: ^como gene- 
ran ATP estas reacciones redox? { Tiene lugar la fosforilacion 
a nivel de sustrato en la cadena de transporte de electrones, tal 
como sucede en la glucolisis y el ciclo de Krebs? 

Hipotesis quimiosmotica 

Durante la decada de 1950 la mayoria de los biologos que tra- 
bajaban en la respiracion celular asumia que las cadenas de 
transporte de electrones contienen enzimas que catalizan la 
fosforilacion a nivel de sustrato. Sin embargo, a pesar del in- 
tenso trabajo realizado, nadie pudo encontrar un componente 
de la ETC que fosforilara el ADP para producir ATP. 

En 1961, Peter Mitchell rompio radicalmente con las teo- 
rfas prevalecientes al proponer que la conexion entre el trans- 
porte de electrones y la produccion de ATP es indirecta. Su hi- 
potesis: la funcion real de la cadena de transporte de 
electrones es bombear protones desde la matriz mitocondrial 
a traves de la membrana interna hasta el espacio intermem- 
branoso o el interior de las crestas. Segun Mitchell, la activi- 
dad de bombeo de la cadena de transporte de electrones con- 
ducing a una acumulacion de protones en esas zonas. De esta 
manera, el espacio intermembranoso o el interior de las cres- 
tas se cargana positivamente respecto a la matriz y tendna 
una concentracion de protones mucho mayor. El resultado 
seria un fuerte gradiente electroqufmico que favoreceria la 
vuelta de los protones a la matriz. Segun su hipoteis, una en- 
zima de la membrana interna usarfa esta fuerza protonica 
para sintetizar ATP. 

Mitchell llamo quimiosmosis a la produccion de ATP me- 
diante un gradiente de protones, y su propuesta de un nexo 
indirecto entre el transporte de electrones y la produccion de 
ATP es la hipotesis quimiosmotica. Aunque los defensores de 
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Experimento 



Pregunta: ^Como estan vinculadas la cadena de 
transporte de electrones y la produccion de ATP? 



Hipotesis quimiosmotica: La conexion es indirecta. La ETC 
crea una fuerza protonica que provoca la sintesis del ATP mediante 
una proteina mitocondrial. 

Hipotesis alternativa: La conexion es directa. La ETC 
esta asociada con enzimas que realizan fosforilacion a nivel 
de sustrato. 



Diseno del experimento: 



Bacterio- 
rrodopsina 




1. Crear vesfculas 
a partir de membranas 
artificiales; anadir 
la enzima sintetizadora 
de ATP presente 
en las mitocondrias. 



Enzima sintetizadora de ATP 



2. Anadir 

bacteriorrodopsina, 
una proteina que 
funciona como 
una bomba de protones 
activada por la luz. 



3. Iluminar la vesicula 
de modo que 
la bacteriorrodopsina 
bombee protones 
fuera de ella, creando 
un gradiente de protones. 



Prediccion de la hipotesis quimiosmotica: Se producira 
ATP dentro de la vesicula. 

Prediccion de la hipotesis alternativa: No se producira 
ATP. 



Resultados: 

Ht 



H + 



■atp ii- ir 

\ H + 



Se produce ATP 
dentro de la vesicula, 
en ausencia de la cadena 
de transporte de electrones. 



Conclusion: La conexion entre el transporte de 
electrones y la smtesis de ATP es indirecta; el 
movimiento de protones provoca la smtesis de ATP. 



una conexion directa entre el transporte de electrones y la fos- 
forilacion a nivel de sustrato se opusieron con fuerza a la idea 
de Mitchell, varios experimentos cruciales la corroboraron. 

Uno de estos experimentos demostro la existencia de un ele- 
mento clave en el esquema de Mitchell (Figura 9.23): una en- 
zima mitocondrial puede utilizar un gradiente de protones para 
sintetizar ATP. Los biologos que realizaron este experimento 
empezaron produciendo vesfculas de membranas artificiales 
que conteman una enzima sintetizadora de ATP presente en mi- 
tocondrias. Ademas de esta enzima, insertaron bacteriorrodop- 
sina. La bacteriorrodopsina es una proteina de membrana muy 
estudiada que funciona como una bomba de protones activada 
por la luz. Cuando la luz alcanza esta proteina, la proteina ab- 
sorbe parte de la energia lummica y cambia de conformacion 
de tal modo que bombea protones del interior de una celula, o 
una vesicula rodeada por una membrana, al exterior. Como re- 
sultado, las vesfculas experimentales establecfan un fuerte gra- 
diente electroqufmico a favor del movimiento de protones al 
interior. Cuando las vesfculas se iluminaron para poner en mar- 
cha el bombeo de protones, empezo a producirse ATP a partir 
de ADP en las vesfculas. Este resultado apoyaba en gran me- 
dida la hipotesis quimiosmotica. La prediccion de Mitchell era 
correcta: en esta situation, la produccion de ATP dependfa uni- 
camente de la existencia de una fuerza creada por protones, lo 
cual podfa ocurrir sin una cadena de transporte de electrones. 

Basandose en este y otros experimentos, la mayorfa de los 
biologos acepto como valida la hipotesis quimiosmotica. El 
ATP se produce por un flujo de protones, y no por enzimas 
dentro de la mitocondria. En la Section 9.1 se presento la ana- 
logfa entre la ETC y una noria. Tambien se puede asemejar la 
quimiosmosis a una presa hidroelectrica. La cadena de trans- 
porte de electrones es analoga a una serie de bombas gigantes 
que fuerzan el agua hacia arriba y detras de una presa. La 
membrana mitocondrial interna funciona como la presa, y la 
ATP sintasa es como las turbinas del interior de la presa. En 
una presa hidroelectrica, el movimiento del agua hace girar las 
turbinas y genera electricidad. En una mitocondria se bom- 
bean protones en vez de agua. Cuando los protones se mue- 
ven a traves de la ATP sintasa, la proteina gira y genera ATP. 
O Si entiendes la quimiosmosis, deberfas ser capaz de expli- 
car por que la produccion de ATP durante la respiracion celu- 
lar se califica de indirecta. Mas concretamente, deberfas ser 
capaz de explicar la relation entre la oxidation de la glucosa, 
el gradiente de protones y la ATP sintasa. 

La cadena de transporte de electrones y la ATP sintasa 
estan presentes en organismos de todo el arbol de la vida. Bu- 
llen ahora mismo en tus celulas. Analicemos con mas detalle 
como funcionan. 

£C6mo se organiza la cadena de transporte 
de electrones? 



FIGURA 9.23 Pruebas a favor de la hipotesis quimiosmotica. 

O PREGUNTA <fTe parece esto una prueba convincente de la 
hipotesis quimiosmotica? £Por que? 



Una vez verificadas las predicciones de la hipotesis quimios- 
motica, los investigadores se centraron en conocer la estruc- 
tura tridimensional de los componentes de la cadena de trans- 
porte de electrones y en determinar como se acopla el 
transporte de electrones con el bombeo de protones. Este tra- 
bajo ha demostrado que los componentes de la ETC se orga- 
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FIGURA 9.24 £C6mo esta organizada la cadena de transporte de electrones? Los componentes individuales de la 
cadena de transporte de electrones dibujados en la Figura 9.22 estan agrupados en grandes complejos multiproteicos. 
El citocromo c y Q transportan los electrones de un complejo a otro; Q tambien lanza protones a traves de la membrana. 
La flecha naranja indica el movimiento de Q. Los complejos I y IV utilizan la energia potencial liberada por las reacciones 
redox para bombear protones desde la matriz mitocondrial al espacio intermembranoso. 

O EJERCICIO Dibuja una flecha que atraviese la membrana y marcala como «gradiente de protones».Completa 
lo que entra y sale de cada complejo en los recuadros de la parte inferior de la figura. 



nizan en cuatro grandes complejos de protefnas y cofactores 
(Figura 9.24). Dos de los complejos bombean protones. Q y la 
protefna citocromo c funcionan como lanzaderas transfi- 
riendo protones entre los complejos. Q tambien transporta un 
proton a traves de la membrana junto con un electron. 

Los estudios estructurales completados hasta la fecha con- 
firman que en los complejos I y IV los protones pasan directa- 
mente a traves de una serie de transportadores de electrones. 
Todavfa se esta trabajando en la ruta exacta que siguen los 
protones. Tampoco esta claro como las reacciones redox que 
tienen lugar dentro de cada complejo (a medida que los elec- 
trones disminuyen de energia potencial) posibilitan el movi- 
miento de protones. 

La interaction mejor conocida entre transporte de electro- 
nes y bombeo de protones tiene lugar en el complejo III. Las 
investigaciones han demostrado que cuando Q acepta proto- 
nes del complejo I o II tambien gana protones. Entonces, la 
forma reducida de Q difunde a la cara externa de la mem- 
brana interna, donde sus electrones se utilizan para reducir un 
componente del complejo III cerca del espacio intermembra- 
noso. Los protones que lleva Q se liberan al espacio inter- 
membranoso. De esta forma, Q mueve electrones y protones 



de una cara de la membrana a la otra. Los electrones conti- 
nuan por la cadena de transporte, y los protones liberados al 
espacio intermembranoso contribuyen a la fuerza protonica. 

Ahora bien, <;c6mo hace posible la production de ATP este 
gradiente de protones? 

El descubrimiento de la ATP sintasa 

En 1960, Efraim Racker hizo varias observaciones cruciales 
respecto a como se sintetiza el ATP en las membranas mito- 
condriales. Cuando utilizaba membranas mitocondriales para 
fabricar vesfculas, Racker se dio cuenta de que algunas pare- 
cfan formarse con el interior de las membranas hacia fuera. La 
microscopia electronica revelo que las membranas «expues- 
tas» tenfan numerosas protefnas grandes incrustadas en la su- 
perficie. Cada una de estas protefnas parecfa tener su base en 
la membrana con un tallo en forma de piruleta y una protube- 
rancia que se extendfa fuera de la membrana (Figura 9.25a). 
Si la solution se sometfa a vibration o a un compuesto 11a- 
mado urea, los tallos y las protuberancias se cafan. 

Racker persevero en esta tecnica para aislar los tallos y las 
protuberancias y experimentar con ellos. Por ejemplo, descu- 
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(a) Vesfcula formada a partir de una membrana 
mitocondrial «dada la vuelta». 




Protefnas de membrana con tallo 
y protuberancia en forma de piruleta 



(b) La unidad F 0 es la base; la unidad F 1 es la protuberancia. 




ADP + Pj ATP 



FIGURA 9.25 Estructura de la ATP sintasa. (a) Cuando las 
porciones de membrana mitocondrial se dan la vuelta y forman 
vesiculas, unas protefnas con una estructura de tallos y 
protuberancias similares a una piruleta quedan hacia fuera. 
Normalmente, la parte del tallo y la protuberancia miran hacia 
dentro de la matriz mitocondrial. (b) La ATP sintasa tiene dos 
componentes principals, llamados F 0 y F 1; unidos por un tallo. 



brio que los tallos y las protuberancias aislados podian hidro- 
lizar el ATP, formando ADP y fosfato inorganico. Las vesicu- 
las que solo conteman las bases, sin tallos ni protuberancias, 
no podian procesar el ATP. No obstante, las bases eran capa- 
ces de transportar protones a traves de la membrana. 

Basandose en estas observaciones, Racker propuso que los 
tallos y las protuberancias de la protema son una enzima que 
hidroliza y sintetiza ATP. Para comprobar esta idea, volvio a 
poner tallos y protuberancias en las vesiculas de las que pre- 
viamente los habfa extrafdo y confirmo que las vesiculas si 
podian sintetizar ATP. Trabajos de seguimiento tambien con- 
firmaron esta hipotesis de que la base unida a la membrana es 
un canal de protones. 

Como muestra la Figura 9.25b, la estructura de este com- 
plejo proteico se conoce ahora razonablemente bien. La pro- 



tuberancia ATPasa se llama unidad F x ; la base unida a la 
membrana, transportadora de protones, es la unidad F 0 . Las 
unidades F x y F 0 estan unidas por el tallo. El complejo se 
llama globalmente ATP sintasa. De acuerdo con el modelo ac- 
tual, asi es como funciona esta enzima: un flujo de protones a 
traves de la unidad F 0 provoca que el tallo que conecta las dos 
unidades gire. Uniendo filamentos largos de actina al tallo y 
examinandolo con un videomicroscopio, los investigadores 
han podido ver la rotacion, que puede alcanzar velocidades de 
350 revoluciones por segundo. Se piensa que a medida que la 
unidad F x rota junto con el tallo sus subunidades cambian de 
conformacion de tal manera que catalizan la fosforilacion 
de ADP a ATP. La ATP sintasa produce la mayor parte del 
ATP que nos mantiene vivos. 

Fosforilacion oxidativa 

Como se reseno anteriormente, la formacion de ATP mediante 
la combination del bombeo de protones por las cadenas de 
transporte de electrones y la action de la ATP sintasa se llama 
fosforilacion oxidativa. Este termino es adecuado porque 
la fosforilacion del ADP se basa en la oxidacion de NADH y 
FADH 2 . 

La Figura 9.26 resume la oxidacion de la glucosa y la res- 
piracion celular siguiendo el destino de los atomos de carbono 
y los electrones de la glucosa. Observa que los electrones de la 
glucosa se transfieren al NADH y al FADH 2 , atraviesan la ca- 
dena de transporte de electrones, y finalmente son aceptados 
por el oxigeno. El bombeo de protones durante el transporte 
de electrones crea la fuerza protonica que provoca la sfntesis 
de ATP. El diagrama tambien indica la proportion aproxi- 
mada de ATP de cada componente del proceso. Investigacio- 
nes recientes han demostrado que se producen unas 30 mole- 
culas de ATP por cada molecula de glucosa 3 . De estas, la ATP 
sintasa produce 26 moleculas de ATP. El mensaje fundamen- 
tal de este punto es que la inmensa mayoria de la «recom- 
pensa» de la oxidacion de la glucosa tiene lugar mediante fos- 
forilacion oxidativa. 

Sin embargo, es importante reconocer que la respiracion 
celular puede producirse sin oxigeno. El oxigeno es el recep- 
tor de electrones utilizado por todos los eucariotas y una gran 
diversidad de bacterias y arqueas. De las especies que depen- 
den del oxigeno como receptor de electrones para la ETC se 
dice que tienen respiracion aerobica y reciben el nombre de 
organismos aerobicos (la rafz latina aero- significa «aire»). 
Pero muchos miles de especies bacterianas y arqueas utilizan 
H 2 , H 2 S, CH 4 y otros compuestos inorganicos como recepto- 
res de electrones. Para especies de ambientes pobres en oxi- 
geno, el nitrato (N0 3 2 ~) y el sulfato (S0 4 2 ~) son receptores de 
electrones especialmente comunes. De las celulas que depen- 
den de otros receptores de electrones distintos del oxfgeno se 
dice que utilizan respiracion anaerobica («sin aire»). Aunque 



3 Tradicionalmente, los biologos pensaban que se sintetizarfan 36 ATP por 
cada mol de glucosa oxidada. Trabajos mas recientes han demostrado que 
la cifra real es de 30 ATP, aproximadamente (vease P.C. Hinkle y cols. Bio- 
chemistry 30 (1991): 3576-3582). Tambien es importante destacar que el 
numero total cambia segun las condiciones en la celula. 
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FIGURA 9.26 Resumen de la respiracion celular. 

O EJERCICIO Escribe la reaccion global de la oxidacion de la glucosa encima de la figura. Explica que sucede 
a cada reactante.ldentifica el origen de cada producto. 



el punto inicial y el final de la respiracion celular sean diferen- 
tes, estas celulas siguen siendo capaces de usar cadenas de 
transporte de electrones para crear una fuerza protonica que 
provoque la sfntesis de ATP. En bacterias y arqueas, la ETC y 
la ATP sintasa estan en la membrana plasmatica. 

No obstante, el oxigeno es el mas eficaz de todos los recep- 
tores de electrones, por su alta electronegatividad. Puesto que 
el oxigeno atrae a los electrones con tanta fuerza, la energfa 
potencial de los electrones en un enlace entre un atomo de 
oxigeno y otro atomo diferente es escasa. Como resultado, 
hay una gran diferencia entre la energfa potencial de los elec- 
trones en el NADH y la energfa potencial de los electrones 
unidos a un atomo de oxigeno (vease la Figura 9.22). La gran 
diferencia de energfa potencial significa que la cadena de 
transporte de electrones puede generar una gran fuerza proto- 
nica. Las celulas que no utilizan el oxigeno como receptor de 
electrones no pueden generar tanta diferencia de energfa. En 
consecuencia, no pueden producir tanto ATP como las celulas 
que utilizan la respiracion aerobica. Esto es importante: signi- 
fica que los organismos anaerobios tienden a crecer mucho 
mas despacio que los organismos aerobios. Si compiten celu- 
las con respiracion anaerobica contra celulas con respiracion 
aerobica, las celulas que usan el oxigeno como receptor final 
de los electrones casi siempre crecen mas rapido y se reprodu- 
cen mas. Por este motivo, las especies que dependen de la res- 
piracion anaerobica suelen vivir en ambientes donde no hay 
oxigeno. En habitats sin oxigeno, no tienen que competir con 
las especies aerobicas. 

<:Que sucede cuando el oxigeno o los otros receptores de 
electrones se han agotado temporalmente o no estan disponi- 
bles? Sin oxigeno o sin otro receptor de electrones a mano, los 
electrones transportados por el NADH no tienen donde ir. 
Cuando esto sucede, la cadena de transporte de electrones se de- 



tiene. Todo el NAD + de la celula se convierte rapidamente en 
NADH. Esta situacion es potencialmente mortal. Cuando ya no 
queda NAD + para abastecer las reacciones de la glucolisis, no se 
puede producir ATP. Si no se puede regenerar NAD + de alguna 
manera, la celula morira. <;C6mo se las arreglan las celulas? 



9.7 Fermentacion 



O La fermentacion es una via metabolica que regenera 
NAD + a partir de depositos de NADH y permite que la gluco- 
lisis siga produciendo ATP en ausencia del receptor de electro- 
nes requerido por la ETC. Tiene lugar cuando el piruvato o 
una molecula derivada del piruvato, y no el oxigeno, acepta 



Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... O 

Mientras los electrones del NADH y el FADH 2 atraviesan la 
cadena de transporte de electrones, se bombean protones 
al espacio intermembranoso de la mitocondria. 

* El gradiente electroquimico a traves de la membrana 
mitocondrial interna conduce a los protones a traves de la 
ATP sintasa, lo que resulta en la produccion de ATP a partir 
de ADR 

Deberias ser capaz de... O 

Anadir papeles recortados con el rotulo «ETC» y «ATP sintasa» 
al modelo que hiciste en la Seccion 9.3, y despues explicar 
los pasos del transporte de electrones y la quimiosmosis, 
utilizando monedas de diez centimos para representar 
electrones y de un centimo para los protones. 
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electrones del NADH. Cuando el NADH se libra asf de los 
electrones, se produce NAD + . Con el NAD + presente, la glu- 
colisis puede seguir produciendo ATP mediante fosforilacion 
a nivel de sustrato y la celula puede seguir viviendo, incluso 
cuando las cadenas de transporte de electrones esten paradas 
por falta de un receptor de electrones. En muchos casos, la 
molecula formada por la adicion de un electron al piruvato (o 
a otro receptor de electrones) no puede ser utilizada por la ce- 
lula. En algunos casos, este producto es toxico y se excreta de 
la celula como desecho (Figura 9.27a). 

En los organismos que utilizan oxfgeno como receptor de 
electrones, la fermentacion es una forma alternativa de pro- 
ducir energfa cuando se agota el oxfgeno temporalmente. Por 
ejemplo, si esprintas una gran distancia, los musculos empie- 
zan a metabolizar glucosa tan rapido que los pulmones y el 
sistema circulatorio no pueden aportarles oxigeno con tanta 
rapidez como para mantener activas las cadenas de transporte 
de electrones. Cuando no hay oxfgeno, las cadenas de trans- 
porte de electrones se paran y el NADH no puede donar sus 
electrones allf. Entonces, el piruvato producido por la glucoli- 
sis empieza a aceptar electrones del NADH, y tiene lugar la 
fermentacion (Figura 9.27b). El resultado de este proceso, 11a- 
mado fermentacion del acido lactico, es la formacion de una 
molecula producto llamada lactato y la regeneracion del 
NAD + . 

La Figura 9.27c ilustra un tipo distinto de fermentacion. 
Estas reacciones, llamadas fermentacion alcoholica, tienen 
lugar en el hongo Saccbaromyces cerevisiae (levadura de cer- 
veza y de panaderfa). Cuando las celulas de ese hongo se co- 
locan en un entorno como la masa del pan o una botella de 
zumo de uva y empiezan a crecer allf, consumen rapidamente 
todo el oxfgeno disponible. No obstante, continuan recu- 
rriendo a la glucolisis para metabolizar el azucar, convirtiendo 
mediante una enzima el piruvato en acetaldehfdo, un com- 
puesto de dos carbonos. Esta reaccion desprende dioxido de 
carbono, que hace que la masa de pan suba y crea las burbu- 
jas del champan y la cerveza. A continuacion, el acetaldehfdo 
acepta los electrones del NADH, formando el NAD + necesa- 
rio para que continue produciendose la glucolisis. La adicion 
de electrones al acetaldehfdo resulta en la formacion de etanol 
como producto de desecho. El etanol se excreta de las celulas 
de la levadura como desecho pero sirve de ingrediente activo 
en las bebidas alcoholicas. 

Las bacterias y arqueas que sobreviven exclusivamente 
gracias a la fermentacion estan presentes en cantidades ingen- 
tes en el ambiente sin oxfgeno de tu intestino delgado y en el 
rumen (primer estomago) de las vacas. El rumen es un organo 
digestivo especializado que contiene mas de 10 10 (10.000 mi- 
llones) de celulas bacterianas y arqueas por mililitro de lf- 
quido. Las fermentaciones que tienen lugar en esas celulas re- 
sultan en la produccion de un conjunto de acidos grasos. Las 
vacas utilizan estos productos de la fermentacion como 
fuente de energfa. En realidad el ganado no vive directamente 
de la hierba, solo la comen para alimentar las bacterias y ar- 
queas de las que dependen. Las celulas que realizan otros 
tipos de fermentacion se utilizan comercialmente en la pro- 
duccion de salsa de soja, tofu, yogur, queso, vinagre y otros 
productos. 



(a) La fermentacion permite a las celulas regenerar NAD + 
para la glucolisis. 
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(b) En los seres humanos se produce la fermentacion 
del acido lactico. 
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(c) La fermentacion alcoholica se produce en las levaduras. 
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FIGURA 9.27 La fermentacion regenera NAD + para que la 
glucolisis pueda continuar. En bacterias, arqueas y eucariotas 
tienen lugar muchos tipos de fermentacion. 



Aunque la fermentacion es un tipo de metabolismo muy 
extendido y comercialmente importante, es bastante ineficaz 
comparado con la respiracion celular. La fermentacion solo 
produce dos moleculas de ATP por cada molecula de glucosa 
metabolizada, mientras que la respiracion celular produce 
unas 30, aproximadamente 15 veces mas energfa por mole- 
cula de glucosa que la fermentacion. El motivo de esta dife- 
rencia es que la electronegatividad del oxigeno es mucho 
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mayor que la de los otros receptores de electrones, como el pi- 
ruvato y el acetaldehfdo. Como resultado, la reduccion de 
energfa potencial entre el principio y el final de la fermenta- 
cion es una minuscula fraction del cambio de energfa poten- 
cial que se produce en la respiracion celular. 

De acuerdo con estas observaciones, no es sorprendente 
que los organismos capaces de realizar ambos procesos 
nunca usen la fermentacion cuando disponen de un receptor 
de electrones adecuado para la respiracion celular. Los orga- 
nismos que pueden pasar de la fermentacion a la respiracion 
celular que ultiliza oxigeno como receptor de electrones se Ha- 
inan aerobios facultativos. El termino aerobio se refiere al 
uso de oxigeno, mientras que el adjetivo facultativo refleja la 
capacidad de usar respiracion celular cuando hay oxigeno y 
fermentacion cuando no lo hay. 

Comprueba si lo has entendido 
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Glucose Metabolism 

9.8 iComo interacciona la respiracion 
celular con otras vias metabolicas? 



Las enzimas, los productos y los intermediarios que participan 
en la respiracion celular y la fermentacion no estan aislados. 
Por el contrario, son parte de un gran inventario dinamico de 
sustancias qufmicas dentro de la celula. Dado que el metabo- 
lismo incluye miles de reacciones qufmicas diferentes, las can- 
tidades y la naturaleza de las moleculas dentro de las celulas 
permanecen en un estado de cambio continuo (Figura 9.28). 
Las vfas de fermentacion, el transporte de electrones y otros 
aspectos del metabolismo de los hidratos de carbono pueden 
ser cruciales para la vida de una celula, pero tambien tienen 
que ser contemplados como partes de un todo. 

Para entender el inventario qufmico de las celulas y el al- 
cance global del metabolismo, es crucial darse cuenta de que 
las celulas tienen dos requisitos fundamentales para vivir, cre- 
cer y reproducirse: energfa y carbono. Mas formalmente, las 
celulas necesitan una fuente de electrones de alta energfa para 
generar energfa qufmica en forma de ATP, y una fuente de mo- 
leculas compuestas por carbono que puedan usarse para sin- 
tetizar DNA, RNA, protemas, acidos grasos y otras molecu- 
las. Las reacciones que degradan moleculas y producen ATP 




FIGURA 9.28 Las vias metabolicas interaccionan. Representacion 
de unas cuantas de las miles de reacciones qufmicas que tienen 
lugar en las celulas. Los puntos representan moleculas,y las h'neas 
representan reacciones catalizadas por enzimas. 

O EJERCICIO Indica que representa el punto rojo y rodea las diez 
reacciones de la glucolisis. Dibuja un cuadrado alrededor del ciclo 
de Krebs. 

se llaman conjuntamente catabolismo, y las reacciones que re- 
sultan en la sfntesis de moleculas mas grandes a partir de com- 
ponentes mas pequenos se llaman anabolismo. 

<:C6mo interaccionan la glucolisis y el ciclo de Krebs con 
otras vias catabolicas y con las vias anabolicas? Primero des- 
cribiremos como otras moleculas distintas de los hidratos de 
carbono sirven de combustible en los eucariotas, y despues 
como las moleculas de la glucolisis y el ciclo de Krebs se utili- 
zan a veces como bloques de construction para sintetizar 
componentes celulares. 

Procesamiento de protemas y grasas como 
combustible 

La mayoria de los organismos ingieren, sintetizan o absorben 
una gran variedad de hidratos de carbono. Estas moleculas 
van desde la sacarosa, la maltosa y otros azucares simples 
hasta grandes polfmeros como el glucogeno y el almidon. 
Como se indico en el Capitulo 5, el glucogeno es la forma 
principal de deposito de hidratos de carbono en animales, 
mientras que el almidon es la forma principal de deposito de 
hidratos de carbono en las plantas. Recuerda que el glucogeno 
y el almidon son polimeros de glucosa, pero se diferencian en 
la forma en que se ramifican sus largas cadenas de glucosa. 
Mediante reacciones catalizadas por enzimas, las celulas pue- 
den obtener glucosa a partir del glucogeno, el almidon y la 
mayoria de los azucares simples. Despues, las enzimas de 
la via glucolftica pueden procesar la glucosa y la fructosa. 

Sin embargo, los hidratos de carbono no son la unica 
fuente importante de compuestos de carbono utilizados en el 
catabolismo. Como se senalo en el Capitulo 6, las grasas son 
macromoleculas muy reducidas compuestas de glicerol unido 
a cadenas de acidos grasos. En las celulas, las grasas se degra- 
dan habitualmente mediante enzimas para producir glicerol y 



Si entiendes que... O 

• La fermentacion tiene lugar en ausencia de una ETC. 
Consiste en reacciones que oxidan el NADH y regeneran 
el NAD + necesario para la glucolisis. 

Debenas ser capaz de... O 

1) Explicar por que los organismos que tienen una ETC ademas 
de vias de fermentacion nunca fermentan el piruvato si hay 
un receptor de electrones. 

2) Predecir si existen organismos que carezcan por completo 
de una ATC y solamente produzcan ATP por fermentacion. 
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FIGURA 9.29 Tanto las protemas como los hidratos de carbono y las grasas pueden donar sustratos para 
la respiracion celular. Distintos hidratos de carbono pueden convertirse en glucosa y procesarse mediante glucolisis. 
Si los hidratos de carbono escasean, las celulas pueden obtener compuestos de alta energia de las grasas o incluso 
de las protemas, para la produccion de ATP. Estas reacciones son catabolicas. 



acetil-CoA. El glicerol entra en la via glucolftica una vez se ha 
oxidado y fosforilado para formar gliceraldehfdo-3-fosfato, 
uno de los intermediarios de la secuencia de diez reacciones. 
El acetil-CoA entra en el ciclo de Krebs. 

Las protemas tambien pueden catabolizarse, lo que signi- 
fica que pueden degradarse y utilizarse para producir ATP. 
Una vez descompuestas en sus aminoacidos componentes, los 
grupos amino (-NH 2 ) se eliminan en reacciones enzimaticas. 
Estos grupos amino se excretan como desecho con la orina. 
Los compuestos con carbono que quedan despues de este paso 
del catabolismo se convierten en piruvato, acetil-CoA y otros 
productos intermedios de la glucolisis y el ciclo de Krebs. 

La Figura 9.29 resume el catabolismo de los hidratos de 
carbono, las grasas y las protemas, y muestra como los pro- 
ductos de su degradation alimentan multiples pasos de la oxi- 
dation de la glucosa y la respiracion celular. Cuando la celula 
dispone de los tres tipos de moleculas para generar ATP, pri- 
mero agota los hidratos de carbono, despues las grasas y por 
ultimo las protemas. 

Las vi'as anabolicas sintetizan moleculas cruciales 

<:De donde obtienen las celulas las moleculas precursoras ne- 
cesarias para sintetizar aminoacidos, RNA, DNA, fosfolfpi- 



dos y otros componentes celulares? No es sorprendente que la 
respuesta este a menudo en los productos intermedios del me- 
tabolismo de los hidratos de carbono. Por ejemplo: 

En las personas, cerca de la mitad de los 21 aminoacidos 
necesarios pueden sintetizarse a partir de moleculas desvia- 
das del ciclo de Krebs. 

• El acetil-CoA es el punto inicial de las vias anabolicas que 
conducen a la smtesis de acidos grasos. 

• La molecula producida por la primera reaction de la glu- 
colisis puede oxidarse para empezar la smtesis de ribosa-5- 
fosfato, un intermediario clave en la produccion de ribonu- 
cleotides y desoxirribonucleotidos. Estos nucleotidos, a su 
vez, son necesarios para fabricar RNA y DNA. 

• Si el ATP abunda, el piruvato y el lactato (de la fermentacion) 
pueden utilizarse como sustratos en la smtesis de glucosa. La 
glucosa sobrante se convierte en glucogeno y se almacena. 

La Figura 9.30 resume como se desvian los productos in- 
termedios del metabolismo de los hidratos de carbono para 
sintetizar macromoleculas. El mensaje clave es que la misma 
molecula puede tener muchas funciones distintas en la celula. 
Como resultado, las vfas catabolicas y anabolicas estan fuer- 
temente entrelazadas. 
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FIGURA 9.30 Los productos intermedios del metabolismo de los hidratos de carbono pueden desviarse 
a la sintesis de componentes celulares. Varios productos intermedios del metabolismo de los hidratos de carbono sirven 
de moleculas precursoras en reacciones anabolicas que conducen a la sintesis de RNA, DNA, glucogeno o almidon, 
aminoacidos y acidos grasos. 
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Repaso del capitulo 



I 



RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 



O En las celulas, las reacciones endergonicas necesarias para la vida 
tienen lugar conjuntamente con una reaction exergonica en la 
que participa el ATP. 

El ATP es la moneda de cambio que utilizan las celulas para bom- 
bear iones, producir reacciones endergonicas, transportar mate- 
riales y realizar otros trabajos. Cuando las proteinas se unen al 
ATP o son fosforiladas, responden cambiando de conformation, 
o de forma, de un modo tal que les permite funcionar como enzi- 
mas, bombas o motores. 

Casi todas las reacciones que tienen lugar en las celulas son 
endergonicas. Cuando se anade ATP o un grupo fosfato del ATP 
a un sustrato o a una enzima que participa en una reaction en- 
dergonica, la energia potencial del sustrato o la enzima aumenta 
lo suficiente como para transformar la reaction en exergonica y, 
por tanto, en espontanea. De esta forma, el ATP provoca reaccio- 
nes que no ocurririan sin el. 

Debenas ser capaz de explicar por que la adicion de grupos fos- 
fato aumenta la energia potencial de las proteinas, y por que la 
fosforilacion suele hacer que las proteinas cambien de forma. Q 

O La respiration celular produce ATP a partir de moleculas con 
mucha energia potencial, frecuentemente glucosa. 

Las celulas producen ATP a partir de azucares y otros componen- 
tes con mucha energia libre mediante una de las dos vias genera- 
les: (1) respiration celular o (2) fermentation. La respiration ce- 
lular se basa en reacciones redox que transfieren electrones desde 
un compuesto con mucha energia libre, como la glucosa, a una 
molecula con menor energia libre, como el oxigeno, a traves de 
una cadena de transporte de electrones. La fermentation supone 
la transferencia de electrones de un compuesto organico a otro 
sin la participation de una cadena de transporte de electrones. 

Debenas ser capaz de explicar como tiene lugar la respiration 
celular en organismos que utilizan otros donantes de electrones 
distintos de la glucosa y en organismos que utilizan otros recep- 
tores de electrones distintos del oxigeno. <;Cual de los cuatro 
pasos de la oxidation de la glucosa sucederia tambien en esos or- 
ganismos? <;Podria producirse tambien la fermentation? Q 

O La oxidation de la glucosa tiene cuatro componentes: (1) glucoli- 
sis, (2) procesamiento del piruvato, (3) ciclo de Krebs y (4) trans- 
porte de electrones acoplado a fosforilacion oxidativa. 

En los eucariotas, la glucolisis sucede en el citosol. El ciclo de 
Krebs se produce en la matriz mitocondrial, y el transporte de 
electrones y la fosforilacion oxidativa continuan en las membra- 
nas internas de las mitocondrias. 

La glucolisis consiste en una secuencia de diez reacciones en la 
cual la glucosa se descompone en dos moleculas de piruvato. Por 
cada molecula de glucosa procesada en la glucolisis, se producen 
dos moleculas de ATP por fosforilacion a nivel de sustrato y dos 
moleculas de NAD + se reducen a dos moleculas de NADH. 

Antes del ciclo de Krebs, cada piruvato se oxida a acetil-CoA 
mediante una serie de reacciones que resultan en la production 
de una molecula de dioxido de carbono, y la sintesis de una mo- 
lecula de NADH. El ciclo de Krebs empieza cuando el acetil-CoA 
reacciona con el oxalacetato para formar citrato. Las reacciones 
siguientes resultan en la regeneration del oxalacetato, la produc- 
tion de dos moleculas de dioxido de carbono, la sintesis de una 
molecula de ATP por fosforilacion a nivel de sustrato, la reduc- 
tion de una molecula de FAD a FADH 2 , y la reduction de tres 
moleculas de NAD + a tres de NADH. 



Basicamente, la glucolisis, el procesamiento del piruvato y el 
ciclo de Krebs arrancan los electrones de la glucosa y los utilizan 
para reducir NAD + y FAD. A continuation, los transportadores 
de electrones resultantes (NADH y FADH 2 ) donan los electrones 
a una cadena de transporte de electrones, que gradualmente dis- 
minuye la energia potencial de los electrones hasta que son acep- 
tados finalmente por el oxigeno o por otro receptor final de elec- 
trones, lo que resulta en la formation de agua en los organismos 
aerobios. Los componentes de la cadena de transporte de electro- 
nes utilizan la energia liberada por la oxidation de NADH y 
FADH 2 para bombear protones a traves de la membrana mito- 
condrial interna. El bombeo crea un gradiente electroquimico, o 
fuerza protonica, que la ATP sintasa utiliza para producir ATP. 
La fosforilacion oxidativa es la production de ATP por el trans- 
porte de electrones y la generation de una fuerza protonica. 

Debenas ser capaz de describir lo que sucederia a las concentra- 
ciones de NADH en una celula en los primeros segundos despues 
de que una sustancia haya envenenado la fosfofructocinasa, la 
enzima que convierte el acetil-CoA en citrato, citocromo c, ATP 
sintasa. Q 
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O La fermentation permite que la glucolisis continue cuando la au- 
sencia de un receptor de electrones apaga las cadenas transporta- 
doras de electrones. 

Si no hay receptores de electrones (como el oxigeno), la respira- 
tion celular se detiene, porque las cadenas de transporte de elec- 
trones no pueden continuar. En consecuencia, todo el NAD + se 
convierte en NADH y la glucolisis debe detenerse. La fermenta- 
tion regenera NAD + cuando una molecula organica como el pi- 
ruvato acepta los electrones del NADH. Segun la molecula que 
actue de receptor de electrones, la fermentation produce lactato, 
etanol, o bien otros compuestos organicos reducidos, como sub- 
productos. 

Debenas ser capaz de explicar por que los organismos que solo pro- 
ducen ATP mediante fermentation crecen mucho mas despacio que 
los organismos que producen ATP mediante respiration celular. Q 
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O La respiration celular y la fermentation estan estrechamente re- 
guladas. 

Cuando hay mucho ATP, NADH y FADH 2 en la celula, se pro- 
duce una regulation por retroalimentacion: las moleculas pro- 
ducto se unen e inhiben las enzimas implicadas en la production 
de ATP. La glucolisis se enlentece cuando el ATP se une a la fos- 
fofructocinasa, y el complejo de la piruvato deshidrogenasa se in- 
hibe cuando el ATP lo fosforila. La enzima que convierte el ace- 
til-CoA en citrato se enlentece cuando se le une ATP, y ciertas 
enzimas del ciclo de Krebs se inhiben cuando se les unen NADH 
o ATP. Como resultado, solo se produce ATP cuando se necesita. 

Debenas ser capaz de dibujar una grafica que prediga como 
cambia la velocidad de production de ATP en funcion de la con- 
centration de ATP. (Escribe « concentration de ATP» en el eje de 
abscisas, y «produccion de ATP» en el eje de ordenadas). Q 
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PREGUNTAS 



O Comprueba tus conocimientos 

1. <:Cuando tiene lugar la inhibition por retroalimentacion? 

a. Cuando la ausencia de un receptor de electrones apropiado 
hace que la cadena de transporte de electrones se detenga. 

b. Cuando una enzima, activa en un paso anterior de la via 
metabolica, se inhibe por un producto de la via. 

c. Cuando la ATP sintasa se revierte y empieza a bombear 
protones fuera de la matriz mitocondrial. 

d. Cuando se inhibe la respiracion celular y empieza la 
fermentacion. 

2. <:D6nde se produce el ciclo de Krebs en los eucariotas? 

a. En el citosol. 

b. En la matriz de la mitocondria. 

c. En la membrana mitocondrial interna. 

d. En el espacio intramembranoso de las mitocondrias. 

3. <Que propone la hipotesis quimiosmotica? 

a. En la cadena de transporte de electrones tiene lugar la 
fosforilacion a nivel de sustrato. 

b. La fosforilacion a nivel de sustrato ocurre en la glucolisis y el 
ciclo de Krebs. 

c. La cadena de transporte de electrones esta situada en la 
membrana mitocondrial interna. 

d. Las cadenas de transporte de electrones generan ATP 
indirectamente, mediante la creation de una fuerza 
protonica. 



4. <;Cual es la funcion de las reacciones de una via de fermentacion? 

a. Generar NADH a partir de NAD + , de modo que los 
electrones se puedan donar a la cadena de transporte 
de electrones. 

b. Sintetizar piruvato a partir del lactato. 

c. Generar NAD + a partir de NADH, de modo que la glucolisis 
pueda continuar. 

d. Sintetizar receptores de electrones, para que la respiracion 
celular pueda continuar. 

5. <;Cuando pasan las celulas de respiracion celular a fermentacion? 

a. Cuando los receptores de electrones que precisa la ETC no 
estan disponibles. 

b. Cuando la fuerza protonica disminuye. 

c. Cuando hay poco NADH y FADH 2 . 

d. Cuando no hay piruvato. 

6. <;Por que se dice que el NADH y el FADH 2 tienen «potencia 
reductora»? 

a. Son las formas reducidas de NAD + y FAD. 

b. Donan electrones a los componentes de la ETC, reduciendo 
esos componentes. 

c. Viajan entre el citosol y la mitocondria. 

d. Pueden reducir el dioxido de carbono a glucosa. 

•q -9 -c b > <p •£ c .q 'z c .q '\ :sejS9nds9>j 



O Comprueba tu aprendizaje 

1. Explica por que el NADH y el FADH 2 se llaman transportadores 
de electrones. ^Donde consiguen electrones esas moleculas y 
adonde los llevan? En los eucariotas, ^que molecula reduce esos 
electrones? 

2. Explica las similitudes y diferencias entre la fosforilacion a nivel 
de sustrato y la fosforilacion oxidativa. 

3. <Cual es la relation entre respiracion celular y fermentacion? 
^Por que la respiracion celular produce mucho mas ATP que la 
fermentacion? ^Por que la respiracion aerobica produce mucho 
mas ATP que la anaerobica? 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

4. Dibuja la relation entre los cuatro componentes de la respiracion 
celular: glucolisis, procesamiento del piruvato, ciclo de Krebs y 
transporte de electrones. iQue moleculas conectan estos tres 
procesos? ^Donde ocurre cada proceso en una celula eucariota? 

5. Explica la relation entre el transporte de electrones y la 
fosforilacion oxidativa. ^Como es la ATP sintasa y como 
funciona? 

6. Describe la relation entre el metabolismo de los hidratos de 
carbono, el catabolismo de las protemas y las grasas, y las vias 
anabolicas. 



O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. El cianuro (C=N~) bloquea el complejo IV de la cadena de 
transporte de electrones. Indica una hipotesis de lo que sucede a 
la ETC cuando el complejo IV deja de funcionar. La hipotesis 
debe explicar por que el envenenamiento con cianuro es mortal. 

2. La presencia de muchas crestas parecidas a sacos resulta en una 
gran cantidad de membranas dentro de la mitocondria. Imagina 
que algunas mitocondrias tuvieran pocas crestas. <;C6mo seria su 
production de ATP, en comparacion con la de las mitocondrias 
con muchas crestas? Razona la respuesta. 

3. Cuando se ponen celulas de levadura en ambientes pobres en 
oxfgeno, las mitocondrias de las celulas disminuyen en numero y 
tamano. Indica una explication para esta observation. 

4. La mayoria de las sociedades agrfcolas han descubierto metodos 
para fermentar los azucares de la cebada, el trigo, el arroz, el 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

maiz o las uvas, con el fin de producir bebidas alcoholicas. Los 
historiadores argumentan que este era un metodo eficaz de los 
granjeros para conservar la energia qmmica de los granos y 
frutos en una forma que las ratas no comerfan ni las bacterias y 
hongos estropearfan. <;Por que permanece una gran cantidad de 
energia qmmica en los productos de la fermentacion? 



En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • guias de estudio online y preguntas • mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 





ESTRUCTURA Y FUNClON CELULAR 



Fotosfntesis 



CONCEPTOS CLAVE 

O La fotosfntesis consiste en dos conjuntos 
conectados de reacciones. En las reacciones 
producidas d i recta m en te por la luz, se 
producen ATP y el transportador de 
electrones NADPH. En las siguientes 
reacciones, llamadas ciclo de Calvin, se usa 
el ATP y NADPH para reducir el dioxido de 
carbono (C0 2 ) a hidratos de carbono 
(CH 2 0) n . En las celulas eucariotas, ambos 
procesos tienen lugar en los cloroplastos. 

O Las reacciones dependientes de la luz 
transforman la energia de la luz solar en 
energia quimica en forma de electrones con 
mucha energia potencial. Los electrones 
estimulados se usan para producir NADPH o 
bien se donan a una cadena de transporte 
de electrones, que resulta en la produccion 
de NADPH mediante quimiosmosis. 

O El ciclo de Calvin empieza con la enzima 
rubisco,que cataliza la adicion de C0 2 a una 
molecula de cinco carbonos. El compuesto 
resultante sufre una serie de reacciones que 
precisan ATP y NADPH y conducen a la 
produccion de un azucar. 



I 


Willi 


/ / ; ! / 
\ \ / 

// 




\x V 





Las plantas y otros organismos fotosinteticos convierten la energia de la luz solar en 

energia quimica en los enlaces del azucar. El azucar producido por los organismos 

fotosinteticos es el combustible de la respiracion celular y el crecimiento. 

Los organismos fotosinteticos, a su vez, son consumidos por animales, hongos 

y muchisimos otros organismos. Directa o indirectamente,la mayoria de los organismos 

de laTierra obtienen su energia de la fotosfntesis. 



Hace unos tres mil millones de anos, una combinacion 
novedosa de moleculas que absorbfan la luz y enzimas 
dio a una celula bacteriana la capacidad de convertir 
energia lumfnica en la energia quimica de los enlaces carbono- 
carbono y carbono-hidrogeno de los azucares. El proceso de 
usar la luz solar para producir hidratos de carbono se conoce 
como fotosfntesis. El origen de la fotosfntesis es uno de los 
grandes acontecimientos en la historia de la vida. Desde que 
este proceso evoluciono, los organismos fotosinteticos han do- 
minado la Tierra en lo que respecta a abundancia y masa. 

La mayoria de los organismos vivos dependen de la fotosfn- 
tesis, directa o indirectamente, para vivir. Los organismos fo- 
tosinteticos como arboles y musgos se denominan autotrofos 
(«auto-comedores») porque fabrican sus alimentos a partir de 
iones y moleculas simples. Los organismos no fotosinteticos 
como las personas, hongos y bacterias como Escherichia Coli 



se llaman heterotrofos («distinto-comedores») porque tienen 
que obtener los azucares y muchas macromoleculas de otros 
organismos. Como no podrfa haber heterotrofos sin autotro- 
fos, la fotosfntesis es fundamental para casi toda la vida. La 
glucolisis es el conjunto de reacciones qufmicas energeticas 
mas antiguo desde el punto de vista de la evolucion, pero eco- 
logicamente (es decir, respecto a la interaccion de los organis- 
mos) la fotosfntesis es claramente el mas importante. 

Todos los organismos tienen respiracion o fermentacion, 
pero solo unos grupos tambien pueden realizar la fotosfntesis. 
Este capftulo presenta un analisis paso a paso de como las es- 
pecies fotosinteticas producen azucar a partir de luz solar, dio- 
xido de carbono y agua. Una vez hayas estudiado como las 
algas, las plantas y otros organismos fotosinteticos realizan 
esta extraordinaria quimica, deberfas apreciar mas la comida 
que ingieres y el oxfgeno que respiras. 
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10.1 Resumen de la fotosmtesis 



La investigation sobre la fotosmtesis empezo pronto en la his- 
toria de la ciencia biologica. En la decada de 1770, los prime- 
ros experimentos demostraron que la fotosmtesis solo se pro- 
duce en las partes verdes de las plantas; que requiere luz solar, 
dioxido de carbono (C0 2 ) y agua (H 2 0); y que se produce oxf- 
geno (0 2 ) como producto intermedio. Al principio de la decada 
de 1840, se conocfa lo suficiente acerca de este proceso como 
para que los biologos propusieran que la fotosmtesis permite a 
las plantas convertir la energfa electromagnetica en forma de 
luz solar en energfa qufmica en los enlaces de los hidratos 
de carbono. Finalmente se llego a que la reaction global era: 

C0 2 + 2 H 2 0 + energfa lumfnica — » (CH 2 0) n + H 2 0 + 0 2 

El (CH 2 0) n es un hidrato de carbono generico. (El subfn- 
dice «n» indica que los distintos hidratos de carbono tienen 
distintos multiplos de CH 2 0). Basicamente, la energia de la luz 
se transforma en energfa qufmica de los enlaces C-H y C-C de 
los hidratos de carbono. Cuando el hidrato de carbono produ- 
cido finalmente es la glucosa, la reaction se puede escribir asf: 

6 C0 2 + 12 H 2 0 + luz solar -> C 6 H 12 0 6 + 6 0 2 + 6 H 2 0 

Observa atentamente esta reaction, y te daras cuenta de 
algo crucial: es el reverso de la respiration celular. La fotosm- 
tesis es un grupo de reacciones endergonicas que reduce el 
dioxido de carbono a glucosa y otros azucares. La respiration 
celular es un conjunto de reacciones exergonicas que oxidan 
la glucosa a dioxido de carbono y resultan en la production 
de ATP. 

,;C6mo ocurre la fotosmtesis? De acuerdo con la reaction 
global, los primeros investigadores asumieron que C0 2 y H 2 0 
reaccionan directamente para formar CH 2 0, y que los ato- 
mos de oxfgeno del dioxido de carbono se desprenden como 
oxfgeno gas (0 2 ). Ambas hipotesis demostraron ser incorrec- 
tas. Veamos por que. 

Fotosmtesis: dos grupos de reacciones 
conectados 

Durante la decada de 1930, convergieron dos lfneas de inves- 
tigation independientes sobre la fotosmtesis, que condujeron 
a un gran avance. El primer programa de investigation, diri- 
gido por Cornelius van Niel, se centraba en como tiene lugar 
la fotosmtesis en bacterias purpuras del azufre. Van Niel y su 
grupo descubrieron que estas celulas pueden crecer en el labo- 
ratorio con una fuente de alimentos que carezca de azucares. 
De acuerdo con esta observation, concluyo que deben ser au- 
totrofos que fabrican sus propios hidratos de carbono. Pero 
para crecer, las celulas tenfan que estar expuestas a la luz solar 
y a sulfuro de hidrogeno (H 2 S). Van Niel tambien demostro 
que estas celulas no producfan oxfgeno como producto inter- 
medio de la fotosmtesis. En cambio, se acumulaba azufre ele- 
mento (S) en su medio. En estos organismos, la reaction glo- 
bal para la fotosmtesis era: 

C0 2 + 2 H 2 S + energfa lumfnica —> (CH 2 0) n + H 2 0 + 2 S 



El trabajo de van Niel fue crucial por dos motivos. En pri- 
mer lugar, demostro que el C0 2 y el H 2 0 no se combinan di- 
rectamente en la fotosmtesis. En vez de actuar como un reac- 
tante de la fotosmtesis en esas especies, el H 2 0 es un producto 
del proceso. Ademas, los datos de van Niel demostraron que 
los atomos de oxfgeno del C0 2 no se liberan como oxfgeno 
gas (0 2 ). Esta conclusion era logica porque las bacterias pur- 
puras del azufre no producfan oxfgeno, aunque el dioxido de 
carbono sf participaba en la reaction del mismo modo que en 
las plantas. 

Basandose en estos hallazgos, los biologos propusieron la 
hipotesis de que los atomos de oxfgeno liberados durante la fo- 
tosmtesis en las plantas deben provenir del H 2 0. Esta pro- 
puesta recibio el apoyo de experimentos con cloroplastos ais- 
lados, que producfan oxfgeno en presencia de luz solar incluso 
aunque no hubiera C0 2 . La hipotesis se confirmo cuando los 
investigadores pudieron utilizar isotopos pesados del oxfgeno 
( ls O en vez del isotopo normal, 16 0). Los biologos entonces 
expusieron algas y plantas al H 2 0 que contenfa ls O, recogie- 
ron el oxfgeno gas que se liberaba como producto intermedio 
de la fotosmtesis, y confirmaron que el oxfgeno gas liberado 
contenfa el isotopo pesado. Como habfan previsto, la reac- 
tion que producfa este oxfgeno solo ocurrfa en presencia de 
la luz solar. Las reacciones de la fotosmtesis, dependientes de la 
luz, resultan en la production de oxfgeno a partir de agua. 

Una segunda lfnea principal de investigation ayudo a corro- 
borar estos descubrimientos. Entre 1945 y 1955, un equipo di- 
rigido por Melvin Calvin empezo a suministrar dioxido de 
carbono marcado ( 14 C0 2 ) a algas, y a identificar las molecu- 
las que resultaban marcadas posteriormente con el radioiso- 
tope. Estos experimentos permitieron a los investigadores 
identificar la secuencia exacta de reacciones que participan en 
la reduction del C0 2 a azucares. Como Calvin tuvo un papel 
destacado en esta investigation, las reacciones que reducen el 
dioxido de carbono y resultan en la production de azucar se 
llamaron ciclo de Calvin. Investigaciones posteriores demos- 
traron que el ciclo de Calvin solo puede funcionar cuando se 
estan produciendo las reacciones dependientes de la luz. 

En resumen: O las primeras investigaciones sobre la foto- 
smtesis demostraron que el proceso consiste en dos conjuntos 
de reacciones conectados. Un conjunto se activa por la luz; el 
otro grupo (ciclo de Calvin) precisa los productos de las reac- 
ciones dependientes de la luz. Las reacciones dependientes de 
la luz resultan en la production de oxfgeno a partir de agua; 
el ciclo de Calvin resulta en la production de azucar a partir 
de dioxido de carbono. 

<;C6mo se conectan los dos grupos de reacciones? La res- 
puesta corta es mediante electrones. Mas concretamente, los 
electrones se liberan cuando el agua se descompone para for- 
mar oxfgeno gas. Durante las reacciones dependientes de la 
luz, estos electrones son «ascendidos» a un estado de alta 
energfa por la luz, y despues se transfieren a una version fos- 
forilada del NAD + , llamada NADP + , que abunda en las celu- 
las fotosinteticas. Esta reaction forma NADPH. Como el 
NADH, el NADPH es un transportador de electrones. En las 
reacciones dependientes de la luz tambien se produce ATP 
(vease la parte central de la Figura 10.1). Durante el ciclo de 
Calvin, los electrones del NADPH y la energfa potencial del 
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FIGURA 1 0.1 La fotosintesis tiene dos elementos conectados. En las reacciones dependientes de la luz de la 

fotosintesis, la energfa lumi'nica se transforma en energfa quimica en forma de ATP y NADPH. Durante el ciclo de Calvin, 
se emplean el ATP y el NADPH producidos en las reacciones dependientes de la luz para reducir el dioxido de carbono a 
hidratos de carbono. 



ATP se utilizan para reducir el C0 2 a hidratos de carbono 
(parte derecha de la Figura 10.1). 

Los azucares resultantes se usan en la respiration celular 
para producir ATP para la celula. Las plantas oxidan azucares 
en sus mitocondrias y consumen 0 2 en el proceso, igual que 
hacen los animales y otros eucariotas. 

<:D6nde ocurre toda esta actividad? 

Estructura del cloroplasto 

Los experimentos con distintos tejidos vegetales establecieron 
que la fotosmtesis solo tiene lugar en las partes verdes de las 
plantas. Trabajos de seguimiento con microscopios optimos in- 



dicaron que las reacciones suceden dentro de las organelas de 
color verde vivo llamadas cloroplastos («verde-formado»). Las 
celulas de las hojas habitualmente contienen de 40 a 50 cloro- 
plastos, y un milimetro cuadrado de hoja tiene unos 500.000 
cloroplastos, en promedio (Figura 10.2a). Cuando se descubrio 
que las membranas obtenidas de los cloroplastos liberan oxfgeno 
cuando se las expone a la luz solar, la hipotesis de que los cloro- 
plastos son donde ocurre la fotosmtesis se acepto mundialmente. 

Cuando se dispuso de microscopfa electronica en la decada 
de 1950, los investigadores observaron que los cloroplastos 
son extraordinariamente ricos en membranas. Como muestra 
la Figura 10.2b, la organela esta rodeada de una membrana ex- 
terna y una membrana interna. El interior esta dominado por 



(a) Las hojas contienen millones de cloroplastos. 




Celula 




Cloroplastos 



(b) Los cloroplastos son organelas muy estructuradas y ricas en membranas. 




FIGURA 1 0.2 La fotosintesis tiene lugar en los cloroplastos. (a) En las plantas, la fotosintesis se produce en unas 
organelas llamadas cloroplastos. (b) Las membranas internas de los cloroplastos forman estructuras aplanadas, similares a 
vesfculas, llamadas tilacoides;algunos de estos forman pilas llamadas grana. 
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estructuras vesiculares llamadas tilacoides, que a menudo for- 
man pilas interconectadas llamadas grana.El espacio dentro 
del tilacoide es su luz (recuerda que luz es el termino generico 
para el interior de cualquier estructura sacular. El estomago y 
los intestinos tambien tienen luz). El espacio lleno de Kquido 
entre los tilacoides y la membrana interna es el estroma. 

Cuando los investigadores analizaron la composicion qm- 
mica de las membranas de los tilacoides, encontraron grandes 
cantidades de pigmentos. Los pigmentos son moleculas que 
solo absorben la luz de ciertas longitudes de onda; otras lon- 
gitudes de onda se transmiten o se reflejan. Los pigmentos tie- 
nen color porque vemos las longitudes de onda que los atra- 
viesan o que se reflejan en ellos. El pigmento mas abundante 
de las membranas de los tilacoides resulto ser la clorofila. La 
clorofila («verde-hoja») refleja o transmite la luz verde. Como 
resultado, es la responsable del color verde de las plantas, 
algas y muchas bacterias fotosinteticas. 

Estudios del desarrollo mostraron que los cloroplastos de- 
rivan de organelas incoloras llamadas proplastidios (« antes 
de-plastidios»). Los proplastidios se encuentran en las celulas 
embrionarias vegetales y en los tejidos en division rapida de 
plantas maduras. A medida que las celulas maduran, los pro- 
toplastidios se transforman en cloroplastos o en otros tipos de 
plastidios especializados en la actividad concreta de esa celula 
(vease el Cuadro 10.1). 



Antes de profundizar en los detalles de como ocurre la fo- 
tosmtesis dentro de un cloroplasto, piensa en lo increible que 
resulta el proceso. Los qumiicos han sintetizado una sorpren- 
dente diversidad de compuestos a partir de moleculas relati- 
vamente simples, pero sus exitos palidecen si los comparamos 
con las celulas que sintetizan azucar a partir de dioxido de 
carbono, agua y la luz del sol. Si no es la qmmica mas sofisti- 
cada de la Tierra, la fotosmtesis es sin duda una candidata. 
Ademas, las celulas fotosinteticas realizan esta hazana en am- 
bientes tan distintos como el oceano, los bosques humedos 
tropicales y los casquetes polares. La fotosmtesis tiene lugar 
en practicamente cualquier habitat donde haya luz. 

10.2 £C6mo captura la clorofila 
la energia lummica? 

La fotosmtesis empieza con las reacciones dependientes de la 
luz. Estas reacciones, a su vez, empiezan con el simple acto de 
la luz solar alcanzando la clorofila. Para entender la conse- 
cuencia de este hecho, es util repasar la naturaleza de la luz. 
La luz es un tipo de radiacion electromagnetica, que es una 
forma de energia. La base de la fotosmtesis es convertir la 
energia electromagnetica en forma de luz solar en energia qm- 
mica de los enlaces C-C y C-H del azucar. 



CUADRO 



Tipos de plastidios 



Los plastidios son una familia de orga- 
nelas rodeadas por una doble mem- 
brana, presentes en las plantas. Como 
muestra la Figura 10.3, derivan de pe- 
quenas organelas no especializadas lla- 
madas proplastidios. A medida que la ce- 
lula madura y adquiere una funcion 
especializada en la planta, los plastidios 
tambien desarrollan una forma y funcion 
distintivas.Si una celula vegetal en desa- 
rrollo de una hoja o tallo se expone a la 
luz, por ejemplo, sus proplastidios habi- 
tualmente son estimulados a transfor- 
marse en cloroplastos. 

Hay tres tipos fundamentals de plas- 
tidios: (1 ) cloroplastos, (2) leucoplastos y 
(3) cromoplastos. En la Figura 1 0.2 se de- 
talla la estructura de los cloroplastos. Los 
leucoplastos («blanco-formado») general- 
mente funcionan como almacenes de 
energia. Mas concretamente, los leuco- 
plastos pueden almacenar energia qui- 
mica en los enlaces de moleculas con alta 
energia potencial. Algunos leucoplastos 
almacenan aceites, otros sintetizan y se- 
cuestran almidon;y otros almacenan pro- 



temas. Los cromoplastos («color-for- 
mado») tienen colores brillantes porque 
sintetizan y acumulan grandes cantida- 
des de pigmentos naranjas, amarillos y 



rojos en sus vacuolas. La alta concentra- 
cion de cromoplastos es la responsable 
de muchos de los brillantes colores de los 
frutos y algunas flores. 



Almacen 

Los leucoplastos estan 
en organos de 
almacenamiento 



Proplastidio 



Fotosmtesis 

Los cloroplastos 
estan en las hojas 



Tiene DNA, pero 
membranas internas 
escasamente desarrolladas 




Color 

Los cromoplastos se 
encuentran en los frutos 
y algunas flores 



FIGURA 1 0.3 Los cloroplastos son un tipo de plastidio especializado. Cada tipo 

de plastidio tiene una estructura y funcion diferentes, pero todos los plastidios derivan de 

organelas llamadas proplastidios. 
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FIGURA 10.4 El espectro electromagnetico. La energia 

electromagnetica irradia por el espacio en forma de ondas. 

Las personas podemos ver la radiacion de longitudes de onda entre 

unos 400 nm y 710 nm,aproximadamente.Cuanto menor sea la 

longitud de onda de una radiacion electromagnetica, mayor es su 

energia. 



Los ffsicos describen la naturaleza de la luz como onda y 
partfcula. Como sucede con todas las ondas, incluidas las olas 
de agua y las ondas de aire, la radiacion electromagnetica esta 
caracterizada por su longitud de onda: distancia entre dos 
crestas sucesivas de las ondas (o entre los valles). La longitud 
de onda determina el tipo de radiacion electromagnetica. 

La Figura 10.4 ilustra el espectro electromagnetico, 
rango de longitudes de onda de la radiacion electromagne- 
tica. Las personas no pueden ver todas esas longitudes de 
onda, no obstante. La radiacion electromagnetica que pode- 



mos ver las personas se llama luz visible; esta comprendida 
entre los 400 y 710 nanometros (nm, o 10~ 9 m). Las longitu- 
des de onda mas cortas de radiacion electromagnetica contie- 
nen mas energia que las mas largas, de modo que la luz azul 
y la ultravioleta (UV) contienen mucha mas energia que la luz 
roja y la infrarroja. 

Para destacar la naturaleza de partfcula de la luz, los fisi- 
cos senalan que existe en paquetes diferenciados llamados fo- 
tones. Para entender la fotosmtesis, el punto importante es 
que cada foton y cada longitud de onda de la luz tienen una 
cantidad de energia caracteristica. Las moleculas de pigmento 
absorben esta energia. ^Como? 

Los pigmentos fotosinteticos absorben la luz 

Cuando un foton alcanza un objeto, el foton puede absor- 
berse, transmitirse o reflejarse. Una molecula de pigmento ab- 
sorbe longitudes de onda concretas de la luz. La luz solar es 
luz blanca, compuesta por todas las longitudes de onda de la 
porcion visible del espectro electromagnetico a la vez. Si un 
pigmento absorbe todas las longitudes de onda visibles, no se 
refleja al ojo, y el pigmento parece negro. Si un pigmento ab- 
sorbe muchas o la mayoria de las longitudes de onda de las 
partes azules y verdes del espectro pero transmite o refleja 
las rojas, parece rojo. 

<:Que longitudes de onda absorben los distintos pigmentos 
vegetales? En un intento de responder esta pregunta, los inves- 
tigadores molieron hojas y anadieron un lfquido que actua 
como un solvente para lfpidos. Este solvente extrae las mole- 
culas de pigmento de la mezcla de hojas. Como muestra la Fi- 
gura 10.5a, los pigmentos del extracto se pueden separar des- 
pues con una tecnica llamada cromatograffa en capa fina. 
Para empezar, se ponen pequenas porciones del extracto de 
hojas sin tratar cerca del fondo de un soporte rigido cubierto 
de una fina capa de gel de silice, celulosa o un material poroso 
similar. El soporte cubierto se pone entonces en una solucion 
de solvente. A medida que el solvente se extiende por la capa 
que recubre, arrastra las moleculas de pigmento. Como las 



(a) Aislar pigmentos mediante cromatograffa en capa fina. 



(b) Una cromatograffa completa. 





1. Machacar hojas, anadir 
solvente. Las moleculas 
de pigmento salen de las hojas 
y entran en el solvente. 



2. Poner una gota de pigmentos 
en una capa fina de un material 
poroso que recubra un soporte 
solido. 



3. Separar los pigmentos 
en el solvente. 



■ Caroteno 

■ Feofitina 

■ Clorofila a 

■ Clorofila b 

- Carotenoides 



FIGURA 10.5 Los pigmentos se pueden aislar mediante cromatograffa. (a) La cromatograffa en capa fina es un 
metodo eficaz para aislar los distintos pigmentos del tejido fotosintetico. (b) Los tejidos fotosinteticos, incluidos los de las 
hojas de hierba utilizados para esta cromatograffa, habitualmente contienen varios pigmentos. Distintas especies de 
organismos fotosinteticos pueden tener distintos tipos y cantidades de pigmentos. 
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moleculas de pigmento del extracto tienen distinto tamano 
y/o solubilidad, son arrastradas con el solvente a distintas ve- 
locidades. 

La Figura 10.5b muestra una cromatograffa de un extracto 
de hojas de hierba. Observa que esta hoja contiene varios pig- 
mentos. Para descubrir que longitudes de onda absorbe cada 
una de estas moleculas, los investigadores recortan una region 
(banda de color) del papel de filtro, extraen el pigmento, y 
usan un instrumento llamado espectrofotometro para regis- 
trar las longitudes de onda absorbidas (Cuadro 10.2). 

Con esta tecnica, los biologos han obtenido datos como los 
mostrados en la Figura 10.6a. Este grafico es una representa- 
tion de la luz absorbida segun la longitud de onda, y se llama 
espectro de absorcion. Investigaciones basadas en estas tecni- 
cas han demostrado que hay dos clases principales de pigmen- 
tos en las hojas de las plantas: clorofilas y carotenoides. Las 
clorofilas, llamadas clorofila a y clorofila b, absorben con 
fuerza en las regiones azules y rojas del espectro visible. La 
presencia de clorofila hace que las plantas se vean verdes por- 
que reflejan y transmiten la luz verde, que no absorben. El 
beta-caroteno (/3-caroteno) y otros carotenoides constituyen 
una familia distinta de pigmentos, que absorben en las partes 
azul y verde del espectro visible. Por tanto, los carotenoides se 
ven amarillos, naranjas o rojos. 

<;Cual de estas longitudes de onda provoca la fotosmtesis? 
T.W. Engelmann respondio esta pregunta poniendo un alga fi- 
lamentosa en un portaobjetos de cristal que estaba iluminado 
con un espectro de colores. La idea era que el alga empezarfa 
a realizar la fotosmtesis en respuesta a las distintas longitudes 
de onda de la luz y produciria oxfgeno como producto inter- 
medio. Para determinar exactamente donde se estaba pro- 
duciendo oxfgeno, Engelmann anadio celulas bacterianas de 
una especie atraida por el oxfgeno. Como muestra la Figu- 
ra 1 0.6b, la mayorfa de las bacterias se congregaban en las re- 
giones azules y rojas del portaobjetos. Como las longitudes de 
onda de estas partes del espectro se asociaban a altas concen- 
traciones de oxfgeno, Engelmann concluyo que definfan el es- 
pectro de accion de la fotosmtesis. Los datos indicaban que 
los fotones azules y rojos son los mas eficaces para provocar 
la fotosmtesis. Como las clorofilas absorben esas longitudes 
de onda, los datos tambien senalaban que las clorofilas son 
los pigmentos fotosinteticos principales. 

Antes de analizar lo que sucede durante la absorcion, con- 
sideremos brevemente la estructura y funcion de las clorofilas 
y los carotenoides. 

£Cual es la funcion de los carotenoides y otros pig- 
mentos accesorios? Los carotenoides se llaman pigmen- 
tos accesorios porque absorben luz y pasan la energfa a la clo- 
rofila. Los carotenoides presentes en las plantas pertenecen a 
dos clases, carotenos y xantofilas. La Figura 10.8a muestra la 
estructura del /3-caroteno, que da a las zanahorias su color na- 
ranja. Una xantofila llamado zeaxantina, que da a las mazor- 
cas de mafz su color amarillo brillante, es casi identica al /3- 
caroteno, excepto que las estructuras en anillo de cada 
extremo de la molecula contienen un grupo hidroxilo (-OH). 

Las xantofilas y los carotenos estan presentes en los cloro- 
plastos. En otono, cuando las hojas de los arboles de hoja ca- 
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Los distintos pigmentos absorben luz de diferentes longitudes 
de onda. 



Clorofila b 

i 

Clorofila a 



Las clorofilas absorben luz azul 
y roja y transmiten la luz verde 



Los carotenoides absorben 
luz azul y verde y transmiten 
luz amarilla, naranja y roja 
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(b)Los pigmentos que absorben fotones rojos y azules son los 
mas eficaces para la fotosintesis. 
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Las bacterias buscadoras 
de oxfgeno se congregan en las 
longitudes de onda de la luz 
en las que el alga produce 
mas oxfgeno 
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FIGURA 10.6 El espectro de absorcion de los pigmentos 

y el espectro de accion para la fotosintesis estan estrechamente 

relacionados. 

O EJERCICIO Algunas especies fotosinteticas tienen versiones 
de los pigmentos clorofilicos que absorben al maximo a 390 nm y 
880 nm. Dibuja como sen'a la parte (b) si estos organismos 
estuvieran en la Imea inferior, en vez de las algas mostradas. 



duca empiezan a morir, la clorofila se degrada antes. Las lon- 
gitudes de onda diseminadas por los carotenoides que quedan 
convierten a los bosques septentrionales en una espectacular 
exhibition de amarillo, naranja y rojo. 

Los carotenoides absorben las longitudes de onda de la luz 
que no son absorbidas por la clorofila. Como resultado, au- 
mentan las longitudes de onda que pueden provocar la foto- 
smtesis. 

Pero los investigadores descubrieron otra funcion, mas im- 
portante incluso, analizando lo que sucede a las hojas cuando 
se destruyen los carotenoides. Muchos herbicidas, por ejem- 
plo, funcionan inhibiendo enzimas implicadas en la smtesis de 
carotenoides. Las plantas que carecen de carotenoides pierden 
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CUADRO 10. 



£C6mo miden los investigadores el espectro de absorcion? 



Los investigadores utilizan un instru- 
mento llamado espectrofotometro para 
medir las longitudes de onda de la luz 
absorbida por un pigmento determi- 
nado. Como muestra la Figura 10.7, se 
expone una solucion de moleculas de 
pigmento purificado a la luz de una lon- 
gitud de onda concreta.Si el pigmento 
absorbe gran parte de esta longitud de 



onda, entonces se transmitira muy poca 
luz a traves de la muestra. Pero si el pig- 
mento absorbe poco esa longitud de 
onda, entonces la mayor parte de la luz 
entrante sera transmitida. La luz que 
atraviesa la muestra alcanza un tubo 
fotoelectrico, que la convierte en co- 
rriente electrica. La cantidad de co- 
rriente electrica generada, medida por 



un contador, es proporcional a la inten- 
sidad de la luz entrante. Corrientes altas 
indican baja absorcion de una longitud 
de onda determinada, mientras que co- 
rrientes bajas significan gran absorcion. 
Probando una longitud de onda tras 
otra, los investigadores pueden medir 
todo el espectro de absorcion de un 
pigmento. 



;COMO FUNCIONA UN ESPECTROFOTOMETRO? 



Registra baja absorcion 
de la luz verde 




1. Insertar un tubo 
con un pigmento 
purificado en el 
espectrofotometro. 



2. El instrumento 



3. La pantalla con 



4. La muestra de 



5. El tubo fotoelectrico dentro del 



refracta un estrecho una rendija se mueve pigmento absorbe instrumento convierte la luz en 



rayo de luz blanca 
con un prisma. 



para seleccionar una 
longitud de onda de 
la luz, como 525 nm 
(verde) y que esta 
atraviese la muestra. 



cierta fraccion de la 
luz; el resto se 
transmite. 



corriente electrica, mostrada en 
un contador. 



FIGURA 10.7 El espectrofotometro puede medir las longitudes de onda que absorbe un pigmento. 

O PREGUNTA Imagina que estas analizando una muestra del pigmento verde mostrado aqui y que cambias 
el selector de longitud de onda del espectrofotometro a 480 nm (luz azul). ^Corno afectan'a a la cantidad 
de absorcion? 



(a) /?-caroteno. 

H,C CH 



(b) Clorofilas a y b. 



CH 3 en clorofila a 



CHO en clorofila b 



H 9 C = 




CH 9 CH, CH 
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rapidamente su clorofila, se blanquean y se mueren. Basan- 
dose en estos datos, los investigadores han concluido que los 
carotenoides tambien tienen una funcion protectora. 

Para entender las bases moleculares de la funcion de los 
carotenoides, recuerda del Capftulo 2 que la energia de los fo- 
tones, especialmente de los fotones de alta energia y corta lon- 
gitud de onda de la parte ultravioleta del espectro electromag- 
netico, es lo suficientemente alta como para extraer electrones 
de los atomos y crear radicales libres. Los radicales libres, a su 
vez, activan reacciones que degradan moleculas. Afortunada- 
mente, los carotenoides pueden «apagar» los radicales libres 
aceptando o estabilizando electrones no emparejados. Como 
resultado, protegen a las moleculas de clorofila del dano. 



Cola 



Estructura en anillo de la «cabeza» 

(absorbe la luz) 



FIGURA 10.8 Los pigmentos de la fotosintesis contienen estructuras en anillo. 

(a) El /3-caroteno es un pigmento naranja presente en las raices de las zanahorias y otros 
tejidos vegetales. (b) Aunque las clorofilas ay b son muy parecidas estructuralmente, 
tienen distintos espectros de absorcion, como muestra la Figura 1 0.6a. 
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Cuando no hay carotenoides, las moleculas de clorofila se 
destruyen. Por este motivo, la fotosmtesis se detiene. Lo que 
sigue es emaciacion y muerte. 

Los carotenoides no son las unicas moleculas que protegen 
a las plantas de los efectos nocivos de la luz solar, no obstante. 
Los investigadores han analizado recientemente individuos de 
la planta de la mostaza Arabidopsis thaliana que son incapa- 
ces de sintetizar los pigmentos llamados flavonoides, que nor- 
malmente se almacenan en las vacuolas de las celulas de las 
hojas. Como los flavonoides absorben la radiacion ultravio- 
leta, los individuos que carecen de flavonoides estan expues- 
tos al dano de los radicales libres resultante de la exposition a 
la luz UV. En efecto, estos pigmentos funcionan como un fil- 
tro solar para las hojas y los tallos. Sin ellos, la radiacion de 
alta energfa degradarfa las moleculas de clorofila. 

El mensaje general de este punto es que la energfa de la luz 
solar es una espada de doble filo. Hace posible la fotosmtesis, 
pero tambien puede provocar la formation de radicales libres 
que danan las celulas. La funcion de los carotenoides y flavo- 
noides como pigmentos protectores es crucial. 

Estructura de la clorofila Como muestra la Figura 10.8b, 

la clorofila a y la clorofila b son muy parecidas en cuanto a es- 
tructura y espectros de absorcion. Ambas tienen dos partes 
fundamentales: una larga cola de subunidades de isopreno 
(descrito en el Capftulo 6) y una «cabeza» compuesta por una 
gran estructura en anillo con un atomo de magnesio en el 
medio. La cola mantiene a la molecula incrustada en la mem- 
brana del tilacoide; la cabeza es donde se absorbe la luz. 

Pero <:que es « absorcion »? O dicho de otro modo, <;que su- 
cede cuando un foton de una longitud de onda concreta, por 
ejemplo, luz roja con una longitud de onda de 680 nm, al- 
canza una molecula de clorofila? 

Cuando se absorbe la luz, los electrones pasan 
a estar «excitados» 

Cuando un foton alcanza una molecula de clorofila, la energfa 
del foton puede transferirse a un electron de la cabeza de la 
molecula de clorofila. En respuesta, el electron esta «exci- 
tado», o ascendido a una capa de electrones mas alta, una con 
mas energfa potencial. Como muestra la Figura 10.9, los esta- 
dos de excitation electronica posibles en un pigmento determi- 
nado son especfficos, es decir, categoricos en vez de continuos, 
y se pueden representar como lfneas en una escala de energfa. 
En la figura, el estado basal, o estado no excitado, se muestra 
como 0 y los estados de mayor energfa se designan como 1 y 
2. Si la diferencia entre los posibles estados de energfa es la 
misma que la energfa del foton, entonces el foton puede ser ab- 
sorbido y un electron alcanza ese estado de energfa. 

En la clorofila, por ejemplo, la diferencia de energfa entre 
el estado basal y el estado 1 es igual a la energfa de un foton 
rojo, mientras que la diferencia de energfa entre el estado 0 y 
el 2 es igual a la energfa de un foton azul. Asf pues, la cloro- 
fila puede absorber facilmente fotones rojos y azules. La clo- 
rofila no absorbe bien la luz verde, porque no hay un paso di- 
ferenciado, es decir, no hay diferencia en los posibles estados 
de energfa para sus electrones, que se corresponda con la can- 
tidad de energfa de un foton verde. 



Los fotones azules excitan a los 




0 1 2 

Estado de energfa de los electrones en la clorofila 



FIGURA 10.9 Los electrones se promocionan a un estado de 
alta energfa cuando los fotones alcanzan la clorofila. Cuando 
un foton alcanza la clorofila, un electron puede ser promocionado 
a un estado de mayor energfa, dependiendo de la energfa del foton. 

O PREGUNTA Imagina que un pigmento tiene un estado de 
energfa concreto que se corresponde con la energfa de la luz verde. 
iDonde dibujarias su estado de energfa en este diagrama? 

Las longitudes de onda de la parte ultravioleta del espectro 
tienen tanta energfa que podrfan realmente expulsar los elec- 
trones de una molecula de pigmento. En cambio, las longitu- 
des de onda de la region infrarroja tienen tan poca energfa 
que en casi todos los casos simplemente aumentan el movi- 
miento de los atomos en el pigmento, generando calor en vez 
de excitando electrones. 

Si un electron resulta excitado por un foton, significa que 
la energfa en forma de radiacion electromagnetica se trans- 
fiere a un electron, que ahora tiene mucha energfa potencial. 
<:Que sucede con la energfa potencial de este electron exci- 
tado? Si simplemente vuelve a caer a su estado basal, parte de 
la energfa absorbida se libera como calor (lo que significa mo- 
vimiento molecular) mientras que el resto se libera como ra- 
diacion electromagnetica. Este es el fenomeno conocido como 
fluorescencia (Figura 10.10). Como parte de la energfa del 




FIGURA 1 0.1 0 La fluorescencia se produce cuando los 
electrones excitados vuelven a su estado basal. Una solucion 
pura de clorofila expuesta a luz ultravioleta. Los electrones son 
excitados a un estado de alta energfa pero inmediatamente vuelven 
a un estado de baja energfa, emitiendo fotones rojos y calor. 
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foton original se transforma en calor, la radiacion electromag- 
netica desprendida durante la fluorescencia tiene menos ener- 
gfa y mayor longitud de onda que el foton original. Cuando la 
clorofila esta en un cloroplasto, sin embargo, solo cerca del 
2% de los fotones rojos y azules que absorbe producen fluo- 
rescencia normalmente. <iQue sucede con el otro 98% de elec- 
trones excitados? 

Empezo a surgir una respuesta a esta pregunta cuando los ex- 
perimentos demostraron que las moleculas de clorofila trabajan 
en grupo, no individualmente. En la membrana del tilacoide, se 
agrupan en un conjunto proteico de 200 a 300 moleculas de 
clorofila y pigmentos accesorios como los carotenoides, for- 
mando un complejo llamado fotosistema. Cada fotosistema, 
a su vez, tiene dos elementos principales: un complejo antena 
y un centro de reaccion. 

Complejo antena Cuando un foton azul o rojo alcanza 
una molecula de pigmento en el complejo antena, se absorbe 
la energfa y, en respuesta, un electron se excita. Esta energfa 
(no el electron) se transmite a una molecula de clorofila cer- 
cana, donde otro electron se excita en respuesta. Este feno- 
meno se conoce como resonancia. Las moleculas de clorofila 
del complejo antena transmiten energfa de resonancia. 

Una vez transmitida la energfa, el electron originalmente 
excitado vuelve a su estado basal. De este modo, la energfa se 
transmite de una molecula de clorofila a la siguiente dentro 
del complejo antena. El sistema actua como una antena de 
radio que recibe una longitud de onda especffica de radiacion 
electromagnetica y la transmite a un receptor. En un fotosis- 
tema, el receptor se llama centro de reaccion. 

Centro de reaccion Cuando la energfa del complejo an- 
tena alcanza el centro de reaccion de un fotosistema, tiene 



lugar un importantfsimo acto de transformacion de la ener- 
gfa. En el centro de reaccion, los electrones excitados se 
transfieren a una molecula que actua como receptor de elec- 
trones. Cuando esta molecula se reduce, el acto de transfor- 
macion de la energfa iniciado con la absorcion de la luz se 
hace permanente: la energfa electromagnetica se transforma 
en energfa qufmica. No puede volver a emitirse como fluo- 
rescencia. La reaccion redox que se produce en el centro de 
reaccion resulta en la production de energfa qufmica a partir 
de la luz solar. 

La clave para entender el centro de reaccion es que, en au- 
sencia de luz, la clorofila no puede reducir al receptor de elec- 
trones porque las reacciones son endergonicas. Pero cuando la 
luz excita los electrones de la clorofila a un estado de alta 
energfa, las reacciones se convierten en exergonicas. De este 
modo, una reaccion exergonica inducida por la luz se acopla 
con una reaccion endergonica. La qufmica del centro de reac- 
cion es analoga a la forma en que las reacciones de fosfori- 
lacion exergonicas provocan otras reacciones endergonicas en 
las celulas (vease el Capftulo 9). 

La Figura 10.11 resume como la clorofila interacciona con 
la luz solar ilustrando los tres posibles destinos de los electro- 
nes excitados por los fotones en los pigmentos fotosinteticos. 
Pueden (1) volver a un nivel de baja energfa y causar fluores- 
cencia, (2) excitar un electron de un pigmento cercano y asf 
inducir resonancia, o (3) transferirse a un receptor de electro- 
nes en una reaccion redox. La fluorescencia es caracterfstica 
de los pigmentos aislados, la resonancia tiene lugar en los pig- 
mentos del complejo antena, y la reaccion redox se produce 
en los pigmentos con centro de reaccion. 

Ahora, la siguiente pregunta es: <ique sucede con los elec- 
trones de alta energfa transferidos al centro de reaccion? Con- 
cretamente, <;c6mo se utilizan para fabricar azucar? 
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FLUORESCENCIA 

Los electrones vuelven al 

nivel de menor energfa; 

se emite calor y fluorescencia. 



o RESONANCIA 

La energfa del electron se transfiere a un pigmento cercano. 
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Moleculas de clorofila en el complejo antena 



u OXIDACION/REDUCCION 

El electron se transfiere a un 
nuevo compuesto. 
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electrones 



Centro de reaccion 



FIGURA 10.1 1 Tres destinos para los electrones excitados en los pigmentos fotosinteticos. Cuando la luz solar promociona los electrones 
de los pigmentos a un estado de alta energfa, pueden suceder tres cosas: pueden emitir fluorescencia, pasar la energfa a un pigmento cercano 
mediante resonancia o transferir el electron a un receptor de electrones. 
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Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... O 

• Los pigmentos absorben determinadas longitudes de onda 
de la luz. 

• Cuando una molecula de clorofila del complejo antena en 
la membrana de un cloroplasto absorbe la luz azul o roja, 
uno de sus electrones resulta promocionado a un estado 
de alta energia. 

• En el complejo antena, los electrones de alta energia 
transmiten su energia entre las moleculas de clorofila. 
Cuando la energia se transfiere a una molecula de clorofila 
del centro de reaccion, el electron que resulta excitado en 
respuesta reduce un receptor de electrones. De este modo, 
la energia de la luz se convierte en energia quimica. 

Deberias ser capaz de... O 

Explicar cual de estos procesos es analogo a lo que sucede 
cuando golpeas un diapason y despues tocas el diapason 
vibrante con otro diapason. 



103 El descubrimiento 

de los fotosistemas I y II 

Durante la decada de 1950, el destino de los electrones de alta 
energia en los fotosistemas se convirtio en el tema central de 
los biologos interesados en la fotosmtesis. Ironicamente, un 
descubrimiento crucial en este asunto provino de un sencillo 
experimento, sobre como respondfan las algas verdes a distin- 
tas longitudes de onda. 

El diseno experimental estaba basado en la observacion de 
que las celulas fotosinteticas responden a la luz de determina- 
das longitudes de onda. En concreto, las algas estudiadas res- 
ponden fuertemente a longitudes de onda de 700 nm y 680 nm, 
que estan en la porcion ultrarroja y roja del espectro visible, 
respectivamente. En un experimento clave, Robert Emerson 
descubrio que si las celulas se iluminaban solo con luz ultra- 
rroja o con luz roja, la respuesta fotosintetica era moderada (Fi- 
gura 10.12). Pero si se expoma a las celulas a una combinacion 
de luz ultrarroja y roja, la fotosmtesis aumentaba espectacular- 
mente. Cuando estaban presentes ambas longitudes de onda, la 
tasa fotosintetica era mucho mayor que la suma de las tasas 
producidas por cada longitud de onda individualmente. Este fe- 
nomeno se llamo efecto de magnificacion. Por que ocurria era 
un autentico misterio en ese momento. 

El enigma del efecto de magnificacion fue resuelto final- 
mente por Robin Hill y Faye Bendall. Estos biologos sinteti- 
zaron los datos obtenidos por muchos laboratorios y propu- 
sieron que las algas verdes y las plantas tienen dos tipos 
distintos de centros de reaccion, en vez de uno. Hill y Bendall 
propusieron que un centro de reaccion, que se llamo fotosis- 
tema II, interacciona con otro centro de reaccion, ahora 11a- 
mado fotosistema I (porque se descubrio primero). De 
acuerdo con la hipotesis de los dos fotosistemas, el efecto de 
magnificacion se produce porque la fotosmtesis es mucho mas 
eficiente cuando ambos fotosistemas funcionan juntos. 



Experimento 



Pregunta: La luz de las longitudes de onda 
correspondientes al rojo y ultrarrojo estimula la 
fotosmtesis. ^Como afecta la combinacion de estas 
longitudes de onda a la tasa de fotosmtesis? 



Hipotesis: Cuando se combinan la luz roja y la ultrarroja, la tasa 
de fotosintesis se duplicara. 

Hipotesis nula: Cuando se combinan la luz roja y la ultrarroja, la 
tasa de fotosintesis no se duplicara. 



Diseno del experimento: 



Luz ultrarroja 
(700 nm) 



Luz roja 
(680 nm) 



Ambas 




Oo? 



1. Exponer celulas de algas 
a una intensidad de luz 
ultrarroja (700 nm) y roja 
(680 nm) tal que la tasa de 
fotosintesis sea maxima 
para cada longitud de 
onda. A continuacion, 
exponer a las mismas 
celulas a iguales 
intensidades de cada 
longitud de onda al mismo 
tiempo. 



2. Medir la tasa de 
fotosmtesis como la 
cantidad de oxfgeno 
producido. 



Prediccion: Cuando las longitudes de onda se combinan, la tasa 
de la fotosintesis sera el doble de la tasa maxima observada para 
cada longitud de onda por separado. 

Prediccion de la hipotesis nula: Cuando las longitudes de 
onda se combinan, la tasa de la fotosintesis no sera el doble de la 
tasa maxima observada para cada longitud de onda por separado. 



Resultados: 

A 

W 

"53 
o 



Ambas luces 



Luz ultrarroja 



Luz roja 




Tiempo 



Conclusion: Hay un efecto de potenciacion para la 
luz roja y ultrarroja. La combinacion de las 
longitudes de onda de 700 y 680 nm dobla con 
creces la tasa de fotosmtesis. 



FIGURA 1 0.1 2 Descubrimiento del «efecto de potenciacion» de 
la luz roja y ultrarroja. 
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Trabajos posteriores han demostrado que la hipotesis de 
los dos fotosistemas es correcta. En las algas verdes y plantas 
terrestres, las membranas tilacoidales contienen fotosistemas 
que se diferencian en su estructura y funcion, pero que se 
complementan. 

Para descubrir como funcionan los dos fotosistemas, los in- 
vestigadores eligieron no estudiarlos juntos. En cambio, se 
centraron en especies de bacterias fotosinteticas que tienen fo- 
tosistemas similares al fotosistema I o bien al II, pero no 
ambos. Una vez conocido cada tipo de fotosistema aislado, 
llegaron a entender como los dos fotosistemas funcionan con- 
juntamente, en las algas verdes y las plantas terrestres. Vamos 
a hacer lo mismo, analizar primero el fotosistema II, despues 
el I, y a continuation ver como interaccionan. 

£C6mo funciona el fotosistema II? 

Para analizar el fotosistema II, los investigadores estudiaron 
especies de las bacterias purpureas no del azufre y las bacte- 
rias purpureas del azufre. Estas celulas tienen un unico foto- 
sistema que posee muchos de los componentes observados en 
el fotosistema II de las cianobacterias («azul-verde bacteria »), 
algas y plantas. 

En el fotosistema II, la action comienza cuando el com- 
plejo antena transmite energia al centro de reaccion y entra en 
juego la molecula feofitina. Estructuralmente, la feofitina es 
identica a la clorofila excepto en que la feofitina no tiene un 
atomo de magnesio en la region de la cabeza. Funcionalmente, 
sin embargo, las dos moleculas son distintas. En vez de fun- 
cionar como un pigmento que promociona un electron 
cuando absorbe un foton, la feofitina actua como un receptor 
de electrones. Cuando un electron del centro de reaccion clo- 
rofilico es excitado energeticamente, el electron se une a la fe- 
ofitina y el centro de reaccion se oxida. Cuando la feofitina se 
reduce de esta forma, se completa el paso de transformation 
de la energia iniciado con la absorcion de la luz. 

Los electrones de la feofitina entran en una cadena de 

transporte de electrones Los electrones que llegan a la 
feofitina pasan a una cadena de transporte de electrones en 
la membrana tilacoidal. En lo que respecta a su estructura y 
funcion, este grupo de moleculas es similar a la cadena de 
transporte de electrones de la membrana interna mitocondrial 
(Capftulo 9). Por ejemplo, la cadena de transporte de electro- 
nes asociada al fotosistema II contiene varias quinonas y cito- 
cromos. Los electrones de ambas cadenas participan en una 
serie de reacciones de oxidation-reduction y disminuyen gra- 
dualmente de energia potencial. En las mitocondrias y los clo- 
roplastos, las reacciones redox provocan un bombeo de pro- 
tones de una cara a otra de la membrana interna. En ambas 
organelas, el gradiente de protones resultante conduce a la 
production de ATP mediante la ATP sintasa. O El fotosis- 
tema II activa la quimiosmosis y la smtesis de ATP en el cloro- 
plasto. 

La Figura 10.3a detalla la secuencia de acontecimientos en 
la cadena de transporte de electrones de los tilacoides. Una de 
las moleculas clave es una quinona llamada plastoquinona, 

abreviada como PQ. Recuerda del Capitulo 9 que las quino- 




El fotosistema II y el complejo 
de citocromos estan situados 
en las membranas tilacoidales 



(a) En el fotosistema II, los electrones excitados 



alimentan una cadena de transporte de electrones. 
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(b) La plastoquinona transporta protones al interior de los 
tilacoides, creando una fuerza protonica. 




FIGURA 1 0.1 3 El fotosistema II alimenta una cadena de 
transporte de electrones que bombea protones. (a) Cuando un 
electron excitado sale de la molecula de clorofila en el centro de 
reaccion del fotosistema II, el electron es aceptado por la feofitina, 
transferido a la plastoquinona (PQ) y despues reducido 
gradualmente de energia a lo largo de una cadena de transporte de 
electrones. (b) La PQ transporta electrones desde el fotosistema II 
junto con protones del estroma.Los electrones pasan al complejo 
de citocromos, y los protones son liberados a la luz del tilacoide. 

O EJERCICIO Ahade una flecha a la parte (b) que indique la 
direccion de la fuerza protonica. 
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nas son pequenas moleculas hidrofobas. Como la plastoqui- 
nona es liposoluble y no esta anclada a una protefna, puede 
moverse libremente de un lado a otro de la membrana tilacoi- 
dal. Cuando recibe electrones de la feofitina, la plastoquinona 
los transporta a la otra cara de la membrana y los entrega a 
moleculas mas electronegativas de la cadena. Estos receptores 
de electrones se encuentran en un complejo que contiene un 
citocromo similar a los citocromos presentes en las membra- 
nas mitocondriales. 

De este modo, la plastoquinona lleva los electrones de la 
feofitina al complejo de citocromos. Despues los electrones 
pasan por una serie de protefnas que contienen hierro y 
cobre en el complejo de citocromos. La energfa potencial li- 
berada por estas reacciones permite anadir protones a otras 
moleculas de plastoquinona, que los transportan a la luz del 
tilacoide. Como muestra la Figura 10.13b, los protones 
transportados por la plastoquinona resultan en una gran con- 
centration de protones en la luz tilacoidal. Cuando el fotosis- 
tema II esta activo, el pH del interior del tilacoide llega a 5 
mientras que el pH del estroma oscila alrededor de 8. Como 
la escala del pH es logarftmica, la diferencia de 3 unidades sig- 
nifica que la concentration deH + es lOx lOx 10 = 1.000 
veces mayor en la luz que en el estroma. Ademas, el estroma 
se carga negativamente respecto a la luz del tilacoide. El 
efecto neto del transporte de electrones, por tanto, es estable- 
cer un gran gradiente de protones que llevara H + de la luz del 
tilacoide al estroma. Si has lefdo el Capftulo 9, no deberfa sor- 
prendente que esta fuerza protonica conduzca a la produccion 
de ATP. 

La ATP sintasa usa la fuerza protonica para fosforilar el 

ADP En las mitocondrias, NADH y FADH 2 donan electro- 
nes a una cadena de transporte de electrones, y las reacciones 
redox que tienen lugar en la cadena resultan en el bombeo de 
protones fuera de la matriz, al espacio intermembranoso. En 
los cloroplastos, las moleculas de feofitina del fotosistema II 
donan electrones a una cadena de transporte de electrones, y 
las reacciones redox subsiguientes resultan en el bombeo de 
protones fuera del estroma, a la luz tilacoidal. 

En mitocondrias y cloroplastos, los protones difunden por 
el gradiente electroqufmico resultante. Este es un proceso 
exergonico que provoca la sintesis (endergonica) de ATP. 
Concretamente, el flujo de protones a traves de la enzima ATP 
sintasa causa cambios de conformation que conducen a la 
fosforilacion del ADP. En las plantas, la quimiosmosis se pro- 
duce en los cloroplastos ademas de en las mitocondrias. 
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Chemiosmosis 

En el fotosistema II, entonces, la energfa lumfnica captu- 
rada por la clorofila se transforma en energfa qufmica alma- 
cenada como ATP. Este proceso se llama fotofosforilacion.La 
fosforilacion a nivel de sustrato, la fosforilacion oxidativa y 
la fosforilacion resultan todas en la produccion de ATP. 



En resumen, el fotosistema II empieza con un electron pro- 
mocionado a un estado de alta energfa y termina con la pro- 
duccion de ATP mediante quimiosmosis. Q Si entiendes estos 
aspectos del fotosistema II, deberfas ser capaz de describir las 
similitudes y diferencias del fotosistema II con la cadena de 
transporte de electrones (ETC) de las mitocondrias. Tambien 
deberfas ser capaz de explicar de donde provienen los electro- 
nes de alta energfa en cada sistema y cual es el producto final. 
La historia del fotosistema II todavfa no ha terminado, sin 
embargo, porque no hemos explicado el destino de los electro- 
nes que fluyen por el sistema. El electron que fue transferido 
de la clorofila a la feofitina en el centro de reaccion del foto- 
sistema II necesita ser reemplazado. Ademas, la cadena de 
transporte de electrones del fotosistema II tiene que donar sus 
electrones a algun receptor final de electrones. 

<;De donde vienen los electrones que necesita el fotosistema 
II, y adonde van? El paralelismo entre el fotosistema de las 
bacterias purpureas del azufre y el fotosistema II de las plan- 
tas termina aquf. En las bacterias purpureas del azufre, el ci- 
tocromo vuelve a donar el electron al centro de reaccion, de 
modo que el mismo electron puede ser promocionado otra vez 
a un estado de alta energfa cuando se absorbe un foton. De 
esta manera, los electrones circulan por todo el sistema. Pero 
en el fotosistema II los electrones provienen de una fuente dis- 
tinta. 

El fotosistema II obtiene electrones mediante la oxida- 
cion del agua Para entender de donde provienen los elec- 
trones que alimentan el fotosistema II, vuelve a la reaccion ge- 
neral de la fotosmtesis: C0 2 + 2H 2 0 + energfa lumfnica — > 
(CH 2 0) + H 2 0 + 0 2 . En presencia de luz solar, se consumen 
dioxido de carbono y agua para producir hidratos de car- 
bono, agua y oxfgeno gas. Recuerda que los experimentos con 
radioisotopes del oxfgeno demostraron que los atomos de 
oxfgeno de 0 2 provienen del agua, no del dioxido de carbono. 
En realidad, los electrones que entran al fotosistema II tam- 
bien provienen del agua. La reaccion generadora de oxfgeno 
se puede escribir asf: 

2 H 2 0 4 H + + 4 e" + 0 2 

Como se eliminan electrones del agua, la molecula se 
oxida. Esta reaccion se denomina «descomposicion» del agua. 
Proporciona un flujo continuo de electrones al fotosistema II 
y esta catalizada por enzimas integradas ffsicamente en el 
complejo del fotosistema II. Cuando los electrones excitados 
salen del fotosistema II y entran en la ETC, el fotosistema se 
hace tan electronegativo que las enzimas pueden arrancar los 
electrones del agua, dejando protones y oxfgeno. La reaccion 
generadora de oxfgeno es muy endergonica. Solo es posible 
gracias a la energfa de la luz solar, que elimina electrones del 
fotosistema II. 

De todas las formas de vida, el fotosistema II es el unico 
complejo proteico que puede catalizar la descomposicion de 
las moleculas de agua. Los organismos que tienen este tipo de 
fotosistemas, como las cianobacterias, algas y plantas, reali- 
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zan una fotosfntesis oxigenica («oxfgeno-producir»), porque 
generan oxfgeno como producto intermedio del proceso. Las 
bacterias purpureas del azufre y no del azufre no pueden oxi- 
dar el agua. Realizan una fotosfntesis anoxigenica («no-oxf- 
geno-producir»). 

Es diffcil sobreestimar la importancia de esta reaccion 
unica. Produjo el oxfgeno que nos permite vivir ahora. En 
efecto, el 0 2 practicamente no existfa en la Tierra antes de que 
evolucionaran enzimas que podfan catalizar la oxidacion del 
agua. De acuerdo con el registro de fosiles, los niveles de oxf- 
geno de la atmosfera y los oceanos empezaron a subir hace 
tan solo unos 2.000 millones de anos, cuando los organismos 
que realizan la fotosfntesis oxigenica aumentaron en numero. 
Este cambio fue desastroso para los organismos anaerobios, 
porque el oxfgeno es toxico para ellos. Pero a medida que el 
oxfgeno se hizo aun mas abundante, ciertas bacterias evolu- 
cionaron y adquirieron la capacidad de usarlo como receptor 
de electrones en la respiracion celular. Este fue un aconteci- 
miento memorable. El 0 2 es tan electronegativo que provoca 
un enorme descenso de energfa potencial para las cadenas de 
transporte de electrones implicadas en la respiracion celular. 
Como resultado, los organismos que usan 0 2 como receptor 
de electrones en la respiracion celular pueden producir mucho 
mas ATP que los organismos que usan otros receptores de 
electrones (vease el Capftulo 9). Los organismos aerobios cre- 
cen tan eficazmente que han dominado el planeta hace 
mucho. Los biologos califican la evolucion de la atmosfera 
rica en oxfgeno como uno de los acontecimientos mas impor- 
tantes de la historia de la vida. 

Sin embargo, a pesar de su importancia, aun no se conoce 
el mecanismo responsable de la reaccion generadora de oxf- 
geno. Determinar exactamente como descompone el agua el 
fotosistema II es quizas el mayor reto actualmente de los in- 
vestigadores interesados en la fotosfntesis. Este aspecto tam- 
bien tiene importantes aplicaciones practicas, porque si los 
qufmicos pudieran replicar la reaccion a escala industrial, po- 
drfa ser posible generar grandes volumenes de 0 2 y gas hidro- 
geno (H 2 ) a partir del agua. Si esto se lograra con poco dinero, 
el H 2 producido podrfa utilizarse como combustible limpio 
para coches y camiones. 

O Si entiendes la base del fotosistema II, deberfas ser 
capaz de hacer un mapa conceptual resumiendo su funciona- 
miento. El diagrama debe incluir un centro de reaccion, la feo- 
fitina, una ETC, el gradiente de protones, la ATP sintasa y el 
complejo enzimatico que descompone el agua. 

£C6mo funciona el fotosistema I? 

Recuerda que los investigadores analizaron el fotosistema II 
estudiando fotosistemas similares, pero mas sencillos, de las 
bacterias purpureas del azufre y no del azufre. Para entender 
la estructura y funcion del fotosistema I, recurrieron a las he- 
liobacterias («sol-bacteria»). 

Del mismo modo que las bacterias purpureas del azufre y 
no del azufre, las heliobacterias usan la energfa de la luz solar 
para promocionar los electrones a un estado de alta energfa. 
Pero en vez de ser cedidos a una cadena de transporte de elec- 
trones que bombea protones a traves de una membrana, los 



electrones de alta energfa de las heliobacterias se usan para re- 
ducir NAD + . Cuando el NAD + gana dos electrones y un pro- 
ton, se produce NADH. En las cianobacterias, algas y plantas 
terrestres, un conjunto de reacciones similar reduce una ver- 
sion fosforilada del NAD + , cuyas siglas son NADP + , produ- 
ciendo NADPH. Este y el NADH funcionan como transporta- 
dores de electrones. 

La Figura 10.14 muestra el funcionamiento del fotosistema 
I. Cuando los pigmentos del complejo antena absorben foto- 
nes y transmiten la energfa al centro de reaccion del fotosis- 
tema I, los electrones excitados pasan por una cadena de 
transporte de electrones. En concreto, pasan por una serie de 
protefnas que contienen hierro y azufre, dentro del fotosis- 
tema, y despues a una molecula llamada ferredoxina. A con- 
tinuation, los electrones van de la ferredoxina a la enzima fe- 
rredoxina/NADP + oxirreductasa (tambien llamada NADP + 
reductasa) que transfiere dos electrones y un proton al 
NADP + . Esta reaccion forma NADPH. El propio fotosistema 
y la NADP + reductasa estan anclados en la membrana del tila- 
coide; la ferredoxina esta asociada fntimamente a la bicapa. 

En resumen: O el fotosistema I resulta en la produccion de 
NADPH. El NADPH tiene una funcion similar al NADH y 
FADH 2 producidos por el ciclo de Krebs. Es un transportador 
de electrones que puede donar electrones a otros compuestos 
y, por tanto, reducirlos. El fotosistema II, en cambio, resulta 
en la produccion de un gradiente de protones que provoca la 
sfntesis de ATP. 

En conjunto, entonces, los fotosistemas I y II producen 
energfa qufmica almacenada en el ATP ademas de potencia re- 
ductora en forma de NADPH. Aunque algunos grupos de bac- 
terias solo tienen uno de los dos fotosistemas, las cianobacte- 
rias, algas y plantas tienen los dos. En estos organismos, 
<;c6mo interaccionan los dos fotosistemas? 
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FIGURA 10.14 El fotosistema I produce NADPH. Cuando los 
electrones excitados salen de la molecula de clorofila en el centro 
de reaccion del fotosistema I, pasan por una serie de protefnas que 
contienen hierro y azufre hasta que son aceptados por la 
ferredoxina. En una reaccion catalizada por una enzima, la forma 
reducida de la ferredoxina reacciona con NADP + para producir 
NADPH. 

O PREGUNTA iSe reduce o se oxida el NADP + en el fotosistema I? 
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El esquema Z: los fotosistemas I y II 
trabajan juntos 

Cuando se dieron cuenta de que los fotosistemas I y II tienen 
funciones distintas pero complementarias, Robin Hill y Faye 
Bendall propusieron que estos sistemas interaccionan como 
muestra la Figura 10.15. El diagrama ilustra un modelo, co- 
nocido como el esquema Z, que supuso un gran avance en la 
investigacion de la fotosmtesis. El nombre se inspiro en 
la forma del recorrido propuesto que siguen los electrones a 
traves de los dos fotosistemas, al trazar el recorrido en un eje 
vertical que representaba los cambios de energfa potencial. 

Para aclarar como funciona la fotosmtesis, sigue el reco- 
rrido de electrones por el esquema Z, trazando la ruta con el 
dedo en la Figura 10.15. El proceso empieza cuando los foto- 
nes excitan a los electrones en las moleculas de clorofila del 
complejo antena del fotosistema II. Cuando la energfa 
del electron excitado se transmite al centro de reaccion, una 
pareja especial de moleculas de clorofila llamadas P680 pasa 
los electrones excitados a la feofitina. Desde aquf el electron 
disminuye gradualmente de energfa potencial mediante reac- 
ciones redox entre una serie de quinonas y citocromos, que 
funcionan como una cadena de transporte de electrones. 
Usando la energia liberada por las reacciones redox, la plas- 
toquinona (PQ) transporta protones a traves de la membrana 
del tilacoide. La ATP sintasa utiliza la fuerza protonica resul- 
tante para fosforilar el ADP, creando ATP. 

Cuando los electrones alcanzan el final de la cadena de 
transporte de electrones del fotosistema II, pasan a una pe- 
quena protema difusible llamada plastocianina (simbolizada 
por PC en la Figura 10.15). La plastocianina recoge un elec- 
tron del complejo de citocromos, difunde por la luz del tila- 
coide y dona el electron al fotosistema I. Una sola molecula de 



plastocianina puede transportar mas de 1.000 electrones por 
segundo entre los dos fotosistemas. De este modo, la plasto- 
cianina crea un vinculo ffsico entre el fotosistema II y el I. 

El flujo de electrones entre los fotosistemas, por medio de 
la plastocianina, es importante porque reemplaza los electro- 
nes que son transportados por una molecula de clorofila lla- 
mada P700 en el centro de reaccion del fotosistema I. Los 
electrones que van del fotosistema II a la P700 son finalmente 
transferidos a la protema ferredoxina, que entonces pasa los 
electrones a una enzima que cataliza la reduccion del NADP + 
a NADPH. Los electrones que salieron inicialmente del foto- 
sistema II son reemplazados por electrones arrancados al 
agua, produciendo oxfgeno gas como producto intermedio. 

En resumen, el esquema Z traza el recorrido de los electro- 
nes desde el agua al NADPH, a traves de los fotosistemas II y I. 
O Deberfas ser capaz de explicar (1) el papel de la plastocia- 
nina en la conexion entre los dos fotosistemas, (2) donde tie- 
nen la maxima energfa potencial los electrones que fluyen por 
el sistema, y (3) por que el esquema Z se llama tambien el 
flujo de electrones no cklico. 

El esquema Z ayuda a explicar el efecto de potenciacion 
mostrado en la Figura 10.12. Cuando las celulas de algas son 
iluminadas con longitudes de onda de 680 nm, en la porcion 
roja del espectro, solo el fotosistema II puede funcionar a ve- 
locidad maxima. La velocidad global del flujo de electrones a 
traves del esquema Z es moderada porque la eficiencia del fo- 
tosistema I esta reducida. De un modo similar, cuando las ce- 
lulas solo reciben longitudes de onda de 700 nm, en el ultra- 
rrojo, solo el fotosistema I alcanza la eficacia maxima; el 
fotosistema II esta funcionando a una velocidad inferior a la 
maxima, de modo que la velocidad total del flujo de electro- 
nes esta reducida. Pero cuando estan presentes ambas longi- 
tudes de onda a la vez, los dos fotosistemas estan activados 




Baja 4 e - 



2 H 2 0 ■ » 4 H + + 0 2 

FIGURA 1 0.1 5 El esquema Z conecta los fotosistemas I y II. El esquema Z propone que los electrones del fotosistema II entran en el 
fotosistema I, donde son promocionados a un estado de energia lo suficientemente alto como para posibilitar la reduccion del NADP + . 

O PREGUNTA £En que se parecen y en que se diferencian las cadenas de transporte de electrones de los fotosistemas I y II? 
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FIGURA 1 0.1 6 La fotofosforilacion ciclica produce ATP. El 

transporte de electrones ciclico es una alternativa al esquema Z. En 
vez de ser donados al NADP + , los electrones circulan ciclicamente 
por el sistema,y esto resulta en la produccion de ATP adicional 
mediante fotofosforilacion. 




Q Fotosistema II Situado en las membranas 

tilacoidales, hacia el interior de los grana 



por la luz y funcionan a velocidad maxima, potenciando su 
eficacia. 

Datos recientes indican que en las algas verdes y plantas los 
electrones tambien pueden seguir un camino distinto. Esta via, 
llamada fotofosforilacion ciclica, se muestra en la Figura 
10.16. En la fotofosforilacion ciclica, el fotosistema I vuelve a 
transferir los electrones a la cadena de transporte de electro- 
nes del fotosistema II, para aumentar la generacion de ATP 
mediante fotofosforilacion. Este ATP « extra » es necesario 
para las reacciones quimicas que reducen el C0 2 y producen 
azucares. De este modo, la fotofosforilacion ciclica coexiste 
con el esquema Z y produce mas ATP. 

Aunque el esquema Z ha resistido bien las pruebas experi- 
mentales, todavia queda sin resolver un gran enigma. Como 
muestra la Figura 10.17, el fotosistema II es mucho mas abun- 
dante en las membranas interiores, apiladas, de los grana, 
mientras que el fotosistema I y la ATP sintasa son mucho mas 
frecuentes en las membranas exteriores, no apiladas. Observa 
que el gradiente de protones establecido por el fotosistema II 
lleva protones al estroma, lo que significa que el estroma es el 
lugar de produccion de ATP. La separacion ffsica entre los fo- 
tosistemas es desconcertante, sin embargo, considerando que 
sus funciones estan mtimamente ligadas segun el esquema Z. 
Actualmente se investiga y debate intensamente por que estan 
en distintas partes del tilacoide. 

A diferencia del esquema Z, el destino del ATP y NADPH 
producido por los fotosistemas I y II esta bien documentado. 
Los cloroplastos usan el ATP y NADPH para reducir el dio- 
xido de carbono a azucar. Tu vida y la vida de casi todos los 
demas organismos dependen de este proceso. ,;En que se 
basa? 
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Fotosistema I 
§ ATP sintasa 



En las membranas tilacoidales, 
hacia el estroma 



Web Animation 



BioFlix en www.masteringbio.com 



Photosynthesis 



Complejo de Igualmente frecuente en ambos 
citocromos tipos de membrana 



FIGURA 1 0.1 7 Los fotosistemas I y II estan en regiones distintas 
de las membranas tilacoidales de los grana. 

O EJERCICIO En la figura, dibuja el recorrido de un electron que 
sigue el esquema Z desde el fotosistema II al fotosistema I. Despues, 
dibuja el camino de un electron que participa en la fosforilacion 
ciclica. 



Comprueba si lo has entendido 

Si entiendesque... o 

• El fotosistema II entrega electrones de alta energia a una 
cadena de transporte de electrones que bombea protones, 
creando una fuerza protonica que activa la ATP sintasa. 

• El fotosistema I produce NADPH. 

Deben'as ser capaz de... O 

1) Hacer un modelo del esquema Z con papeles recortados 
que representen los siguientes elementos: los complejos 
antena de los fotosistemas I y II, las ETC de los fotosistemas I 
y II, feofitina, plastoquinona, plastocianina, complejo de 
citocromos, ferredoxina, la reaccion que descompone el 
agua y la reduccion de NAD + . 

2) Con monedas de centimo que representen a los electrones, 
explicar como fluyen por los fotosistemas. 
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10.4 iComo se reduce el dioxido de 
carbono para producir glucosa? 

Las reacciones analizadas en la Seccion 10.3 estan activadas 
por la luz. Esto es logico, porque toda su funcion consiste en 
transformar energfa, convertir la energfa electromagnetica 
en forma de luz solar en la energfa qufmica de los enlaces fos- 
fato del ATP y los electrones del NADPH. Las reacciones que 
conducen a la produccion de azucar a partir del dioxido de 
carbono, por el contrario, no son activadas directamente por 
la luz. En cambio, dependen del ATP y NADPH producidos 
por las reacciones dependientes de la luz de la fotosmtesis. 

El descubrimiento de que la transformacion de la energfa y 
la reduccion del dioxido de carbono eran dos componentes 
distintos pero vinculados supuso un hallazgo fundamental. La 
investigacion de las reacciones de reduccion del C0 2 gano 
fuerza inmediatamente despues de la Segunda Guerra Mun- 
dial, cuando se pudo utilizar isotopos radiactivos del carbono 
en investigacion. 

Ciclo de Calvin 

Para desentranar la secuencia de reacciones que reduce el dio- 
xido de carbono, el grupo de Melvin Calvin utilizo la estrate- 
gia de pulso-seguimiento presentada en el Capftulo 7. Re- 
cuerda que los experimentos de pulso-seguimiento introducen 
un pulso de compuestos marcados seguidos de un periodo 
mas largo de compuestos no marcados. A continuacion se vi- 
gila el destino de los compuestos marcados en el tiempo. En 
este caso, los investigadores sometieron a algas verdes a un 
pulso de 14 C0 2 seguido de una gran cantidad de C0 2 no mar- 
cado (Fig ura 10.18). Despues de esperar un tiempo concreto, 
molieron las celulas para formar un extracto bruto, separaron 
las moleculas del extracto mediante cromatografia, y pusieron 
una pelfcula de rayos X sobre la superficie de la cromatogra- 
fia. Si las moleculas marcadas con radiactividad estuvieran 
presentes, la energfa que emiteran impresionarfa la pelfcula y 
generarfan una mancha negra. Entonces, los compuestos mar- 
cados podrfan ser aislados e identificados. 

Cambiando la cantidad de tiempo entre el inicio del pulso de 
14 C0 2 y el analisis de las celulas, Calvin y sus colaboradores em- 
pezaron a ensamblar la secuencia en la que se forman varios 
productos intermedios. Por ejemplo, cuando el equipo analizo 
las celulas casi inmediatamente despues del pulso de 14 C0 2 , des- 
cubrieron que predominaba un compuesto de tres carbonos, el 
3-fosfoglicerato. Este resultado indicaba que el 3-fosfoglicerato 
era el producto inicial de la reduccion. O dicho de otro modo, 
parecfa que el dioxido de carbono reaccionaba con alguna mo- 
lecula desconocida para producir 3-fosfoglicerato. 

Esto resultaba muy interesante, porque el 3-fosfoglicerato 
es uno de los diez productos intermedios de la glucolisis. El 
hallazgo de que la glucolisis y la reduccion del carbono com- 
parten productos era desconcertante por la relacion entre las 
dos vfas. Las reacciones del ATP y NADPH conducfan a la 
produccion de hidratos de carbono; la glucolisis los descom- 
pone. Como los dos procesos estan relacionados de esta 
forma, era logico que al menos algunos productos interme- 
dios de la glucolisis y la reduccion del C0 2 fueran iguales. 



Experimento 



Pregunta: ^Que productos intermedios se 
producen cuando el dioxido de carbono se reduce a 
un azucar? 



Hipotesis: No hay ninguna hipotesis concreta. 



Diseho del experimento: 

- 14 co 7 




1. Administrar a algas un 
pulso de 14 C0 2 
seguido de C0 2 . 



2. Esperar 5-60 segundos; 
homogeneizar las celulas 
poniendolas en alcohol 
caliente. 



3. Separar las moleculas 
mediante cromatografia. 



4. Poner una pelfcula de 
rayos X en la cromatografia 
para local izar el marcaje 
radiactivo. 



Prediccion: No hay ninguna prediccion concreta. 



Resultados: 




Compuestos producidos Compuestos producidos 
a los 5 segundos a los 60 segundos 



Conclusion: 3-fosfoglicerato es el primer producto 
intermedio. Mas tarde aparecen otros. 



FIGURA 1 0.1 8 Los experimentos revelaron las reacciones que 
provocan la reduccion del C0 2 . 

O PREGUNTA ^Por que este experimento no se baso en hipotesis 
y predicciones especificas? 
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Cuando el grupo de Calvin estaba ensamblando la secuen- 
cia de acontecimientos en la reduccion del dioxido de car- 
bono, una pregunta importante quedo sin respuesta: ^que 
compuesto reacciona con el C0 2 para producir 3-fosfoglice- 
rato? Este era el primer paso clave. El grupo busco en vano un 
compuesto de dos carbonos que pudiera servir como el recep- 
tor inicial de dioxido de carbono y producir 3-fosfoglicerato. 
Entonces, mientras Calvin estaba haciendo recados un dia, se 
le ocurrio que la molecula que reaccionaba con el dioxido de 
carbono podria contener cinco carbonos, no dos. La idea era 
que anadir C0 2 a una molecula de cinco carbonos producina 
un compuesto de seis carbonos, que podia dividirse a la mitad 
despues para formar 2 moleculas de tres carbonos. 

Los experimentos realizados para comprobar esta hipotesis 
confirmaron que el reactante inicial es la ribulosa bifosfato 
(RuBP),un compuesto de cinco carbonos. Finalmente se resol- 
vieron las tres fases de la reduccion del C0 2 y se llamaron 
ciclo de Calvin (Figura 10.19): 

1. Fase de fijacion. La secuencia empieza cuando el C0 2 reac- 
ciona con RuBP. Esta fase «fija» el dioxido de carbono 
uniendolo a una molecula mas compleja. Tambien lleva a 
la produccion de dos moleculas de 3-fosfoglicerato. La fi- 
jacion de carbono es la adicion de dioxido de carbono a un 
compuesto organico, que transforma el C0 2 en una forma 
biologicamente util. 

2. Fase de reduccion. A continuation, el 3-fosfoglicerato es 
fosforilado por el ATP y despues reducido por los electro- 
nes del NADPH. El producto es gliceraldehi'do-3-fosfato 
(G3P), un azucar fosforilado. Parte del G3P resultante se 
desvia a la produccion de glucosa y fructosa, que se unen 
para formar el disacarido sacarosa. 



3. Fase de regeneracion. El resto del G3P hace que el ciclo siga 
funcionando, sirviendo de sustrato para la tercera fase del 
ciclo: las reacciones que resultan en la regeneracion de 
RuBP. 

Las tres fases tienen lugar en el estroma de los cloroplastos. 
Una vuelta del ciclo de Calvin fija una molecula de C0 2 , se 
necesitan tres vueltas del ciclo para producir una molecula de 
G3P. O Si entiendes la base del ciclo de Calvin, deberias ser 
capaz de explicar la relation entre C0 2 , G3P, RuBP y 3-fosfo- 
glicerato. 

O El descubrimiento del ciclo de Calvin aclaro como el 
ATP y NADPH producidos por las reacciones dependientes de 
la luz permiten a las celulas reducir el C0 2 a hidratos de car- 
bono (CH 2 0) n . Como los azucares almacenan gran cantidad 
de energfa potencial, producirlos cuesta mucha energfa qui- 
mica. Durante la fotosfntesis, la energfa necesaria para redu- 
cir el C0 2 a azucares la proporcionan el ATP y NADPH sinte- 
tizados en las reacciones dependientes de la luz. 

Una vez confirmada la secuencia de reacciones del ciclo de 
Calvin, la atencion se centro en la fase inicial, la reaccion 
entre RuBP y C0 2 . Esta reaccion es una de las dos reacciones 
que solo suceden en el ciclo de Calvin. La mayorfa de las reac- 
ciones implicadas en la reduccion del C0 2 tambien se produ- 
cen en la glucolisis o en otras vias metabolicas. 

La reaccion entre C0 2 y RuBP inicia la transformation del 
gas dioxido de carbono de la atmosfera a los azucares. Las 
plantas usan los azucares como combustible de la respiration 
celular y para formar hojas, flores, semillas, troncos de arbo- 
les y otras estructuras. Millones de organismos sin fotosmte- 
sis, como los peces, insectos, hongos y mamfferos, tambien de- 



fa) El ciclo de Calvin tiene tres fases. 



(b) La reaccion ocurre en un ciclo. 




Las tres fases del ciclo 
de Calvin tienen lugar 
en el estroma de los cloroplastos 

Fijacion: 3 RuBP + 3 CO2 — ► 6 3-fosfoglicerato 

Reduccion: 6 3-fosfoglicerato + 6 ATP + 6 NADPH 

Regeneracion: 5 G3P + 3 ATP — ► 3 RuBP 




Los carbonos estan 
representados por bolas 
rojas para ayudarte a seguir 
su recorrido por el ciclo 



3 P -©-©-©-©-©- P 6©-©-©-P 

RuBP Fijacion del dioxido 3-fosfoglicerato 
3 ADP + 3P^/ de carbono 

3 ATP — ^ 



Regeneracion de Reduccion del 
RuBP a partir 3-fosfoglicerato 
de G3P a G3P 



6G3P 



^* G3P 




♦ 



6 ATP 

6 ADP + 6P, 



6 NADPH 

6 NADP + + 6 H + 



1 G3P 



FIGURA 10.19 El dioxido de carbono se reduce en el ciclo de Calvin. Las reacciones del ciclo 
de Calvin dependen de los productos de las reacciones dependientes de la luz. 
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penden de esta reaccion para conseguir los azucares que ne- 
cesitan para la respiracion celular. Ecologicamente, la adi- 
cion del C0 2 a RuBP podria ser la reaccion qufmica mas 
importante de la Tierra. La enzima que la cataliza es funda- 
mental para todas las formas de vida. <;C6mo funciona esta 
molecula? 

El descubrimiento del rubisco 

Para encontrar la enzima que fija C0 2 , Arthur Weissbach y 
sus colaboradores machacaron hojas de espinaca, purificaron 
un gran conjunto de protemas de los extractos celular es resul- 
tantes, y despues pusieron a prueba cada protema para ver si 
podia catalizar la incorporation de 14 C0 2 al RuBP para for- 
mar 3-fosfoglicerato. Finalmente pudieron aislar una enzima 
que cataliza la reaccion. La enzima resulto ser extraordinaria- 
mente abundante en las hojas. Los datos de los investigadores 
indicaban que la enzima constituia al menos el 10% de todas 
las protemas presentes en las hojas de espinacas. 

La enzima fijadora de C0 2 fue finalmente purificada y 
analizada. Su nombre completo es ribulosa-l,5-bifosfato car- 
boxilasa/oxigenasa, pero habitualmente se la denomina ru- 
bisco. £1 rubisco esta presente en todos los organismos foto- 
sinteticos que usan el ciclo de Calvin para fijar carbono, y se 
cree que es la enzima mas abundante de la Tierra. Tambien se 
ha determinado su estructura tridimensional. La molecula 
tiene forma de dado y un total de ocho lugares activos donde 
se fija el C0 2 . 

A pesar de tener tantos lugares activos, el rubisco es una 
enzima lenta. Cada lugar activo cataliza solo tres reacciones 
por segundo; otras enzimas habitualmente catalizan miles de 
reacciones por segundo. Las plantas sintetizan enormes canti- 
dades de rubisco, posiblemente como adaptation para com- 
pensar su falta de velocidad. 

Ademas de lento, el rubisco es extraordinariamente inefi- 
caz. El rubisco es ineficaz porque cataliza la adicion de 0 2 al 
RuBP ademas de la adicion de C0 2 al RuBP. Este es un punto 
clave. El oxfgeno y el dioxido de carbono compiten en los lu- 
gares activos de la enzima, lo que enlentece la reduction del 
C0 2 . <;Por que un lugar activo del rubisco aceptaria ambas 
moleculas? Dada la importancia del rubisco para producir ali- 
mentos en las especies fotosinteticas, esta observation es des- 
concertante. Parece ser desadaptativo, un rasgo que reduce la 
eficacia biologica de los individuos. Una hipotesis para expli- 
car la naturaleza dual del lugar activo se basa en la observa- 
cion de que el rubisco estaba presente en los organismos foto- 
sinteticos mucho antes de la evolution de la fotosmtesis 
oxigenica. Como resultado, el 0 2 era extremadamente escaso 
en la atmosfera cuando surgio el rubisco. De acuerdo con esta 
hipotesis, la ineficacia del rubisco es un artefacto historico. La 
idea es que el rubisco esta adaptado a una atmosfera que ya 
no existe, una muy rica en C0 2 y pobre en 0 2 . 

Por desgracia, la reaccion del 0 2 con la RuBP hace algo 
mas que competir con la reaccion de C0 2 en el mismo lugar 
activo. Una de las moleculas resultantes de la adicion de oxf- 
geno a RuBP se procesa en reacciones que consumen ATP y li- 
beran C0 2 . Parte de esta via sucede en los cloroplastos, y otra 
parte en los peroxisomas y las mitocondrias. La secuencia de 



Reaccion con el dioxido de carbono en la fotosmtesis: 

RuBP + C0 2 +■ dos 3-fosfoglicerato 



usados en el ciclo de Calvin 

Reaccion con el oxfgeno en la «fotorrespiracion»: 

RuBP + 0 2 *■ un 3-fosfoglicerato + un 2-fosfoglicolato 

i i 

usado en el ciclo de Calvin cuando se procesa, 
se libera C0 2 
y se consume ATP 

FIGURA 10.20 La fotorrespiracion compite con la fotosmtesis. 

El rubisco cataliza reacciones que compiten entre si cuyos 
resultados son muy diferentes. 

O PREGUNTA Tras estudiar estas reacciones, explica por que los 
biologos dicen que la fotorrespiracion «deshace» la fotosmtesis. 



reacciones recuerda a la respiracion, porque consume oxfgeno 
y produce dioxido de carbono. Por este motivo, se llama foto- 
rrespiracion. Como la fotorrespiracion consume energia y 
deshace la fijacion del carbono, se puede considerar como una 
fotosmtesis inversa (Figura 10.20). Cuando sucede la fotorres- 
piracion, la tasa global de la fotosmtesis disminuye. 

La reaccion de oxigenacion que activa la fotorrespiracion 
esta favorecida por altas concentraciones de oxfgeno y bajas 
concentraciones de C0 2 . Pero mientras la concentracion de 
dioxido de carbono en las hojas sea alta, la reaccion de fija- 
cion del C0 2 es la favorita y la fotorrespiracion es relativa- 
mente rara. 

iComo se transports el dioxido de carbono 
al rubisco? 

El dioxido de carbono esta en la atmosfera y las celulas foto- 
sinteticas lo consumen continuamente como reactante. Pare- 
ceria sencillo, por tanto, que el C0 2 difundiera directamente a 
las plantas a favor de un gradiente de concentracion. Pero el 
asunto no es tan simple, porque las plantas estan revestidas 
por una cubierta cerea llamada cuticula. Esta capa lipfdica 
evita que el agua se evapore de los tejidos, pero tambien im- 
pide que el C0 2 entre en ellos. 

,;C6mo entra el C0 2 en los tejidos fotosinteticos? Una 
atenta mirada a la superficie de una hoja, como en la Figura 
10.21a, da la respuesta. La superficie de las hojas esta puntea- 
da por aberturas limitadas por dos celulas de distinta forma. 
Las celulas emparejadas se llaman celulas oclusivas, la aber- 
tura se llama ostiolo y la estructura global se llama estoma. Si 
las concentraciones de C0 2 dentro de la hoja son bajas 
cuando se esta produciendo la fotosmtesis, senales qufmicas 
activan bombas de protones en las membranas de las celulas 
oclusivas. Estas bombas establecen un gradiente de carga a 
traves de la membrana. En respuesta, entran iones de potasio 
(K + ) a las celulas oclusivas. Cuando entra el agua siguiendo el 
gradiente osmotico generado, las celulas se hinchan y crean un 
poro. Como muestra la Figura 10.21b,un estoma abierto per- 



21 6 Unidad 2 Estructura y funcion celular 



(a) Las superficies de las hojas contienen estomas. 




Celulas oclusivas Ostiolo Estoma 



(b) El dioxido de carbono se difunde al interior de las hojas 
a traves de los estomas. 




fotosinteticas extracelular 

FIGURA 1 0.21 Las celulas de las hojas obtienen el dioxido de 
carbono a traves de sus estomas. (a) Los estomas consisten en 
dos celulas oclusivas y un ostiolo. (b) Cuando el estoma esta 
abierto,el C0 2 difunde a la celula por un gradiente de 
concentracion. 



mite que el C0 2 de la atmosfera difunda a los espacios ocupa- 
dos de la hoja, y de allf al lfquido extracelular que rodea las 
celulas fotosinteticas. Finalmente el C0 2 difunde a los cloro- 
plastos por un gradiente de concentracion. El ciclo de Calvin, 
que consume C0 2 continuamente, mantiene un gran gradiente 
de concentracion a favor de la entrada de C0 2 en los cloro- 
plastos. 

Los estomas normalmente estan abiertos por el dia, cuando 
tiene lugar la fotosmtesis, y cerrados de noche. Pero cuando el 
dia es extraordinariamente calido y seco, las celulas de las 
hojas pueden perder mucha agua por evaporacion a traves de 
los estomas. Cuando esto ocurre, deben cerrar las aberturas y 
detener la fotosmtesis, o arriesgarse a morir por deshidrata- 
cion. Con el calor y la ausencia de humedad, pues, la fotosm- 
tesis y el crecimiento se detienen. ^Como lo afrontan las plan- 
tas que viven en ambientes calurosos y secos? La respuesta 
surgio cuando los biologos intentaban entender un sorpren- 
dente resultado experimental. 



Plantas C 3 

RuBP + CO i c ' os 3-fosfoglicerato 

Rubisco (azucar de 3 carbonos ) 

Plantas C 4 

Compuesto + C0 2 » 4-carbonos 

de 3 carbonos PEP carboxilasa acidos organicos 

FIGURA 10.22 La fijacion inicial del carbono en las plantas C 4 es 
distinta de la de las plantas C 3 . 

La fotosmtesis C 4 Una vez descubierto el ciclo de Calvin 
en las algas, los investigadores de varios laboratories utiliza- 
ron la misma tecnica de pulso-seguimiento para investigar 
como se produce la fijacion de carbono en otras especies. 
Como habfa hecho Calvin, Hugo Kortschak y sus colaborado- 
res, y el equipo de Y. S. Karpilov expusieron a las hojas de 
cana de azucar y maiz a dioxido de carbono radioctivo 
( 14 C0 2 ) y luz solar, y despues aislaron e identificaron las mo- 
leculas producto. Ambos equipos de investigacion esperaban 
encontrar los primeros atomos de carbono radioctivos en el 3- 
fosfoglicerato, el producto normal de la fijacion de carbono 
por parte del rubisco. En cambio, encontraron que en sus es- 
pecies el atomo de carbono radiactivo terminaba en compues- 
tos de cuatro carbonos como el malato y aspartato, no en azu- 
cares de tres carbonos. 

Estos experimentos revelaron un giro inesperado de la via 
habitual de la fijacion de carbono. En vez de crear un azucar 
de tres carbonos, parecia que en sus especies la fijacion del 
C0 2 producia azucares de cuatro carbonos. Las dos vias pa- 
saron a denominarse fotosmtesis C 3 y fotosmtesis C 4 , respec- 
tivamente (Figura 10.22). 

Los investigadores que siguieron las primeras descripciones 
descubrieron que en algunas especies de plantas, el dioxido de 
carbono puede unirse a la RuBP por medio del rubisco, o a 
compuestos de tres carbonos por una enzima llamada PEP 
carboxilasa. Tambien demostraron que las dos enzimas estan 
en distintos tipos de celulas en la misma hoja. La PEP carbo- 
xilasa es abundante en las celulas del mesofilo cerca de la su- 
perficie de las hojas, mientras que el rubisco se encuentra en 
las celulas de la vaina que rodean el tejido vascular en el inte- 
rior de la hoja (Figura 10.23a). El tejido vascular conduce 
agua y nutrientes en las plantas. 

Basandose en estas observaciones, Hal Hatch y Roger 
Slack propusieron un modelo de tres pasos para explicar 
como el C0 2 fijado a un azucar de cuatro carbonos se integra 
en el ciclo de Calvin (Figura 10.23b): 

1. La PEP carboxilasa fija C0 2 en las celulas del mesofilo. 

2. Los acidos organicos de cuatro carbonos resultantes van a 
las celulas de la vaina. 

3. Los acidos organicos de cuatro carbonos liberan una mole- 
cula de C0 2 que el rubisco usa como sustrato para formar 
3-fosfoglicerato. Este paso inicia el ciclo de Calvin. 

De esta manera, entonces, la via C 4 funciona como una 
bomba de C0 2 . Las reacciones que tienen lugar en las celulas 
del mesofilo requieren energia en forma de ATP, pero aumen- 
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FIGURA 1 0.23 En las plantas C 4 , la fijacion del carbono es 
independiente del ciclo de Calvin, (a) La PEP carboxilasa, enzima 
fijadora de carbono, esta situada en las celulas del mesofilo, 
mientras que el rubisco esta en las celulas en vaina.(b) La PEP 
carboxilasa fija el C0 2 al PEP, un compuesto de tres carbonos, 
formando un acido organico de cuatro carbonos. Despues, una 
molecula de C0 2 del azucar de cuatro carbonos alimenta el ciclo de 
Calvin. 



tan la concentracion de C0 2 en las celulas donde es activo el 
rubisco. Como aumenta el cociente dioxido de carbono/oxf- 
geno en las celulas fotosinteticas, se une menos 0 2 a los luga- 
res activos del rubisco. O dicho de otro modo, la fijacion del 
C0 2 es preferida a la fijacion de 0 2 cuando la concentracion 
de dioxido de carbono en las hojas es elevada. Como resul- 
tado, la via C 4 limita los efectos nocivos de la fotorrespira- 
cion. La via es una adaptation que mantiene alta la concen- 
tracion de C0 2 en las hojas. Experimentos posteriores 
corroboraron el modelo de Hatch y Slack en practicamente 
todos los detalles. 

Los trabajos de seguimiento demostraron que la via C 4 se 
encuentra casi exclusivamente en plantas de habitats calidos y 
secos. Para entender el motivo, es importante tener en cuenta 
que las plantas se ven obligadas a cerrar sus estomas en los 
dfas calidos y secos para evitar la catastrofe que supone per- 
der agua. Cuando los estomas se cierran, el nivel de oxfgeno 
aumenta en las hojas, la concentracion de C0 2 disminuye, y 
se favorece la fotorrespiracion. Sin embargo, la PEP carboxi- 
lasa no se ve afectada por altos niveles de oxfgeno, y tiene 
mayor afinidad por el C0 2 que el rubisco. Asf pues, la PEP 



carboxilasa puede seguir proporcionando C0 2 al rubisco y 
minimizar el impacto de la fotorrespiracion incluso cuando el 
oxfgeno es muy abundante y el C0 2 muy escaso en las hojas. 
Como resultado, las plantas C 4 pueden seguir produciendo 
azucares en los dfas calidos y secos con mucha mas eficacia 
que las plantas C 3 . 

La cana de azucar, el mafz y el crabgrass son algunas plan- 
tas C 4 muy conocidas, pero la via se encuentra realmente en 
varios miles de especies de 19 linajes distintos de las plantas 
con flores. Estas observaciones indican que la via C 4 ha evolu- 
cionado de forma independiente varias veces. Sin embargo, no 
es el unico mecanismo que usan las plantas para seguir vi- 
viendo en ambientes calidos y secos. 

Plantas CAM Varios anos despues del descubrimiento de la 
fotosmtesis C 4 , los investigadores que estudiaban un grupo de 
plantas con flores llamadas crasulaceas descubrieron un se- 
gundo mecanismo destinado a limitar los efectos de la foto- 
rrespiracion. Esta via fotosintetica se denomino metabolismo 
acido de las crasulaceas, o CAM. Al igual que la via C 4 , el 
CAM es una bomba de C0 2 que funciona como un paso adi- 
cional y preparatorio al ciclo de Calvin. Tiene el mismo 
efecto: aumenta la concentracion de C0 2 en las celulas foto- 
sinteticas. Tambien implica un acido organico con cuatro car- 
bonos. Pero a diferencia de la via C 4 , el CAM ocurre en un 
tiempo diferente al ciclo de Calvin, no en un lugar diferente. 

El CAM se produce en cactus y otras especies que viven en 
ambientes tan calidos y secos que los individuos mantienen 
sus estomas cerrados habitualmente todo el dfa. Cuando cae 
la noche y el clima se torna mas fresco y humedo, las plantas 
CAM abren sus estomas y absorben grandes cantidades de 
C0 2 . Estas moleculas se fijan temporalmente a acidos organi- 
cos y se almacenan en las vacuolas centrales de las celulas fo- 
tosinteticas. Durante el dfa, las moleculas se procesan en reac- 
ciones que liberan el C0 2 y alimentan el ciclo de Calvin. 

La Figura 10.24 resume los parecidos y diferencias entre la 
fotosmtesis C 4 y el CAM. Ambos funcionan como bombas de 
C0 2 para minimizar la cuantfa de la fotorrespiracion que 
tiene lugar cuando los estomas estan cerrados y el C0 2 no 
puede difundir directamente de la atmosfera. Ambos estan 
presentes en especies de plantas con flores que viven en am- 
bientes calidos y secos. Pero mientras que las plantas C 4 alma- 
cenan C0 2 en celulas en las que el rubisco no esta activo, las 
plantas CAM almacenan C0 2 cuando el rubisco esta inactivo. 
En las plantas C 4 , las reacciones catalizadas por la PEP-carbo- 
xilasa y rubisco estan separadas en el espacio; en las plantas 
CAM, las reacciones estan separadas en el tiempo. 

La obtencion y reduction del C0 2 es fundamental para la 
fontosfntesis. En un sentido mas amplio, la fotosmtesis es fun- 
damental para los millones de especies que dependen de las 
plantas, algas y cianobacterias para alimentarse. <;Que hacen 
los organismos fotosinteticos con el azucar que sintetizan? 
Mas concretamente, <ique sucede con el G3P derivado del 
ciclo de Calvin? 
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(a) Las plantas C 4 
secuestran C0 2 en 
ciertas celulas. 



(b) Las plantas CAM 
secuestran C0 2 por 
la noche. 




CO ? almacenado en una celula., 




G3P 

. y utilizado en otras. 




C0 2 almacenado por la noche., 




G3P 

. y utilizado durante el dfa. 



FIGURA 1 0.24 La fotosmtesis C 4 y el CAM consiguen el mismo 
objetivo de distintas maneras. (a) En las plantas C 4/ el C0 2 se fija a 
acidos organicos en algunas celulas,y despues se libera a otras 
celulas en las que hay enzimas del ciclo del Calvin, (b) Las plantas 
CAM abren sus estomas por la noche y fijan el C0 2 a los acidos 
organicos. 



tro del cloroplasto; la smtesis de sacarosa ocurre en el cito- 
sol. 

Todos los productos intermedios implicados en la produc- 
cion de la glucosa, ademas del G3P, tambien participan en la 
glucolisis. La observation global es que muchas de las enzimas 
y los productos intermedios implicados en el procesamiento 
de la glucosa son comunes a la respiracion y la fotosmtesis. 

Cuando la fotosmtesis sucede lentamente, casi toda la glu- 
cosa producida se usa para fabricar sacarosa. Como indico el 
Capftulo 5, la sacarosa es un disacarido («dos-azucar») com- 
puesto por una molecula de glucosa unida a una molecula de 
fructosa. La sacarosa es hidrosoluble y se transporta rapida- 
mente a otras partes de la planta. Si la sacarosa se transporta 
a zonas de planta que estan creciendo activamente, se descom- 
pone para servir como combustible a la respiracion y el creci- 
miento celular. Si se transporta a celulas de almacenamiento 
en las raices, se convierte en almidon y se almacena para utili- 
zarse despues. 

Cuando la fotosmtesis tiene lugar rapidamente y la saca- 
rosa abunda, la glucosa se usa para sintetizar almidon en los 
cloroplastos de las celulas fotosinteticas. Recuerda del Capf- 
tulo 5 que el almidon es un polfmero de glucosa. En las celu- 
las fotosinteticas, el almidon funciona como un almacen de 
azucar temporal. El almidon no es hidrosoluble, de modo que 
no puede transportarse de las celulas fotosinteticas a otras 
zonas de la planta. Por la noche, el almidon almacenado tem- 
poralmente en las celulas de las hojas se descompone y se uti- 
liza para producir moleculas de sacarosa. A continuation la 
sacarosa es usada por la celula fotosintetica en la respiracion 
o bien se transporta a otras partes de la planta. De este modo, 
los cloroplastos proporcionan azucares a las celulas de toda la 
planta de dia y de noche. 

Si un raton come el almidon almacenado en un cloroplasto 
o una celula de la rafz, no obstante, la energia qmmica de los 
enlaces C-C y C-H del almidon se utiliza para el crecimiento y 
la reproduction del raton. Si despues un buho se come al raton, 
la energia qmmica de los tejidos del raton sirve para el creci- 
miento y la reproduccion del depredador. De este modo, practi- 
camente todo el crecimiento y la reproduccion celular se puede 
remontar a la energia qmmica originalmente capturada por la 
fotosmtesis. La fotosmtesis es, pues, la materia de la vida. 



iQue sucede con el azucar producido 
por la fotosmtesis? 

Las moleculas de G3P que salen del ciclo de Calvin entran 
en una de varias vias de reacciones. La mas importante de 
estas vias resulta en la produccion de los monosacaridos 
glucosa y fructosa, que se unen a su vez para formar el disa- 
carido sacarosa (Figura 10.25). La secuencia de reacciones 
empieza con el G3P del ciclo de Calvin, implica varios azu- 
cares de tres carbonos fosforilados, incluye la smtesis de 
glucosa, el famoso azucar de seis carbonos; y termina con la 
produccion de sacarosa. Una via alternativa resulta en la 
produccion de moleculas de glucosa que se polimerizan para 
formar almidon. La produccion de almidon tiene lugar den- 



Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... O 

• El ciclo de Calvin es un proceso de tres fases: fijacion del 
C0 2 (smtesis de 3-fosfoglicerato), produccion de un hidrato 
de carbono (smtesis de G3P),y regeneracion de RuBP. 

Deberias ser capaz de... O 

1 ) Describir de que tres formas se transporta el C0 2 al rubisco: 

(a) mediante acidos organicos en las celulas del mesofilo; 

(b) gracias a acidos organicos sintetizados por la noche 
y almacenados en vacuolas,y (c) di recta mente. 

2) Explicar como afecta la solubilidad del almidon y la 
sacarosa a su uso por parte de las plantas. 
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FIGURA 1 0.25 La sacarosa y el almidon son los principales productos de la fotosmtesis. En las plantas, los azucares se transportan en forma 
de sacarosa y se almacenan en forma de almidon. 

O EJERCICIO La sacarosa puede convertirse en almidon,y el almidon en sacarosa. Ahade un elemento al diagrama para indicar esto. 



I 



Repaso del capftulo 



I 



RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 

La fotosmtesis es la conversion de energia luminica en energia 
qmmica, almacenada en los enlaces de hidratos de carbono. La 
sacarosa generada por la fotosmtesis sirve como combustible 
para la respiracion celular, y es un sustrato para la sintesis de hi- 
dratos de carbono complejos, aminoacidos, acidos grasos, y otros 
componentes celulares. Como fuente primaria de alimento para 
un conjunto diverso de heterotrofos, los organismos fotosinteti- 
cos proporcionan la energia que sostiene casi toda la vida en la 
Tierra. 

O La fotosmtesis consiste en dos conjuntos de reacciones conecta- 
dos. En las reacciones producidas directamente por la luz, se ge- 
nera ATP y el transportador de electrones NADPH. En las reac- 
ciones posteriores, llamadas ciclo de Calvin, se usa el ATP y 
NDPH para reducir el dioxido de carbono (C0 2 ) a hidratos de 
carbono [(CH 2 0)J. En celulas eucariotas, ambos procesos ocu- 
rren en los cloroplastos. 

Las reacciones dependientes de la luz tienen lugar en las membra- 
nas internas del cloroplasto que estan organizadas en estructuras 
llamadas tilacoides en pilas conocidas como grana. El ciclo de 
Calvin tiene lugar en una porcion liquida del cloroplasto, 11a- 
mada estroma. 

Deberi'as ser capaz de explicar por que los biologos han dejado 
de usar la frase « reacciones independientes de la luz» para descri- 
bir el ciclo de Calvin. Q 

O Las reacciones dependientes de la luz transforman la energia de 
la luz solar en energia qmmica en forma de electrones con alta 
energia potencial. Los electrones excitados se usan para produ- 
cir NADPH o bien se donan a una cadena de transporte de elec- 
trones, que resulta en la produccion de ATP mediante quimios- 
mosis. 



La fase de transformacion de la energia en la fotosmtesis empieza 
cuando una molecula de pigmento en un complejo antena ab- 
sorbe un foton de la parte azul o roja del espectro visible. Cuando 
tiene lugar la absorcion, la energia del foton se transfiere a un 
electron en la molecula de pigmento. La energia del electron exci- 
tado se transporta finalmente a moleculas de clorofila que actuan 
como centros de reaccion. Alii un electron de alta energia se 
transfiere a un receptor de electrones, que se reduce. De este 
modo, la energia luminica se transforma en energia quimica. 

Las plantas y las algas tienen dos tipos de centros de reaccion, 
que pertenecen a complejos mas grandes llamados fotosistema I y 
fotosistema II. Cada fotosistema consiste en un complejo antena 
con 200-300 moleculas de clorofila y carotenoides, un centro de 
reaccion, y un receptor de electrones que completa la transforma- 
cion de la energia. 

En el fotosistema II, los electrones de alta energia son acepta- 
dos por la feofitina, un receptor de electrones. A continuation los 
electrones pasan a una cadena de transporte de electrones, donde 
se va reduciendo gradualmente su energia cinetica. La energia li- 
berada por esas reacciones redox se usa para bombear protones a 
traves de la membrana del tilacoide. El gradiente de protones re- 
sultante provoca la sintesis de ATP por parte de la ATP sintasa. 
Este metodo de producir ATP se llama fotofosforilacion. Los elec- 
trones donados a la cadena de transporte de electrones por el fo- 
tosistema II son reemplazados con electrones extraidos del agua, 
resultando en la produccion de oxigeno como producto interme- 
dio. 

En el fotosistema I, los electrones de alta energia son aceptados 
por proteinas que contienen hierro y azufre y transportados a la 
ferredoxina. En una reaccion catalizada por una enzima, la forma 
reducida de la ferroxina pasa electrones al NADP + para formar 
NADPH. 
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El esquema Z describe como se cree que interaccionan los foto- 
sistemas I y II. El esquema empieza con el movimiento de un elec- 
tron del fotosistema II a la cadena de transporte de electrones. Al 
final de la cadena, la protefna plastocianina lleva electrones al fo- 
tosistema I. Allf los electrones son promovidos a un estado de alta 
energfa en respuesta a la absorcion de un foton, y posteriormente 
se utilizan para reducir NADP + . Los electrones del fotosistema I 
pueden pasar ocasionalmente a la cadena de transporte de elec- 
trones en vez de ser utilizados para reducir NADP + , resultando en 
un flujo cfclico de electrones entre los dos fotosistemas para pro- 
ducir el ATP adicional necesario para reducir el dioxido de car- 
bono. 



Web Animation 
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Chemiosmosis; Photosynthesis 

Debenas ser capaz de predecir que sucede con la concentracion 
de NADP los primeros segundos despues del envenenamiento del 
fotosistema I o del fotosistema II. Tambien debenas ser capaz de 
explicar por que se puede estimar la tasa de fotosmtesis midiendo 
la tasa de produccion de oxigeno en los cloroplastos. Q 

O El ciclo de Calvin empieza con la enzima rubisco, que cataliza la 
adicion de C0 2 a una molecula de cinco carbonos. El compuesto 
resultante pasa por una serie de reacciones que consumen ATP y 
NADPH y conducen a la produccion de azucar. 

Las reacciones de reduccion del C0 2 de la fotosmtesis depen- 
den de los productos de las reacciones dependientes de la luz. El 



proceso empieza cuando el C0 2 se une a un compuesto de cinco 
carbonos llamado ribulosa bifosfato (RuBP). Esta reaccion esta 
catalizada por la enzima rubisco. El compuesto de seis carbonos 
resultante se divide inmediatamente a la mitad para formar dos 
moleculas de 3-fosfoglicerato. Despues, el 3-fosfoglicerato se re- 
duce a un azucar llamado gliceraldehfdo-3-fosfato (G3P). Parte 
del G3P se usa para sintetizar glucosa y fructosa, que se unen 
para formar sacarosa; el resto participa en reacciones que regene- 
ran la RuBP de modo que el ciclo pueda continuar. 

El rubisco cataliza la adicion de oxigeno ademas de dioxido de 
carbono a la RuBP. La reaccion con el oxigeno provoca perdida 
del C0 2 fijado y ATP, y se llama fotorrespiracion. La fotorrespi- 
racion es especialmente problematica en climas calidos y secos, 
cuando los estomas se cierran para impedir la perdida de agua. 
Como el cierre de los estomas reduce la concentracion de C0 2 en 
las celulas fotosinteticas, se ve favorecida la reaccion del 0 2 con 
RuBP. Las plantas C 4 y CAM tienen mecanismos distintos pero 
funcionalmente similares para aumentar las concentraciones de 
C0 2 en las celulas fotosinteticas y asf limitar la fotorrespiracion. 



Web Animation 
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Photosynthesis 



Debenas ser capaz de predecir que sucederfa en un cloroplasto 
que tuviera una forma inhabitual de rubisco, una que no se 
uniera al oxigeno o bien una forma que funcionara 10 veces mas 
rapido que las demas formas de la enzima. Q 



PREGUNTAS 



O Comprueba tus conocimientos 

1. iQue es el estroma de un cloroplasto? 

a. La membrana interna. 

b. Las partes de la membrana que conectan los grana. 

c. El interior del tilacoide. 

d. El lfquido dentro del cloroplasto pero fuera de los tilacoides. 

2. <;Por que la clorofila es verde? 

a. Absorbe todas las longitudes de onda del espectro visible, 
transmitiendo luz ultravioleta e infrarroja. 

b. Absorbe longitudes de onda solo de las partes roja y 
ultrarroja del espectro (680, 700 nm). 

c. Absorbe longitudes de onda en las partes roja y azul del 
espectro visible. 

d. Absorbe longitudes de onda solo de la parte azul del espectro 
visible y transmite todas las demas longitudes de onda. 

3. iQue significa decir que se fija el C0 2 ? 

a. Se une a un compuesto organico. 

b. Se libera durante la respiration celular. 

c. Funciona como un receptor de electrones. 

d. Funciona como un donante de electrones. 

4. (i Que producen las reacciones dependientes de la luz en la 
fotosmtesis? 

a. G3P. 

b. RuBP. 



c. ATP y NADPH. 

d. Sacarosa y almidon. 

5. <;Por que coinciden el espectro de absorcion de la clorofila y el 
espectro de action de la fotosmtesis? 

a. Los fotosistemas I y II se activan por distintas longitudes de 
onda. 

b. Las longitudes de onda de la luz absorbida por la clorofila 
activan las reacciones dependientes de la luz. 

c. La energfa de las longitudes de onda absorbida por los 
carotenoides se pasa a la clorofila. 

d. La tasa de fotosmtesis depende de la cantidad de luz 
recibida. 

6. <;Que sucede cuando se pasa un electron excitado a un receptor 
de electrones en un fotosistema? 

a. Vuelve a su estado basal, resultando en un fenomeno 
conocido como fluorescencia. 

b. La energfa qufmica del electron excitado se libera en forma 
de calor. 

c. El receptor de electrones se oxida. 

d. La energfa de la luz solar se transforma en energfa 
qufmica. 

•p *9 *c b *|7 •£ b •£ ip '\ :sEjS3tids3^ 
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O Comprueba tu aprendizaje 

1. Explica como tiene lugar la fase de la transformacion de la 
energfa en la fotosmtesis. <:C6mo se convierte la energfa lumfnica 
en energfa qufmica en forma de ATP y NADPH? 

2. Explica como se produce la fase de reduccion del carbono en la 
fotosmtesis. <;C6mo se fija el dioxido de carbono? <Por que son 
necesarios los dos compuestos, ATP y NADPH, para fabricar 
azucar? 

3. Dibuja el esquema Z. Explica como interaccionan los 
fotosistemas I y II siguiendo el recorrido de un electron a traves 
del esquema Z. <Que molecula conecta los dos fotosistemas? 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

4. ^Cuando se produce la fotorrespiracion? ^Cuales son sus 
consecuencias para las plantas? 

5. Haz un esquema que muestre como la fotosmtesis C 4 y CAM 
separan la adquisicion de C0 2 del ciclo de Calvin en el espacio y 
en el tiempo, respectivamente. 

6. <;Por que necesitan las plantas cloroplastos y mitocondrias? 



O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. Describe las semejanzas y diferencias entre las mitocondrias y los 
cloroplastos. ^En que se parecen y en que se diferencian sus 
estructuras? iQue moleculas o sistemas funcionan en ambos 
tipos de organelas? iQue enzimas o procesos son unicos en cada 
organela? 

2. ^Estas de acuerdo con la hipotesis de que la fotorrespiracion es 
un «retraso» evolutivo? ^Por que si o por que no? 

3. Ademas de su funcion protectora, los carotenoides absorben 
ciertas longitudes de onda y pasan la energfa a los centros de 
reaccion de los fotosistemas I y II. De acuerdo con su funcion, 
predice exactamente donde estan situados los carotenoides en el 
cloroplasto. Explica tus razones. ,;C6mo comprobarfas tu 
hipotesis? 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

4. Considera las plantas que ocupan la capa superior, media e 
inferior de un bosque, y las algas que viven cerca de la superficie 
del oceano o en aguas mas profundas. ,:Esperarfas encontrar los 
mismos pigmentos fotosinteticos en las especies que viven en 
esos habitats tan distintos? <;Por que sf o por que no? <;C6mo 
comprobarfas tu hipotesis? 

En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • gufas de estudio online y preguntas • mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 





ESTRUCTURA Y FUNClON CELULAR 



El ciclo celular 



CONCEPTOS CLAVE 

O Despues de que los cromosomas son 
copiados, la mitosis distribuye una copia 
cromosomica a cada una de las dos celulas 
hijas. La mitosis y la citocinesis dan lugar a 
dos celulas que son identicas a la celula 
parental. 

O A lo largo de su vida, las celulas eucariotas 
atraviesan un ciclo que consiste en cuatro 
fases minuciosamente controladas. 

O En organismos pluricelulares,el crecimiento 
celular descontrolado Neva al cancer. 
Distintos tipos de cancer resultan de 
diferentes tipos de defectos en el control 
del ciclo celular. 




Esta celula, de un jacinto, esta sufriendo un tipo de division celular denominado mitosis. 
Entender como se produce la mitosis es un objetivo fundamental dentro de este capitulo. 



El Capitulo 1 introdujo la teoria celular, que mantiene 
que todos los organismos estan compuestos por celulas 
y que todas estas provienen de celulas preexistentes. 
Aunque la teona celular fue extensamente aceptada entre los 
biologos de la decada de 1860, quedo una gran confusion 
acerca de como se reproducfan las celulas. La mayoria de los 
defensores de la teona celular crefa que las nuevas celulas sur- 
gfan de las celulas preexistentes por un proceso que se parecfa 
al crecimiento de cristales minerales. Sin embargo, Rudolf Vir- 
chow propuso que las nuevas celulas proveman de la division 
de celulas preexistentes, es decir, la division celular. 

En los ultimos anos del siglo xix, meticulosas observacio- 
nes al microscopio de nuevos individuos en desarrollo, o em- 
briones, confirmaron la hipotesis de Virchow. El estudio do- 
cumento que los eucariotas multicelulares comienzan su vida 
como embriones de una sola celula y crecen por medio de 
una serie de divisiones celulares. Conforme se dispuso de 



mejores microscopios, los biologos fueron capaces de obser- 
var y describir el proceso de division con mas detalle. En es- 
pecial, los investigadores centraron su atencion en el nucleo 
de las celulas en division y el destino de los cromosomas. Los 
cromosomas son los portadores del material hereditario (las 
instrucciones para construir y manejar la celula). Estos pri- 
meros estudios revelaron dos formas fundamentalmente di- 
ferentes de division nuclear previa a la division celular. En 
animales, un tipo de division celular lleva a la produccion de 
los espermatozoides y los ovulos, y el otro tipo de division 
nuclear lleva a la formacion de todos los demas tipos celula- 
res. Los espermatozoides y los ovulos son celulas reproduc- 
toras masculinas y femeninas, llamadas gametos; todos los 
demas tipos se conocen como celulas somaticas (literal- 
mente, «pertenecientes-cuerpo»). En ambos tipos de division 
celular, una llamada celula parental se dice que da lugar a ce- 
lulas hijas. 
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La cantidad de material 




son responsables del crecimiento Ovulo de material hereditario 

(adicion de celulas somaticas) fecundado se restaura 

FIGURA 1 1 .1 Dos tipos de division nuclear tienen lugar en muchas especies. En animales, la meiosis permite la 
formacion de ovulos y espermatozoides. La mitosis es responsable de la produccion de celulas somaticas. 



Durante el tipo de division nuclear que lleva a la produc- 
cion de espermatozoides y ovulos, la cantidad de material he- 
reditario encontrado en el nucleo de la celula parental se re- 
duce a la mitad. Como resultado, las celulas hijas que se 
transforman en espermatozoides y ovulos no contienen el 
mismo material genetico que la celula parental. Este tipo de 
division nuclear se llama meiosis. En animales, la meiosis 
ocurre solo previamente a la formacion de los gametos (Fi- 
gura 1 1 .1 ). En general, la meiosis produce celulas reproducto- 
ras y es la base de la reproduccion sexual. El Capitulo 12 ex- 
plora el mecanismo y las consecuencias de la meiosis en 
detalle. 

Cuando se forman las nuevas celulas somaticas en eucario- 
tas, la cantidad de material hereditario en la celula original y 
las celulas hijas sigue siendo constante. La mitosis es una di- 
vision del material genetico que produce celulas hijas que son 
geneticamente identicas a su celula parental. La mitosis se 
suele acompanar normalmente de la citocinesis («movimiento 
celular »), la division del citoplasma en dos celulas hijas. Todo 
junto, la mitosis y la citocinesis son los procesos responsables 
de tres sucesos clave en los eucariotas pluricelulares. 

1. Crecimiento El ancestro de trillones de celulas genetica- 
mente identicas que forma tu cuerpo puede ser rastreado a 
traves de una serie de divisiones mitoticas hasta llegar a un 
unico ovulo fecundado, el resultado de la union de un es- 
permatozoide y un ovulo de tus padres. 

2. Curacion de heridas Cuando sufres un rasguno o un corte, 
las celulas que reparan tu piel y curan la herida se generan 
mediante mitosis y citocinesis. 

3. Reproduccion Cuando las levaduras aumentan enorme- 
mente su numero en la masa del pan o en un tanque de cer- 
veza, se estan reproduciendo por mitosis y citocinesis. En 
ambas especies, unicelular y pluricelular, la mitosis seguida 
de citocinesis es la base de la reproduccion asexual. La re- 
produccion asexual da lugar a descendencia que es geneti- 
camente identica al individuo parental. 

El objetivo de este capitulo es explorar como ocurre la mi- 
tosis y como se regula la division celular. La primera seccion 



introduce la relacion entre la mitosis y otras fases importantes 
en el ciclo de vida celular. Las siguientes dos secciones propor- 
cionan un analisis en profundidad de cada suceso de la mito- 
sis y exploran como se regula la mitosis y otros acontecimien- 
tos del ciclo de vida celular. El capitulo concluye examinando 
como puede desencadenarse la division celular incontrolada y 
el cancer cuando los sistemas que regulan esta division celular 
se quiebran. 

11.1 Mitosis y ciclo celular 

Durante el estudio de la division celular, los biologos del siglo 
xix descubrieron que ciertos colorantes qmmicos mostraban 
estructuras filiformes visibles en el nucleo de celulas eucario- 
tas en division. En 1879 Walther Flemming continuo este des- 
cubrimiento documentando como las estructuras filiformes en 
embriones de salamandra iban cambiando conforme la celula 
se dividia. Como muestra la Figura 11.2a, las hebras que 
Flemming observaba se emparejaban cuando aparecian por 
primera vez, justo antes de la division celular. Durante la divi- 
sion celular, cada pareja de hebras se rompia para producir 
hebras unicas sin aparear en las celulas hijas. Flemming intro- 
dujo el termino mitosis del griego mitos («hebra»), para des- 
cribe el proceso de division. 

Justo despues de que Flemming realizara ese descubri- 
miento, se reportaron observaciones similares para el gusano 
Ascaris. Ademas de confirmar que cada pareja de hebras de 
esta especie se separa, los cientificos aportaron que el numero 
total de hebras en una celula sigue constante durante las si- 
guientes divisiones. Asf pues, todas las celulas del cuerpo del 
gusano tenian el mismo numero y tipo de hebras. 

En 1888 Wilhelm Waldeyer acuno el termino cromosoma 
(«cuerpo-coloreado») para referirse a las estructuras filifor- 
mes observadas durante la division celular (Figura 11.2b). Los 
cromosomas estan formados en parte por acido desoxirribo- 
nucleico (DNA). Mas especificamente, un cromosoma con- 
siste en una unica y larga doble helice de DNA que esta en- 
vuelta por protemas de una manera altamente organizada. El 
DNA codifica la informacion hereditaria celular o material 
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Hebras emparejadas.. 



... en la actualidad se sabe 
que son cromosomas 



FIGURA 1 1 .2 Desplazamiento de los cromosomas durante la 
mitosis, (a) Dibujo de Walter Flemming (1 879) de la mitosis de un 
embrion de salamandra. Las hebras negras son cromosomas. 
(b) Los cromosomas se pueden tenir con colorantes y observarse 
al microscopio optico. 



genetico. Un gen es un segmento de DNA que codifica para 
una protema en particular o acido ribonucleico (RNA) pre- 
sente en la celula. Observando como se mueven los cromoso- 
mas durante la mitosis, los biologos se dieron cuenta de que el 
proposito de la mitosis era distribuir el material genetico de la 
celula parental a las celulas hijas durante la division celular. 
Previamente a la mitosis, cada cromosoma es copiado. 
Cuando comienza la mitosis, los cromosomas, ademas, pasan 
de formas fibrosas, delgadas y alargadas a estructuras com- 
pactas que pueden moverse por la celula de forma eficiente. 
Durante el desarrollo de la mitosis, las copias de los cromoso- 
mas se distribuyen a cada una de las dos celulas hijas. La Fi- 
gura 11.3 ilustra cromosomas sin replicar, cromosomas repli- 
cados antes de condensarse previamente a la mitosis, y 
cromosomas replicados que se han condensado al comienzo 
de la mitosis. 

Sin embargo, antes de profundizar en los detalles de como 
ocurre la mitosis, se examinara como se ajusta a los demas su- 
cesos de la vida de una celula. 

Fase M e interfase 

Cuando los primeros investigadores estudiaron el destino de 
los cromosomas durante la division celular, se dieron cuenta 
de que incluso las plantas de crecimiento rapido y las celulas 
animales no se dividian continuamente. Por el contrario, las 
celulas en crecimiento pasaban por una fase de division 11a- 
mada fase mitotica (o M) y una fase de no division llamada 
interfase («entre-fases»). Los cromosomas pueden ser teni- 
dos y observados al microscopio optico solo durante la fase 
M, cuando se condensan en estructuras compactas. Sin em- 
bargo, en realidad las celulas pasan la mayona de su vida en 
interfase. No se observan cambios importantes en el nucleo 
durante la interfase, cuando los cromosomas se desenrollan 
formando estructuras extremadamente largas y delgadas. In- 
cluso cuando se emplean colorantes, por lo general no son 



(a) Cromosoma no replicado 

i' El cromosoma no replicado consiste en un# 
. hebra larga y sencilla de DNA enrollada alrecledor 
de proteinas (no se muestran las proteinase 




(b) Cromosoma 
replicado 

Copias del 
mismo 
cromosoma 



Gen 1 



Gen 1 



V 



El DNA se replica, dando 

lugar a dos copias 

en el mismo cromosoma. 



Gen 2 



Gen 2 

El DNA se condensa alrededor 
de las proteinas a las que se 
asocia, dando lugar a un 
cromosoma compacto que es 
1 0.000 veces mas corto que su 
longitud original. 




(c) Cromosoma 
replicado y 
condensado 

Copias del 
mismo cromosorr 
condensado 



FIGURA 1 1 .3 Cambios en la morfologia del cromosoma antes 
y durante la mitosis, (a) Los cromosomas estan formados por 
largas moleculas de DNA asociadas a proteinas. Los genes son 
segmentos de DNA.(b) Los cromosomas se replican previamente 
a la mitosis, formando dos copias identicas que permanecen unidas. 
(c) De forma temprana en la mitosis, los cromosomas replicados 
se condensan en estructuras altamente compactas, unidas por una 
region llamada centromere 



visibles al microscopio optico cromosomas individuals en 
interfase. 

Los biologos del siglo xix sabian que los cromosomas mi- 
graban a las celulas hijas durante la mitosis, y que cada celula 
hij a acababa con el mismo numero de cromosomas que la ce- 
lula parental. Asi pues, era logico pensar que los cromosomas 
teman que ser replicados en la celula parental en algun mo- 
menta del ciclo celular. <; Cuando ocurria la replication? 
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El descubrimiento del ciclo celular 

La pregunta de cuando son copiados los cromosomas no se 
resolvio hasta los primeros anos de la decada de 1950, 
cuando se dispuso de isotopos radioactivos. Para estudiar la 
hipotesis de cual es el momento de la replicacion cromoso- 
mica, los investigadores expusieron las celulas en crecimiento 
a un isotopo radioactivo que seria incorporado en el DNA 
conforme este estuviera siendo sintetizado. Los componentes 
especfficos utilizados fueron el fosforo radioactivo o la timi- 
dina radioactiva. El fosforo es un componente de los desoxi- 
rribonucleotidos como la timidina, y los desoxirribonucleoti- 
dos son componentes del DNA (vease el Capitulo 4). La idea 
era marcar el DNA cuando los cromosomas estuvieran siendo 
copiados, y despues lavar cualquier isotopo radioactivo que 
no se hubiera incorporado. El DNA marcado podria ser en- 
tonces visualizado exponiendo las celulas tratadas a una pelf- 
cula de rayos X. Las emisiones de fosforo o timidina radioac- 
tiva crean un punto negro en la pelicula. Esta es la tecnica 
llamada autorradiograffa (vease BioHabilidades 7). 

Cuando Alma Howard y Stephen Pelc realizaron los pri- 
meros experimentos utilizando este enfoque, simplemente mi- 
raron si los puntos negros (indicacion de smtesis activa de 
DNA) estaban presentes en el nucleo de las celulas en fase M 
o en interfase. Cuando observaban las celulas justo despues de 
que terminara la exposicion al isotopo radioactivo, descubrie- 
ron que los puntos negros aparecfan solo en celulas en inter- 
fase, pero nunca en celulas en fase M. Esta fue una fuerte evi- 
dencia de que la replicacion del DNA ocurria durante la 
interfase. 



Howard y Pelc habian identificado una nueva etapa en la 
vida de una celula; la llamaron fase de smtesis (o S), por sin- 
tetizarse DNA. La fase S forma parte de la interfase. Sus datos 
mostraban que la duplicacion del material genetico tenia lugar 
independientemente de la mitosis, el proceso que distribuye 
las copias cromosomicas a las celulas hijas. Para describir la 
alternancia normal entre la fase M y la interfase, Howard y 
Pelc comenzaron a referirse a ello como ciclo celular. El ciclo 
celular es la secuencia ordenada de eventos que ocurren desde 
la formation de una celula eucariota, pasando por la duplica- 
cion de sus cromosomas hasta el momento en que sufre su 
propia division. Durante el ciclo tienen lugar dos sucesos 
clave: (1) la replicacion, o copia del material hereditario en los 
cromosomas, y (2) el reparto de los cromosomas duplicados a 
las dos celulas hijas durante la fase M. El material hereditario 
se duplica, con una copia que va a cada celula hija durante la 
mitosis. Como resultado, las celulas hijas contienen informa- 
tion genetica identica a la de la celula parental. 

El descubrimiento de las fases gap 

Howard y Pelc, junto con investigadores de otros laborato- 
ries, continuaron estos primeros resultados preguntandose 
cuanto duraba la fase S. Los cientfficos emplearon la siguiente 
estrategia experimental para responder a esta pregunta: expo- 
man a las celulas en crecimiento a fosforo o timidina radioac- 
tiva y a continuation esperaban varios lapsos de tiempo antes 
de mirar las celulas. En un experimento, los investigadores 
trabajaban con celulas que estaban creciendo en cultivo y de- 
teman el marcaje de su DNA tras 30 minutos de exposicion a 



CUADRO 11. 



i 



Meto 



dos de cultivo celul 



Para los investigadores, existen importan- 
tes ventajas en el crecimiento de celulas 
vegetales y animales fuera del propio orga- 
nismo. Los cultivos celulares proporcionan 
grandes poblaciones de un unico tipo celu- 
lar y la oportunidad de controlar las condi- 
ciones experimentales de forma precisa. 

El primer intento con exito en el cul- 
tivo de celulas animales tuvo lugar en 
1907, cuando un cientifico cultivo celulas 
nerviosas de anfibios en una gota de 
fluido de la espina dorsal. Pero no fue 
hasta 1950 y 1960 que los biologos pu- 
dieron cultivar de forma rutinaria celulas 
de plantas y animales en el laboratorio. 
Este largo periodo de tiempo se debio a 
la dificultad de recrear las condiciones 
que existen en el organismo intacto. 

Para crecer en cultivo, las celulas ani- 
males deben ser provistas con una mezcla 
liquida que contenga nutrientes, vitami- 
nas y hormonas que estimulen el creci- 
miento. Inicialmente, esta mezcla era pro- 



ar 



porcionada mediante el uso de suero,que 
es la porcion liquida de la sangre;en la ac- 
tualidad,el medio sin suero esta disponi- 
ble para ciertos tipos de celulas. El medio 
sin suero es preferible porque se encuen- 
tra definido quimicamente de forma 
mucho mas precisa que el suero. Ademas, 
muchos tipos de celulas animales no cre- 
ceran en cultivo a no ser que sean provis- 
tos con una superficie solida que imite los 
tipos de superficies a las que se adhieren 
las celulas en los organismos intactos. 
Como resultado, las celulas se cultivan ti- 
picamente en matraces,como se muestra 
en la Figura 1 1.4. 

Sin embargo, incluso bajo condiciones 
optimas, las celulas normales tienen una 
duration de vida finita en cultivo. Al con- 
trario, muchos cultivos de celulas canceri- 
genas crecen indefinidamente. En cultivo, 
las celulas cancerigenas no se adhieren a 
la superficie de la matraz de cultivo. Estas 
caracteristicas se correlacionan con las 



propiedades de las celulas cancerigenas 
en los organismos: crecen de manera 
continua y descontrolada y pueden sepa- 
rate del lugar donde fueron originadas e 
infiltrarse en nuevos tejidos y organos. 

Debido a su inmortalidad y su relativa 
facilidad para crecer, las celulas canceri- 
genas en cultivo son usadas normal- 
mente en la investigation de aspectos 
basicos de estructura y funcion celular. 
Por ejemplo, el primer tipo celular hu- 
mano en ser cultivado fue aislado en 
1 951 de un tumor maligno de cervix ute- 
rine Estas celulas fueron llamadas celulas 
HeLa en honor de su fuente, Henrietta 
Lacks, que murio pronto del cancer cervi- 
cal. Las celulas HeLa se siguen cultivando 
en laboratories de todo el mundo. Han 
sido utilizadas en numerosos estudios de 
funcion celular humana, incluyendo ex- 
perimentos que documentaron que la re- 
plicacion cromosomica ocurre de forma 
independiente a la mitosis. 
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la timidina radioactiva. Las celulas en cultivo son herramien- 
tas experimentales muy potentes porque pueden ser manipu- 
ladas mucho mas facilmente que celulas en organismos intac- 
tos (Cuadro 11.1). Para detener el marcaje de DNA con 
timidina radioactiva, inundaban la solucion que rodeaba a las 
celulas con timidina no radioactiva. Visto de otra forma, utili- 
zaron el metodo de pulso de marcado y seguimiento (pulse- 
chase) introducido en el Capitulo 7 para marcar una pequena 
poblacion de celulas. A continuacion analizaron las celulas 
marcadas dos horas despues del final del marcaje, luego cua- 
tro horas despues del marcaje, seis horas despues del marcaje, 
etc. Cuando sacaron la grafica del porcentaje de celulas mar- 
cadas que estaban sufriendo mitosis respecto al tiempo de ex- 
position, obtuvieron el resultado indicado en la Figura 11.4. 

Las celulas que estos investigadores estaban estudiando 
tardaban 24 horas en completar un ciclo celular. Sin embargo, 
las celulas no se dividfan simultaneamente; en cualquier mo- 
mento, las celulas de una muestra se encontraban en diferen- 
tes momentos de la interfase y la fase M. Asf pues, la clave 
para interpretar la Figura 11.4 es darse cuenta de que cuando 
el pulso terminaba, algunas celulas debian haber acabado de 
completar la fase S. Si habfan entrado en la fase M inmediata- 
mente, algunas celulas marcadas en fase M debian haber es- 
tado presentes justo despues de terminar el pulso. Pero, en su 
lugar, no aparecian celulas marcadas en division hasta cerca 
de cuatro horas. El brusco intervalo de tiempo de cuatro 
horas entre el final del pulso y la aparicion del primer nucleo 
mitotico marcado corresponde al lapso de tiempo que tiene 
lugar desde el final de la fase S al comienzo de la fase M. Visto 
de otra manera, existe un retraso en el ciclo. Este intervalo re- 
presenta el periodo en el que la replication cromosomica se 
completa pero la mitosis no ha comenzado todavfa. 

Este intervalo en el ciclo celular viene a ser llamado fase G 2 , 
por segundo gap, o intervalo. Fue considerado segundo inter- 
valo porque los datos indicaban que existia otro. Por logica, 
date cuenta de que en la Figura 11.4 los nucleos marcados su- 
friendo mitosis se observan durante un periodo de entre seis y 
ocho horas. Debido a que todas estas celulas teman que estar 
en algun lugar de la fase S (variando desde justo el comienzo 
de la smtesis de DNA hasta casi el final) cuando la timidina ra- 
dioactiva estaba disponible, es logico concluir que la fase S 
dura de seis a ocho horas. Sin embargo, cuando el tiempo de 
duration de las fases S, G 2 y M es anadido y comparado con 
las 24 horas que tardan estas celulas en completar un ciclo ce- 
lular, hay una discrepancia de siete a nueve horas. Esta discre- 
pancia representa el intervalo llamado fase G lf por primer gap, 
o intervalo. Como muestra la Figura 11.5, la fase G x ocurre 
despues de la fase M pero antes de la fase S. En estas celulas, 
la fase G x es cerca de dos veces mas larga que la G 2 . 

<;Por que existen las fases gap} Ademas de copiar sus cromo- 
somas durante la fase S, las celulas en division deben replicar 
tambien las organelas y producir citoplasma adicional. Antes 
de que la mitosis pueda tener lugar, la celula parental debe cre- 
cer lo suficiente y sintetizar suficientes organelas para que las 
celulas hijas sean normales en tamano y funcion. Las dos fases 
gap proporcionan el tiempo requerido para llevar a cabo estas 
tareas. Permiten a la celula completar todos los requerimientos 
para la division celular, ademas de la replication cromosomica. 



Experimento 



Pregunta: ^Cuanto dura la fase S? 



Hipotesis: No hay una hipotesis explicita, este experimento fue de 
naturaleza experimental. 



Diseno del experimento: 




1 . Alimentar a las celulas 
en cultivo con timidina 
radioactiva (T*). 
Solamente las celulas 
que sintetizan DNA (en 
fase S) incorporaran la 
T* marcada. 



2. Tras 30 minutos, 
lavar la T* no 
incorporada en el 
cultivo celular. 



3. Se dispersan las 
celulas y se exponen 
a una emulsion 
fotografica 2, 4, 6,... 
1 6 horas despues del 
final del marcaje. 



Prediccion: Sin predicciones explicitas. 



Resultados: 

Intervalo de tiempo 
entre el final de la 
fase S y el comienzo 
de la fase M 



Tiempo en el que 
al menos algunas 
de las celulas 
marcadas estan 
en fase M 



100 




Debido a que 
todas estas celulas 
en fase M ten fan 
que estar en algun 
lugar de la fase S 
cuando fueron 
marcadas, la fase 
S debe durar al 
menos ocho horas 



0 4 8 12 16 

Tiempo desde el final del pulso con timidina (horas) 



Conclusion: La fase S dura en torno a ocho 
horas. Lo mas importante es que existe un lapso 
entre la fase S y la fase M. 



FIGURA 1 1 .4 Un intervalo de tiempo (gap) tiene lugar entre la 
replication cromosomica y la mitosis. Debido a que la timidina es 
incorporada en el DNA sintetizado de novo, un pequeno pulso de 
timidina radioactiva marca la poblacion de celulas que se encuentra 
en fase S. El grafico muestra el porcentaje de celulas marcadas que 
sufre mitosis en relacion al tiempo desde que el pulso termino. 

Dada esta vision general de los sucesos principales en la vida 
de una celula, volveremos ahora a la fase M y se profundizara 
en el proceso de la mitosis. Una vez que el material genetico se 
ha copiado, <;c6mo lo dividen las celulas entre las celulas hijas? 
Recuerda que un gen es un segmento de DNA que contiene in- 
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Mitosis 




INTERFASE 



FIGURA 1 1 .5 El ciclo celular tiene cuatro fases. Ciclo celular 
representativo. El tiempo requerido para las fases y G 2 van'a 
considerablemente entre celulas y organismos. 



formacion para la smtesis de una protema en particular o una 
molecula de RNA. <;C6mo se aseguran las celulas de que cada 
celula hij a recibe una dotacion identica de cromosomas y, por 
tanto, una dotacion identica de genes? (La discusion que sigue 
describe la mitosis en celulas de plantas y animales; el Cuadro 
1 1.2 en la pagina 230 describe la division celular en bacterias). 

11.2 ^Como tiene lugar la mitosis? 

Las primeras observaciones de la division celular se centraron 
en el destino de los cromosomas de la celula parental. Debido 



a que los cromosomas que estan sufriendo mitosis son visibles 
al microscopio optico cuando estan tenidos, los investigadores 
pudieron observar el desarrollo de la mitosis. Como resultado, 
los sucesos principales de la mitosis fueron bien entendidos 
mucho antes de que el ciclo celular se descubriera del todo. 

La mitosis resulta en la division de los cromosomas replica- 
dos y la formacion de dos nucleos hij as con identicos cromoso- 
mas y genes. La mitosis se acompana normalmente de la citoci- 
nesis (division citoplasmatica y formacion de dos celulas hij as). 
A continuacion se tomara una vision mas proxima de los suce- 
sos que ocurren en la mitosis, comenzando con observaciones 
sobre la naturaleza de los cromosomas de las celulas eucariotas. 

Sucesos en la mitosis 

El primer dibujo de la Figura 11.6 muestra los cromosomas 
encontrados en una hipotetica celula de una planta o un ani- 
mal. El numero de cromosomas en cada celula varia amplia- 
mente entre especies. Ambos, humanos y plantas de patata, 
tienen un total de 46 cromosomas en cada celula; la planta de 
mafz tiene 20, los perros tienen 66 y las moscas de la fruta tie- 
nen 8. En la Figura 11.6 hay un total de cuatro cromosomas 
en la celula mostrada. (Aunque esta celula esta en interfase, 
los cromosomas se muestran condensados parcialmente solo 
para hacerlos visibles). Los cromosomas eucariotas normal- 
mente existen como hebras filiformes extremadamente largas 
formadas por DNA asociado con las protemas globulares 11a- 
madas histonas. En eucariotas, el material DNA-protema se 
llama cromatina. 

El segundo dibujo de la Figura 11.6 muestra cromosomas 
que han sido copiados previamente a la mitosis. Cada una de 
las copias de DNA en un cromosoma replicado se llama croma- 
tida. Las dos cromatidas estan unidas a lo largo de toda su lon- 
gitud, asi como en una region especializada del cromosoma 11a- 
mada centromere Las cromatidas del mismo cromosoma son 
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contienen la misma 
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Durante la mitosis, las cromatidas 
hermanas se separan. Dos celulas 
hijas se forman por citocinesis 



FIGURA 1 1 .6 Una vision general de la mitosis. Los cromosomas se replican previamente a la mitosis. Durante esta, los 
cromosomas replicados se reparten entre los dos nucleos hijas. En la mayon'a de los casos, la mitosis es seguida de la 
citocinesis. 

O PREGUNTA En las celulas hijas de la mitosis, £los cromosomas estan replicados o no replicados? 
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conocidas como cromatidas hermanas. Las cromatidas her- 
manas representan copias exactas de la misma informacion 
genetica. Cada cromatida contiene una larga doble helice de 
DNA. Al comienzo de la fase M, cada cromosoma consiste en 
dos cromatidas hermanas que estan unidas la una a la otra 
por el centromere Q Deberias ser capaz de explicar la rela- 
tion entre cromosomas y (1) genes, (2) cromatina y (3) croma- 
tidas hermanas. 

El tercer dibujo de la Figura 11.6 muestra que cuando co- 
mienza la mitosis, la cromatina se condensa para formar una 
estructura mucho mas compacta. Los cromosomas replicados 
y condensados corresponden a las hebras apareadas observa- 
das por los primeros biologos en las celulas de salamandra 
(vease la Figura 11.2). 

O El dibujo final de la Figura 11.6 muestra que durante la 
mitosis, las dos cromatidas hermanas se separan para formar 
cromosomas independientes, y una copia de cada cromosoma 
va a cada una de las dos celulas hijas. Como resultado, cada 
celula hija recibe una copia de la informacion genetica que 
esta contenida en cada cromosoma. Cada celula hija acaba 
exactamente con la misma dotation de cromosomas que la ce- 
lula parental tenia previamente a la replicacion, y asi cada 
celula hija recibe la misma informacion genetica. 

Aunque la mitosis es un proceso continuo, los biologos, 
por rutina, identifican diversas subfases en la fase M basan- 
dose en los distintos eventos que tienen lugar. Estas subfases 
de la mitosis se designan como profase, prometafase, meta- 
fase, anafase y telofase. Algunos estudiantes utilizan la regla 
nemotecnica IPPMAT para recordar que la interfase viene se- 
guida de las subfases mitoticas profase, prometafase, meta- 
fase, anafase y telofase. 

Para comprender como se desarrolla la mitosis, echaremos 
un vistazo, por orden, a cada subfase. 



Profase La mitosis comienza con el evento de la profase 
(«anterior-fase»), como se muestra en la Figura 1 1.7. Los cro- 
mosomas se han replicado ya durante la interfase (Figura 
11.7, paso 1); durante la profase (paso 2), se condensan en es- 
tructuras compactas. Los cromosomas se hacen visibles ini- 
cialmente al microscopio optico durante la profase. 

En el citoplasma, la profase viene marcada por la forma- 
tion del huso mitotico. El huso mitotico es una estructura 
que produce fuerzas mecanicas que empujan el conjunto de 
cromosomas hacia las celulas hijas durante la mitosis. El 
huso mitotico consiste en una formation de microtubules 
(componentes del citoesqueleto que fueron introducidos en el 
Capftulo 7). Grupos de microtubules se unen a los cromoso- 
mas y son llamados fibras del huso. En todos los eucariotas, 
las fibras del huso se originan de un centro organizador de 
microtubules. Aunque la naturaleza de esta region organiza- 
dora varia entre plantas, animales, hongos y otros grupos de 
eucariotas, la funcion del huso es la misma. La Figura 11.7 
ilustra una celula animal sufriendo mitosis, de forma que el 
centro organizador de microtubules es el centrosoma, una 
estructura que contiene una pareja de centriolos (vease el Ca- 
pftulo 7). Durante la profase en todos los eucariotas, las fi- 
bras del huso mitotico o bien comienzan moviendose hacia 
los lados opuestos de la celula, o bien se forman en los polos 
opuestos. 

Prometafase Una vez que los cromosomas se han conden- 
sado, el nucleolo desaparece y la membrana nuclear se frag- 
menta. Despues de que la membrana nuclear se haya desinte- 
grado, las fibras del huso de cada huso mitotico se unen a una 
de las dos cromatidas hermanas de cada cromosoma. Estos 
sucesos ocurren durante la prometafase (« anterior mitad- 
fase»); vease la Figura 11.7, paso 3. 



PREVIAMENTE A LA MITOSIS 
Los cromosomas se replican. 

Centrosomas Cromosomas 




MITOSIS 

Las cromatidas hermanas se separan; cada copia cromosomica va al nucleo de cada celula hija. 
Huso mitotico temprano Cinetocoro 



Centriolos 



1. Interfase: tras la replicacion 
cromosomica, cada cromosoma esta 
compuesto por dos cromatidas hermanas. 
Los centrosomas se han replicado. 




Huso 
mitotico 



2. Profase: los cromosomas 
se condensan, y el huso 
mitotico comienza a formarse. 



3. Prometafase: la membrana 
nuclear se rompe. Las fibras 
del huso contactan con los 
cromosomas en el cinetocoro. 



4. Metafase: los cromosomas 
completan la migracion al ecuador 
de la celula. 



FIGURA 1 1 .7 Mitosis y citocinesis. 
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La union entre las fibras del huso y cada cromosoma tiene 
lugar en una estructura llamada cinetocoro. Los cinetocoros 
se localizan en la region del centromero del cromosoma, 
donde las cromatidas hermanas estan unidas entre ellas. Cada 
cromosoma tiene dos cinetocoros donde se unen las fibras del 
huso, una a cada lado. 

Durante la prometafase en animales, los centrosomas con- 
tinuan su movimiento a los polos opuestos de la celula. En 
todos los grupos, los microtubules unidos a los cinetocoros 
comienzan a mover los cromosomas hacia el ecuador de la 
celula. 

Metafase Durante la metafase («mitad-fase»), los centro- 
somas en animales completan su migracion a los polos 
opuestos de la celula (Figura 11.7, paso 4). En todos los gru- 
pos, los microtubules del cinetocoro acaban moviendo los 
cromosomas a la mitad de la celula. Cuando la metafase se 
termina, los cromosomas estan alineados a lo largo del piano 
imaginario llamado placa metafasica. En este punto, la for- 
macion del huso mitotico se completa. Cada cromatida se 
une a las fibras del huso que discurren desde su cinetocoro a 
uno de los dos polos de la celula. Cada cromosoma es soste- 
nido por las fibras del cinetocoro alcanzando los polos 
opuestos y ejerciendo la misma cantidad de tension o arras- 
tre. Esta ocurriendo un juego de tira y afloja, con las fibras 
del huso del cinetocoro tirando de cada cromosoma en direc- 
ciones opuestas. 

Anafase Al comienzo de la anafase («contra-fase»), los 
centromeros que estan manteniendo las cromatidas hermanas 
juntas se separan (Figura 11.7, paso 5). Debido a que se en- 
cuentran bajo tension, las cromatidas hermanas son separa- 
das por igual (con la misma cantidad de fuerza) para crear 



cromosomas independientes. Las fibras del huso del cineto- 
coro comienzan entonces a acortarse. Conforme lo hacen, las 
protemas motoras arrastran a los cromosomas a los polos 
opuestos de la celula. Los dos polos de la celula son tambien 
alejados el uno del otro por las protemas motoras asociadas 
con los microtubules, que no se encuentran unidos a los cro- 
mosomas. 

Durante la anafase, los cromosomas replicados se separan 
en dos juegos identicos de cromosomas no replicados. La se- 
paracion de las cromatidas hermanas a los polos opuestos es 
un paso critico en la mitosis, puesto que asegura que cada ce- 
lula hija reciba la misma dotacion cromosomica. Cuando la 
anafase es completada, cada polo de la celula tiene una colec- 
cion equivalente y completa de cromosomas que son identicos 
a aquellos presentes en la celula parental de forma previa a la 
replication cromosomica. 

Telofase Durante la telofase («fin-fase»), una membrana 
nuclear comienza a formarse alrededor de cada juego de cro- 
mosomas (Figura 11.7, paso 6). El huso mitotico se desinte- 
gra, y los cromosomas empiezan a descondensarse. La mitosis 
se completa una vez que los dos nucleos independientes se han 
formado. 

Citocinesis 

Antes de la aparicion de la fase M, las mitocondrias, los liso- 
somas, los cloroplastos y otras organelas se han replicado, y 
el resto del contenido celular ha crecido. Durante la citocine- 
sis (Figura 11.7, paso 7), el citoplasma se divide para formar 
dos celulas hijas, cada una con su propio nucleo y su juego 
completo de organelas. La citocinesis ocurre normalmente 
justo despues de la mitosis. 
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En animales, hongos y mohos, la citocinesis comienza con 
la formacion del surco de division (Figura 11.9a). El surco 
aparece debido a que un anillo de filamentos de actina se 
forma justo en el interior de la membrana plasmatica, en un 
piano que divide a la celula en dos. Una protema motora 11a- 
mada miosina se une a estos filamentos de actina. Cuando la 
miosina une ATP o ADP, parte de la protema se mueve de 
forma que permite que los filamentos de actina se deslicen 
(vease el Capftulo 46). Conforme la miosina se desplaza, el 
anillo de filamentos de actina del interior de la membrana plas- 
matica se contrae en tamano y se estrecha. Debido a que el ani- 
llo se encuentra unido a la membrana plasmatica, la contrac- 
cion empuja a la membrana con el. Como resultado, la 
membrana plasmatica se introduce hacia dentro. Los filamen- 
tos de actina y miosina continuan deslizandose el uno sobre el 
otro, estrechando aun mas el anillo, hasta que la membrana 
original se divide en dos y la division celular se ha completado. 

En las plantas, el mecanismo de citocinesis es diferente. Una 
serie de microtubules y otras protemas definen y organizan la 
region donde se formaran la nueva membrana plasmatica y la 
pared celular. Las vesfculas del aparato de Golgi son entonces 
transportadas hacia la mitad de la celula en division, donde 
formaran una estructura llamada placa celular (Figura 1 1.9b). 
Las vesfculas llevan componentes de la pared celular y la mem- 



brana plasmatica que se construira gradualmente, comple- 
tando la placa celular y dividiendo las dos celulas hijas. 

Para ayudarte a revisar los principales eventos de la division 
celular, la Tabla resumen 11.1 resume las estructuras clave im- 
plicadas, y la Figura 1 1.10 muestra fotograffas de las celulas en 
interfase y sufriendo mitosis y citocinesis. O Tras haber estu- 
diado esta tabla y la figura y revisado la Figura 11.7, deberfas 
ser capaz de hacer una tabla con filas tituladas ( 1 ) centro orga- 
nizador de microtubules y fibras del huso, (2) membrana nu- 
clear y (3) cromosomas, y columnas tituladas con las cinco 
fases de la mitosis. Completa la tabla resumiendo que ocurre 
con las tres estructuras durante cada fase de la mitosis. 

Una vez que la mitosis y la citocinesis habfan sido descritas 
en detalle, los biologos centraron su atencion hacia el entendi- 
miento de los mecanismos moleculares que son responsables de 
los mismos. En particular, los cientfficos querfan saber dos 
cosas: (1) <;c6mo se separan las cromatidas hermanas para con- 
vertirse en cromosomas independientes; y (2) <como se mueven 
los cromosomas hacia las celulas hijas? La particion exacta e 
igual del material genetico en las dos celulas hijas es el aspecto 
mas fundamental de la mitosis. <:C6mo ocurre este proceso? 
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The Phases of Mitosis; Mitosis 



CUADRO 11. 



;C6mo se dividen las bacterias? 



Para reproducirse, las celulas bacterianas se 
dividen en dos celulas hijas geneticamente 
identicas. Este proceso es llamado fision 
binaria. La Figura 11.8 esquematiza los 
principales eventos involucrados. Recuerda 
que la mayon'a de las bacterias contiene un 
unico cromosoma circular compuesto por 
DNA y que este cromosoma se encuentra 
enrollado sobre si mismo. El cromosoma 
bacteriano esta localizado en una region 
distinta al citosol, llamada nucleoide, pero 
carece de nucleo. Investigaciones recientes 
han mostrado que despues de la replica- 
cion del cromosoma, los dos cromosomas 
hijas permanecen unidos el uno al otro por 
un periodo de tiempo y a continuacion se 
separan a los lados opuestos,o polos, de la 
celula. La comprension de como ocurre 
este movimiento es en la actualidad un 
tema activo de investigacion.AI partirse los 
cromosomas, un anillo contractil com- 
puesto por fibras FtsZ se forma entre los 
dos cromosomas. Las fibras FtsZ son el 
componente principal del citoesqueleto 
bacteriano y su estructura es similar a los 
microtubules. Al cerrarse el anillo FtsZ, el ci- 
toplasma bacteriano se divide en dos,com- 
pletandose la division celular. 



PASOS DE LA DIVISION CELULAR BACTERIANA 



J 






1. Los cromosomas 2. Los cromosomas 3. Los cromosomas 4. El anillo FtsZ 



se localizan 
en el ecuador 
de la celula. 



se replican. 



se separan; se 
forma el anillo 
de la proteina FtsZ. 



se contrae. La 
membrana y la 
pared celular se 
repliegan hacia 
dentro. 



5. La fision 



se 

completa. 



FIGURA 1 1 .8 Pasos en la division celular bacteriana. 

O PREGUNTA ^Son las celulas hijas de la division celular bacteriana identicas la una a la 
otra en su dotacion cromos6mica,o son diferentes? 
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(a) Citocinesis en animales 




Surco 
de division 



(b) Citocinesis en plantas 




Placa celular 



FIGURA 1 1 .9 El mecanismo de la citocinesis van'a entre los 
grupos eucariotas. (a) En animales, el citoplasma se fragmenta por 
un surco de division que divide la celula parental en dos.(b) En 
plantas, el citoplasma se divide por una placa celular que se forma 
por la mitad de la celula parental. 



TABLA RESUMEN 1 1 .1 Estructuras implicadas 
en la mitosis 



Estructura 



Definition 



Cromosoma Una estructura formada por una molecula de 

DNA y asociada a proteinas. 

Cromatina El material que compone los cromosomas de 

eucariotas. Consiste en una molecula de DNA 
asociada a proteinas histonas. 

Cromatida Una hebra de un cromosoma replicado, con sus 

proteinas asociadas. 

Cromatidas Las dos hebras de un cromosoma replicado. 

hermanas Cuando los cromosomas se replican, estan 

formados por dos cromatidas hermanas. El 
material genetico en las cromatidas hermanas es 
identico. Cuando las cromatidas hermanas se 
separan durante la mitosis, se vuelven 
cromosomas independientes. 

Centromero La estructura que une las cromatidas hermanas. 

Cinetocoro La estructura en las cromatidas hermanas donde 

se unen las fibras del huso. 

Centro organizador Aquella estructura que organiza los 
de microtubulos microtubules. 

Centrosoma El centro organizador de microtubulos en 

animales. 

Centriolo Estructuras cilindricas compuestas por 

microtubulos, localizados en el interior de los 
centrosomas animales. 



Interfase Profase Prometafase 




FIGURA 11.10 Mitosis y citocinesis en action. Los micrograficos muestran celulas en interfase y sufriendo mitosis 
y citocinesis. Los cromosomas estan tenidos de azul, los microtubulos de verde,y los filamentos de actina de rojo. 

O EJERCICIO Al lado de cada imagen, describe que esta ocurriendo en menos de cinco palabras. En al menos dos de las 
fotografias, marca los cromosomas, los centrosomas y el huso mitotico. En la celula en metafase, marca la placa metafasica. 
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£C6mo se mueven los cromosomas 
durante la mitosis? 

Para comprender como se separan las cromatidas hermanas y 
como migran hacia las celulas hijas, los biologos se han cen- 
trado en el entendimiento de como funcionan las fibras del 
huso. <:Actuan los microtubules del huso como rafles, de la 
misma forma que lo hacen las vesfculas de transporte? <;Esta 
implicada alguna clase de protema motora? <;Y cual es la na- 
turaleza del cinetocoro, lugar donde se encuentran unidos los 
cromosomas y los microtubules? 

Fuerzas del huso mitotico Las fibras del huso estan 
compuestas por microtubules. Recuerda del Capftulo 7 que 
los microtubules estan formados por dimeros de a-tubulina y 
/3-tubulina, que la longitud de un microtubulo esta determi- 
nada por el numero de dimeros de tubulina que contiene, que 
los microtubules son asimetricos (es decir, tienen un extremo 
«mas» y un extremo «menos»), y los microtubules crecen por 
su extremo «mas». Durante la mitosis, las fibras del huso cre- 
cen del centro organizador de microtubules hasta que su ex- 
tremo «mas» se une al cinetocoro. 

Estas observaciones sugieren dos posibles mecanismos para 
el movimiento de los cromosomas durante la anafase. <;Se 
estan acortando los microtubules del huso debido a la perdida 
de dimeros de tubulina por un extremo? Alternativamente, es 
posible que los microtubules se deslicen el uno sobre el otro, 
como lo hacen los filamentos de actina y miosina durante la 
citocinesis en celulas animales, y que esta accion de desliza- 
miento empuja a los cromosomas hacia los polos de la celula. 

Para probar estas hipotesis contrastadas, los biologos in- 
trodujeron tubulina fluorescente en celulas en profase o en 
metafase. Este tratamiento hizo visibles las fibras mitoticas. 
(Vease el paso 1 en la seccion de «Desarrollo experimental 
de la Figura 11.11). Entonces, una vez comenzada la anafase, 
los investigadores marcaron una region del huso con un haz 
de laser en forma de barra. El laser ahogaba la fluorescencia 
en la region expuesta, haciendo la seccion del huso oscura, o 
«fotoblanqueada», aunque seguia siendo funcional (vease el 
paso 2 del «Desarrollo experimental^. La seccion de «Resul- 
tados» de la Figura 11.11 muestra que al progresar la anafase, 
tienen lugar dos hechos: (1) la region fotoblanqueada sigue es- 
tacionaria; y (2) las fibras del huso se acortan entre la region 
fotoblanqueada y el cinetocoro. 

Para explicar este resultado, los biologos concluyeron que 
los microtubules del cinetocoro deben seguir estacionarios du- 
rante la anafase. Esta hipotesis sugiere que, en lugar de desli- 
zarse entre ellos como las fibras de actina, los microtubules se 
acortan en el cinetocoro porque las subunidades de tubulina 
se han perdido por los extremos «mas». Al acortarse los mi- 
crotubules del cinetocoro en el cinetocoro, los cromosomas 
son arrastrados. <;C6mo ocurre esto? 

El motor cinetocoro La Figura 11.12 muestra el modelo 
actual de la estructura y la funcion del cinetocoro durante el 
movimiento cromosomico. Sin embargo, la investigacion con- 
tinua y es probable que el modelo presentado en la figura sea 
modificado conforme esten disponibles mas datos adicionales. 



Experimento 



Pregunta: <j,C6mo se acortan los microtubules 
para separar las cromatidas hermanas en anafase? 



Hipotesis: Los microtubules se acortan por un extremo. 

Hipotesis alternativa: Los microtubules se deslizan entre si 
como filamentos de actina. 



Diseno del experimento: 




1. Se emplean marcadores 
fluorescentes para permitir 
que los cromosomas en 
metafase se hagan azul 
fluorescente y los 
microtubules amarillo 
fluorescente. 




2. Al comienzo de la anafase, 
se fotoblanquea una seccion 
de microtubules para 
marcarlos sin cambiar 
su funcion. 



Prediccion: La seccion fotoblanqueada sera todavia visible al 
comenzar a moverse los cromosomas. 

Prediccion de la hipotesis alternativa: La seccion 
fotoblanqueada desaparecera cuando los cromosomas comiencen 
a moverse. 



Resultados: 




La seccion fotoblanqueada 
queda visible, pero la 
distancia entre los 
cromosomas y la seccion 
fotoblanqueada disminuye. 



Conclusion: Los microtubules se acortan por un 
extremo en el cinetocoro. 



FIGURA 11.11 Durante la anafase, los microtubules se acortan 
en el cinetocoro. 

O EJERCICIO Ahade dibujos que muestren el resultado que 
esperan'as si los microtubules se acortaran en el final opuesto del 
cromosoma o si los microtubules se deslizaran entre si. 
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Microtubules 




FIGURA 11.12 £C6mo desplazan los microtubules a los 
cromosomas durante la mitosis? El cinetocoro consiste en una 
placa interna y una placa externa, y fi bras asociadas que contienen 
proteinas motoras. Las fibras estan pensadas para actuar como 
«piernas» que llevan los cromosomas por debajo de la longitud de 
los microtubules del cinetocoro al acortarse los microtubules, 
debido a la perdida de dimeros de tubulina en el cinetocoro. 

Observa que el cinetocoro esta pensado para tener una base 
que se una a la region del centromero en el cromosoma y una 
« corona » de proteinas fibrosas proyectandose hacia fuera. Es- 
tudios recientes han mostrado que el cinetocoro contiene dinef- 
nas y otras proteinas motoras. Estas proteinas motoras estan 
pensadas para unirse a las fibras de la corona del cinetocoro y 
ser capaces de «andar» por debajo de los microtubulos (desde 
sus extremos «mas», cercanos al cinetocoro, hacia sus extre- 
mos «menos», en el huso). Esta observation sugiere que el me- 
canismo del movimiento cromosomico es reminiscente de la 
forma en que la quinesina se mueve por los microtubulos du- 
rante el transporte vesicular o la dinema lo hace por debajo de 
los dobletes de microtubulos en los flagelos. Como se explico 
en el Capitulo 7, proteinas motoras como la quinesina y la di- 
nema no solo se unen o separan de los microtubulos cuando 
unen ATP en vez de ADP, sino que tambien cambian de forma. 
La combination de los cambios conformacionales y los ciclos 
de union-separation hacen que las proteinas motoras se mue- 
van por debajo de la longitud de un microtubulo u otra fibra. 

Para agrupar todas estas ideas, los biologos sugieren que 
conforme se desarrolla la anafase, las proteinas del cinetocoro 
catalizan la perdida de subunidades de tubulina en el extremo 
«mas» de las fibras del huso, mientras que las dinemas y otras 
proteinas motoras del cinetocoro se mueven hacia el extremo 
«menos». Al acortarse el microtubulo y repetirse el ciclo de 
separacion-movimiento-reunion de las proteinas motoras, el 
cromosoma es empujado hacia uno de los extremos de las fi- 
bras mitoticas. 

Los esfuerzos para comprender la estructura y el movi- 
miento del huso llevan a la frontera de la investigacion sobre 
la mitosis. Habiendo explorado como se desarrolla el proceso, 
nos centraremos en como es controlado. { Cuando se divide 
una celula, y cuando deja de dividirse? <;C6mo es regulada una 
celula en division? Estas preguntas son fundamentales. 
Cuando tiene lugar la division celular de una manera descon- 
trolada, se pueden formar tumores cancengenos. 



Comprueba si lo has entendido 

Sientiendesque... O 

• Tras replicarse los cromosomas, la mitosis distribuye una 
copia de cada cromosoma a cada celula hija. 

• La mitosis y la citocinesis llevan a la produccion de celulas 
con el mismo material genetico que el de la celula parental. 

Deberias ser capaz de... O 

1 ) Dibujar un cromosoma no replicado y un cromosoma 
replicado,y marcar las cromatidas hermanas y el 
centromero sobre el cromosoma replicado. 

2) Esquematizar lo que le ocurre al huso mitotico,a la 
membrana nuclear y a los cromosomas durante la profase, 
la promatefase, la metafase, la anafase y la telofase. 



11.3 Control del ciclo celular 



Aunque los eventos de la mitosis son virtualmente identicos en 
todas las celulas eucariotas, otros aspectos del ciclo celular son 
variables. Por ejemplo, la longitud del ciclo celular puede variar 
entre diferentes tipos celulares, incluso en el mismo individuo. 
En humanos, las celulas intestinales se dividen rutinariamente 
mas de dos veces al dfa para renovar el tejido que se pierde du- 
rante la digestion; fibras nerviosas maduras humanas y celulas 
musculares no se dividen nada. La mayona de estas diferencias 
son debidas a la variation en la duration de la fase G^ En celu- 
las de division rapida, G x esta esencialmente eliminado. Por el 
contrario, la mayona de celulas que no se dividen se mantienen 
en Gi. Los cientificos definen este estado de reclusion como es- 
tado G 0 , o simplemente «G cero». Las celulas que estan en G 0 
salen del ciclo celular y son referidas a veces como postmitoti- 
cas. Las neuronas, las celulas musculares y otros muchos tipos 
celulares entran en el G 0 una vez que han madurado. 

La tasa de division celular puede tambien variar en res- 
puesta a cambios en las condiciones. Por ejemplo, las celulas 
de hfgado humano se dividen normalmente cerca de una vez 
al ano. Pero si parte del hfgado es danado o perdido, las celu- 
las restantes se dividen cada uno o dos dfas hasta que la repa- 
ration es completada. Las celulas de los organismos unicelu- 
lares como las levaduras, las bacterias o las arqueas se dividen 
rapidamente solo si el ambiente es rico en nutrientes; de otro 
modo entran en un estado quiescente (inactivo). 

Para explicar la existencia de tanta variabilidad, los biolo- 
gos supusieron que el ciclo celular debe estar regulado de al- 
guna manera y que la regulation varfa entre celulas y organis- 
mos. Comprender como es controlado el ciclo celular es en la 
actualidad el tema de mayor relieve en la investigacion del 
ciclo celular, en parte porque defectos en el control pueden lle- 
var a un crecimiento cancerfgeno descontrolado. 

El descubrimiento de las moleculas reguladoras 
del ciclo celular 

La primera evidencia solida de las moleculas de control del 
ciclo celular se hizo visible en la decada de 1970, cuando los 
investigadores publicaron los resultados de experimentos de 
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fusion de parejas de celulas de mamfferos que estaban cre- 
ciendo en cultivo. En la presencia de ciertos qufmicos, virus o 
descargas electricas, las membranas de las dos celulas que es- 
taban creciendo en cultivo pueden fusionarse, creando una 
sola celula con dos nucleos. 

<:C6mo senalaron los experimentos de fusion celular la 
existencia de moleculas de control del ciclo celular? Cuando 
los investigadores fusionaron las celulas que estaban en dife- 
rentes etapas del ciclo celular, algunos nucleos cambiaron sus 
fases. Por ejemplo, cuando una celula en fase M era fusionada 
con una celula en interfase, el nucleo de la celula en interfase 
iniciaba la fase M (Figura 11.13a). Los biologos supusieron 
que el citoplasma de las celulas en fase M contema moleculas 
reguladoras que inducfan a las celulas en interfase a entrar en 
fase M. 

Esta hipotesis fue apoyada por experimentos en el sapito 
de unas surafricano, Xenopus laevis. Conforme un ovulo de 
estas ranas madura, cambia de una celula llamada oocito, que 
esta recluida en una fase similar a G 2 , a un ovulo maduro 



que ha entrado en fase M. Los huevos son objeto interesante 
de estudio, en parte porque tienen mas de 1 mm de diametro. 
Su gran tamano hace relativamente facil purificar grandes 
cantidades de citoplasma y el uso de jeringas con agujas extre- 
madamente finas para inyectar los ovulos con citoplasmas de 
otros ovulos en diferentes estados de desarrollo. Cuando los 
biologos purificaron el citoplasma de ovulos de rana en fase 
M y los inyectaron en el citoplasma de oocitos de rana reclui- 
dos en fase G 2 , los oocitos inmaduros entraron en fase M (Fi- 
gura 11.13b). Pero cuando el citoplasma de celulas en inter- 
fase era inyectado en oocitos en G 2 , las celulas quedaban en 
fase G 2 . Los investigadores concluyeron que el citoplasma de 
las celulas en fase M (pero no el citoplasma de las celulas en 
interfase) contema un factor que conducfa a los oocitos inma- 
duros hacia la fase M para completar su maduracion. 

Este factor fue finalmente purificado y en la actualidad se 
le conoce como factor promotor de mitosis, o MPF. Experi- 
mentos posteriores mostraron que MPF induce mitosis en 
todos los eucariotas. Por ejemplo, inyectar citoplasma en fase 



Experimento 



Pregunta: <[,Las moleculas reguladoras controlan la entrada hacia fases especificas del ciclo celular? 

Hipotesis: Una molecula reguladora activa la mitosis (fase M). 
Hipotesis nula: Ninguna molecula reguladora activa la mitosis. 

Diseho del experimento: 



(a) Desarrollo del experimento de fusion celular: (b) Desarrollo del experimento de microinyeccion: 




y 



Prediccion: Las celulas en interfase comenzaran la fase M. Prediccion: Uno o ambos de los oocitos de rana comenzaran la fase M. 

Prediccion de la hipotesis nula: Las celulas en interfase Prediccion de la hipotesis nula: Ninguno de los oocitos de rana 

no comenzaran la fase M. comenzara la fase M. 



Resultados: Resultados: 




Conclusion: El citoplasma en fase M contiene una molecula reguladora que induce la fase M en celulas en interfase. 



FIGURA 11.13 Evidencia experimental de las moleculas de control del ciclo celular. (a) Cuando las celulas en fase M 
se unen a las celulas en fase G 1x S o G 2 , los cromosomas en interfase se condensan y comienza la fase M. (b) Experimentos 
de microinyeccion apoyaron la hipotesis de que una molecula reguladora induce la fase M. 



Capitulo 1 1 El ciclo celular 235 



M de celulas de mamffero en ovulos inmaduros de rana daba 
lugar a la maduracion del ovulo. El MPF humano puede acti- 
var la mitosis en levaduras. La molecula parece ser una senal 
general que dice: «comenzar mitosis ». <:C6mo funciona? 

El MPF contiene una protema quinasa y una ciclina 

Una vez que el MPF habia sido aislado y purificado, los cien- 
tfficos descubrieron que estaba compuesto por dos subunida- 
des polipeptfdicas diferentes. Una de las subunidades es una 
protema quinasa, enzima que cataliza la transferencia de un 
grupo fosfato de un ATP a una protema objetivo. Recuerda 
del Capitulo 9 que las protemas pueden ser activadas o inacti- 
vadas por fosforilacion. Debido a que la adicion de un grupo 
fosfato cambia la forma y la actividad de la protema diana, 
las protemas quinasas actuan con frecuencia como elementos 
reguladores en la celula. 

Estas observaciones sugerian que el MPF actua fosfori- 
lando a una protema que activa la aparicion de la mitosis. Sin 
embargo, la investigation mostro que la concentracion de la 
protema quinasa MPF es mas o menos constante durante todo 
el ciclo celular. <;C6mo puede el MPF activar la mitosis si la 
subunidad quinasa de la protema esta siempre presente? 

La respuesta a esta pregunta se basa en la segunda subuni- 
dad de MPF, que pertenece a la familia de las protemas llama- 
das ciclinas. Las ciclinas reciben su nombre porque sus con- 
centraciones fluctuan a lo largo de todo el ciclo celular. Como 
muestra la Figura 11.14a, la ciclina asociada con MPF acre- 
cienta su concentracion durante la interfase y llega al maximo 
durante la fase M. Este incremento en la concentracion es im- 
portante porque la subunidad quinasa de la protema MPF 
puede activarse solamente cuando esta unida a la subunidad 
ciclina. Como resultado, la subunidad quinasa de MPF es 11a- 
mada quinasa ciclina-dependiente, o Cdk. El MPF es un di- 
mero que consta de una subunidad ciclina y una subunidad 
quinasa ciclina-dependiente. La subunidad ciclina funciona 
como una protema reguladora; la subunidad quinasa es la 
parte que cataliza la fosforilacion de otras protemas para co- 
menzar la mitosis. 

De acuerdo con la Figura 11.14a, el numero de dimeros 
completos de MPF se incrementa sin cesar durante la inter- 
fase. <;Por que este aumento en la concentracion de MPF no 
activa la aparicion de la fase M? La respuesta es que la unidad 
Cdk de MPF se fosforila en dos localizaciones tras su union a 
la ciclina. Cuando la Cdk se fosforila, cambia su conforma- 
tion, de forma que deja a la protema inactiva. Sin embargo, 
de forma tardfa en la fase G 2 , las enzimas hacen que uno de 
los grupos fosfato de la subunidad Cdk se caiga. Esta reaction 
de desfosforilacion modifica la forma del MPF de tal modo 
que lo activa. 

Una vez que el MPF es activado, se une a las protemas 
nombradas en la Figura 11.14b y cataliza su fosforilacion. 
Las protemas cromosomales activadas por el MPF hacen que 
los cromosomas se condensen en hebras visibles durante la 
fase M. Ademas, las protemas asociadas a microtubules, fos- 
foriladas por el MPF, pueden estar implicadas en la union de 
las fibras del aparato mitotico. En este sentido, el MPF activa 
la aparicion de la fase M. 

Sin embargo, el MPF tambien activa un complejo enzima- 
tico que promueve la degradation de la propia subunidad ci- 



(a) La concentracion de ciclina regula la concentracion de MPF. 
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(b) El MPF activado tiene una gran variedad de efectos 
MPF activado 




Fosforila protefnas 
cromosomicas; inicia la fase M 



Ciclina + Cdk con 
la subunidad quinasa 
ciclina dependiente 
desfosforilada 



Fosforila laminas nucleares; 
inicia la rotura de la 
membrana nuclear 

Fosforila proteinas asociadas 
a microtubules. ^Activa el 
huso mitotico? 

Fosforila una enzima que 
degrada ciclinas; la concentracion 
de ciclina disminuye 



FIGURA 11.14 El factor promotor de la fase M es creado cuando 
una ciclina se une a la protema quinasa. (a) La concentracion de 
ciclina es ciclica en celulas en division, alcanzando su pico en la fase 
M. (b) La ciclina se une a una quinasa dependiente de ciclina, 
creando el MPF. Cuando el MPF es activado, activa genes que inician 
la fase M. Tambien activa proteinas que degradan la ciclina. 

O PREGUNTA £Por que es importante que el MPF active proteinas 
que degraden la ciclina? 



clina del MPF. Mediante la activacion de este complejo enzi- 
matico, el MPF activa su propia destruction. Este es un ejem- 
plo de feedback negativo, similar al mecanismo de retroali- 
mentacion inhibitoria introducida en el Capitulo 9. Entonces, 
en respuesta a la actividad del MPF, la concentracion de ci- 
clina decrece rapidamente. Lentamente, se restablece de nuevo 
durante la interfase. De esta forma, se establece una oscilacion 
en la concentracion de ciclinas. Q Si entiendes este aspecto de 
la regulation del ciclo celular, debenas ser capaz de describir 
lo que hace el MPF. Debenas ser tambien capaz de explicar la 
relation entre el MPF y (1) la ciclina, (2) Cdk y (3) las enzimas 
que fosforilan el MPF y degradan el MPF. 

La oscilacion dramatica en la concentracion de ciclinas y su 
activacion actuan como un reloj que dirige los sucesos ordena- 
dos del ciclo celular. Estos eventos se estan produciendo millo- 
nes de veces cada dia en distintas ubicaciones de todo tu cuerpo. 
En un periodo de 24 horas consumes millones de celulas de las 
mejillas. Millones de celulas adicionales se pierden del epitelio 
intestinal cada dfa y quedan como desperdicio en tu cuerpo. 
Para reponerlas, las celulas de tus mejillas y del tejido intestinal 
estan constantemente produciendo y degradando ciclinas y em- 
pujandose a si mismas hacia el ciclo celular. 
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Puntos de control del ciclo celular 

El MPF es solo uno de los multiples complejos proteicos im- 
plicados en la regulation del ciclo celular. Por ejemplo, una ci- 
clina y una quinasa diferentes estan implicadas en la activa- 
tion del paso de la fase G x a la fase S, y diversas protefnas 
reguladoras estan implicadas en el mantenimiento del estado 
G 0 de las celulas quiescentes. Una compleja variedad de mole- 
culas reguladoras se encuentra involucrada en el manteni- 
miento de las celulas en determinados estados, o bien estimu- 
lando el paso a la siguiente fase. 

Para dar sentido a estas observaciones, Leland Hartwell y 
Ted Weinert introdujeron el concepto de puntos de control del 
ciclo celular. Un punto de control del ciclo celular es un punto 
critico en el ciclo celular que se haya regulado. Hartwell y 
Weinert identificaron los puntos de control analizando leva- 
duras con defectos en el ciclo celular. Las celulas defectuosas 
carecen de un punto de control espetifico y, como resultado, 
se mantienen en division bajo condiciones de cultivo cuando 
las celulas finalizan su crecimiento. En el cuerpo, las celulas 
que se mantienen en crecimiento de esta forma producen una 
masa de celulas llamada tumor. 

O Como indica la Figura 11.15, hay tres puntos de control 
diferentes durante las cuatro fases del ciclo celular. En efecto, 
las interacciones entre moleculas reguladoras en cada punto 
de control permiten a la celula «decidir» si procede dividirse. 
Si estas moleculas reguladoras son defectuosas, el punto de 
control puede fallar. Como resultado, las celulas pueden em- 
pezar a crecer de una forma descontrolada. 

El primer punto de control ocurre tardfamente en G t . Para 
la mayoria de las celulas, este punto de control es el mas im- 
portante para establecer si la celula continuara a traves del 
ciclo celular y se dividira o saldra del ciclo y entrara en G 0 . 
<:Que determina si una celula pasa el punto de control Gi? 

Debido a que la celula debe alcanzar un cierto tamano 
antes de que sus celulas hijas sean lo suficientemente gran- 
des para funcionar de forma normal, los biologos supusie- 
ron que algunos mecanismos existen para detener el ciclo 
celular si la celula es demasiado pequena. 

• Los organismos unicelulares se detienen en el punto de 
control Gi si las condiciones nutricionales son pobres. 

• Las celulas en los organismos pluricelulares pasan (o no 
pasan) por el punto de control G x en respuesta a la seriali- 
zation molecular de otras celulas, o lo que se denomina se- 
nales sociales. 

• Si el DNA es ffsicamente danado, la protema p53 activa 
genes que, o bien detienen el ciclo celular hasta que el dano 
pueda ser reparado, o conduce a la destruction progra- 
mada y controlada de la celula, un fenomeno llamado 
apoptosis. De esta forma, p53 actua como un freno del 
ciclo celular. El cancer se puede desarrollar si moleculas 
«freno» como p53 estan defectuosas, porque el dano en el 
DNA queda sin ser reparado. Si el dano ocurre en ciertos 
genes, las celulas pueden comenzar a crecer de un modo 
descontrolado y extenderse a otras localizaciones en el 
cuerpo. Como consecuencia, protemas reguladoras como 
p53 son llamadas supresoras de tumores. 



Punto de control G 2 

Pasan este punto de control si: 

• la replicacion cromosomica 
se completa con exito 

• no hay dano del DNA 

• el MPF activado esta presente 



Punto de control de metafase 



Pasan este punto de control si: 
• todos los cromosomas 
estan unidos al huso mitotico 




Las celulas maduras 
no pasan este punto 

Punto de control / de control (entran en 

Pasan este punto de control si: estado G 0 ) 

• los nutrientes son suficientes 

• estan presentes factores de crecimiento (sehales de otras celulas) 

• el tamaho celular es adecuado 

• el DNA no esta dahado 

FIGURA 11.15 Los tres puntos de control del ciclo celular. 

O PREGUNTA ^Por que es ventajoso para una celula detenerse en 
el punto de control de la fase M si no todos los cromosomas estan 
unidos al huso mitotico? 



El mensaje general aqm es que los componentes del punto 
de control G x tienen la misma funcion: asegurar que la celula 
este sana y pueda replicar su DNA y dividirse. 

El segundo punto de control ocurre despues de la fase S, en 
el Kmite entre las fases G 2 y M. Espetificamente, las celulas se 
detienen en el punto de control G 2 si la replicacion cromoso- 
mica no se ha completado correctamente o si el DNA esta da- 
nado. Debido a que el MPF es la senal clave activadora de la 
aparicion de la fase M, los investigadores no se sorprendieron 
al encontrar que estaba implicado en el punto de control G 2 . 
Aunque queda mucho por aprender, los datos sugieren que si 
el DNA es danado o si los cromosomas no se replican correc- 
tamente, queda bloqueada la desfosforilacion y activation de 
MPF. Cuando el MPF no es activado, las celulas continuan en 
fase G 2 . Algunos datos indican que las celulas en este punto 
de control pueden responder tambien a senales de otras celu- 
las y a senales internas en relation con su tamano. 

El punto de control final ocurre durante la mitosis. Si no 
todos los cromosomas estan unidos correctamente al huso mi- 
totico, la fase M se detiene en metafase. Concretamente, la 
anafase es retrasada hasta que todos los cinetocoros se en- 
cuentran bien unidos a las fibras del huso mitotico. Si este 
punto de control no existiera, algunos cromosomas podrian 
no separarse correctamente, y las celulas hijas recibirian un 
numero incorrecto de cromosomas durante la anafase. Debido 
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a que recibirian demasiado o insuficiente material genetico, el 
efecto en las celulas hijas podria ser desastroso. 

En resumen, los tres puntos de control tienen el mismo 
proposito: evitar la division de las celulas que se hallan dana- 
das o que tienen otros problemas, y evitar el crecimiento de 
celulas maduras que estan en fase G 0 y no debenan crecer 
mas. Si uno de los puntos de control falla, las celulas afecta- 
das pueden comenzar un crecimiento descontrolado. Para el 
organismo como un todo, las consecuencias de una division 
celular descontrolada son nefastas: cancer. 



Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... 

• El ciclo celular consiste en cuatro fases minuciosamente 
controladas. 

Deberias ser capaz de... 

Hacer un diagrama del ciclo celular e indicar: 

1) la localizacion de los puntos de control del ciclo celular, 

2) el nivel de Cdk en cada etapa, 

3) el nivel de ciclina en cada etapa y 

4) los niveles de actividad del MPF durante cada etapa. 
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The Cell Cycle 



Web Animation 



en www.masteringbio.com 



11.4 Cancer: division celular 
fuera de control 

Pocas enfermedades inspiran mas miedo que el cancer. El 
miedo nace de la dificultad para tratar muchas formas de can- 
cer, la naturaleza potencialmente fatal de muchos canceres, y 
su alta frecuencia. La mayoria de nosotros conoce a alguien 
que ha sufrido algun tipo de cancer, y la mayoria tambien co- 
noce a alguien que ha fallecido a consecuencia de la enferme- 
dad. De acuerdo con la Sociedad Americana del Cancer, un 50 
por ciento de los hombres y un 33 por ciento de las mujeres, 
ambos estadounidenses, desarrollaran cancer durante el trans- 
curso de su vida. En EE.UU., uno de cada cuatro fallecimien- 
tos es por cancer. Se trata de la segunda causa de muerte, su- 
perada solo por las enfermedades cardiacas. 

Cancer es un termino general para la enfermedad causada 
por celulas que estan creciendo de una manera descontrolada, 
que invaden tejidos cercanos y se extienden a otros lugares del 
cuerpo. Las celulas cancengenas causan enfermedad debido a 
que emplean nutrientes y espacio que necesitan las celulas 
normales e interrumpen la funcion de los tejidos normales. 
Los humanos sufren de, al menos, 200 tipos de cancer. Visto 
de otro modo, el cancer no es una unica enfermedad, sino una 
compleja familia de enfermedades que afecta a variedad de 6r- 
ganos, incluyendo el pecho, el colon, el cerebro, el pulmon y 
la piel. Ademas, diversos tipos de cancer pueden afectar al 
mismo organo. Los canceres de piel, por ejemplo, se presen- 
tan de diversas formas. Algunas son relativamente faciles de 



(a) Las tasas de muerte por cancer en hombres han cambiado 
a lo largo del tiempo. 
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a lo largo del tiempo. 
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FIGURA 11.16 Cambios en las tasas de muerte por cancer a lo 
largo del tiempo. Cambios en las tasas de muerte de varios tipos 
de cancer en (a) hombres y (b) mujeres en EE.UU. 

O PREGUNTA En esta poblacion^como cambian las muertes 
debidas al cancer de pulmon a lo largo del tiempo, de hombres 
respecto a mujeres? Sugiere una hipotesis que explique las 
similitudes y las diferencias. 

tratar; otras son a menudo fatales. La Figura 11.16 propor- 
ciona datos de como ha cambiado con el tiempo el numero de 
muertes debido a diferentes tipos de cancer en EE.UU. 

Aunque algunos canceres vanan en el tiempo de desarrollo, 
la tasa de crecimiento, la gravedad y la causa tienen una carac- 
teristica comun: O los canceres surgen de celulas en las que los 
puntos de control del ciclo celular han fallado. Mas concreta- 
mente, las celulas cancengenas tienen dos tipos de defectos: (1) 
defectos que hacen que las protemas requeridas para el creci- 
miento celular se activen todo el tiempo, y (2) defectos que evi- 
tan que los genes supresores de tumores corten el ciclo celular. 
La protema llamada Ras, por ejemplo, se introdujo en el Capi- 
tulo 8 como un componente clave en los sistemas de transduc- 
tion de senales, incluyendo las cascadas de fosforilacion que ac- 
tivan el crecimiento celular. Muchas celulas cancengenas tienen 
formas defectuosas de Ras que no se inactivan cuando debenan. 
Por el contrario, el Ras defectuoso envia constantemente senales 
que activan la mitosis y la division celular. Asimismo, un gran 
porcentaje de celulas cancerosas tiene formas defectuosas del 
gen supresor de tumores p53. Las celulas que tienen el DNA da- 
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nado, en lugar de ser detenidas o destruidas, continuan su creci- 
miento. Para adquirir un entendimiento de por que ocurre el 
cancer, se revisaran las caracteristicas de estas enfermedades y a 
continuation se profundizara en los detalles de por que los me- 
canismos moleculares se hacen defectuosos. 

Propiedades de las celulas cancengenas 

Incluso cuando una sola celula de un organismo pluricelular 
comienza a dividirse de una manera descontrolada, se origina 
una masa de celulas llamada tumor. Por ejemplo, la mayoria 
de celulas en el cerebro humano adulto no se divide. Pero si 
una sola neurona anormal comienza una division descontro- 
lada, el tumor en crecimiento que resulta puede interrumpir la 
funcion cerebral. <;Que se puede hacer? Si el tumor puede ser 
extraido sin danar el organo afectado, se podrfa curar. Esta es 
la razon por la que la extraction quirurgica del tumor es nor- 
malmente el primer paso en el tratamiento del cancer. Sin em- 
bargo, a menudo, la cirugfa no cura el cancer, <;por que? 

Ademas de crecer rapidamente, las celulas cancengenas son 
invasivas, es decir, son capaces de extenderse por todo el 
cuerpo por medio de los vasos linfaticos (introducidos en 
el Capftulo 49), que recogen el exceso de fluido de los tejidos 
y lo devuelven al flujo sangumeo, o por medio del propio flujo 
sangumeo. La invasividad es una caracterfstica que define un 
tumor maligno (uno que es cancerigeno). Las masas de celu- 
las no invasivas son no cancengenas y dan lugar a tumores 
benignos. Algunos tumores no invasivos, como las verrugas, 
crecen lentamente y no son nada daninas. Otros crecen rapi- 
damente y pueden causar problemas si se localizan en el cere- 
bro u otras partes delicadas del cuerpo. 

Las celulas se vuelven malignas y cancengenas si adquieren 
la habilidad de separarse del tumor original e invadir otros teji- 
dos. Extendiendose del lugar del tumor primario donde se ori- 
gino el crecimiento descontrolado, las celulas cancengenas pue- 
den establecer tumores secundarios en mas localizaciones del 
cuerpo (Figura 11.17). Este proceso se llama metastasis. Si la 
metastasis ha ocurrido en el momento en que el tumor original 
es detectado, entonces los tumores secundarios han comenzado 
a formarse y la intervention quirurgica del tumor primario no 
llevara a la curacion. Como resultado, la enfermedad puede ser 
dificil de tratar. Esta es la razon por la que una detection tem- 
prana es la clave para tratar el cancer de forma mas efectiva. 



(a) Tumor benigno. 




(b) Tumor maligno. 



Celulas normales 



Las celulas de un 
tumor benigno 

pueden continuar 
dividiendose, pero no 
son invasivas (no se 
extienden a partir 
del tumor) 




Las celulas de un 
tumor maligno 

se dividen y se 
extienden a tejidos 
adyacentes y a tejidos 
distantes a traves de 
vasos linfaticos y 
vasos sanguineos 

Vaso linfatico 



Vaso sanguineo 



Nuevo tumor que se 
ha formado en tejidos 
distantes por 
metastasis 



FIGURA 11.17 Los ca nee res se extienden por zonas nuevas del 
cuerpo. (a) Los tumores benignos crecen en una unica localizacion. 
(b) Los tumores malignos son metastaticos,es decir, que sus celulas 
pueden extenderse a partes distantes del cuerpo e iniciar nuevos 
tumores. Los tumores malignos causan cancer. 

ciclo celular normal se ha convertido en las dos caras de una 
misma moneda. 



El cancer requiere la perdida de control del ciclo 
celular 

Si el cancer esta causado por un crecimiento celular descon- 
trolado, <;cual es la naturaleza molecular de la enfermedad? 
Recuerda que cuando maduran muchas celulas, entran en fase 
G 0 , es decir, que su ciclo celular se detiene en el punto de con- 
trol Gi- Por el contrario, las celulas que pasan el punto de 
control Gi son llevadas irreversiblemente a replicar su DNA y 
entrar en G 2 . Basandose en esto, los biologos supusieron que 
la mayoria de tipos de cancer implican defectos en el punto de 
control Gi. Para comprender la naturaleza molecular de la en- 
fermedad, los investigadores se centraron, pues, en el entendi- 
miento de los mecanismos normales que actuan en ese punto 
de control. De este modo, la investigation en el cancer y en el 



Control social En organismos unicelulares, el paso a traves 
del punto de control G x esta pensado para depender primera- 
mente del tamano celular y de la disponibilidad de nutrientes. 
Si los nutrientes son abundantes, las celulas pasan por el 
punto de control y crecen rapidamente. En organismos pluri- 
celulares, sin embargo, las celulas reciben un aporte constante 
de nutrientes adecuados por via sangumea. Debido a que los 
nutrientes generalmente no se hallan limitados, las mayoria de 
las celulas en los organismos pluricelulares se divide en res- 
puesta a algun otro tipo de serial. Debido a que estas senales 
llegan de otras celulas, los biologos se refieren a ello como el 
control social sobre la division celular. La idea general es que 
las celulas individuales deberian ser autorizadas a dividirse 
solo cuando su crecimiento sea para el propio interes del or- 
ganismo como un todo. 
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El control social del ciclo celular se basa en los tipos de serial 
celula-celula introducidos en el Capitulo 8, mas concretamente, 
las senales llamadas factores de crecimiento. Los factores de 
crecimiento son polipeptidos o proteinas pequenas responsa- 
bles de estimular la division celular. Se descubrieron muchos fac- 
tores de crecimiento al desarrollarse las tecnicas de crecimiento 
de cultivos celulares. Cuando los investigadores aislaron celu- 
las de mamiferos en cultivo y les suministraron nutrientes ade- 
cuados, las celulas se deteman en fase Solamente comenza- 
ron a crecer cuando los biologos les anadieron suero, el lfquido 
que queda despues de coagularse la sangre y eliminar las celulas 
sangumeas. Algunos componentes del suero permitian a las ce- 
lulas pasar por el punto de control Gi. <:Cuales eran? 

En 1974 los biologos triunfaron en la identification de uno 
de estos componentes sericos: una protema llamada factor de 
crecimiento derivado de plaquetas (PDGF). Como su nombre 
indica, el PDGF es liberado por los elementos de la sangre 11a- 
mados plaquetas, que producen la coagulation de la sangre 
en las heridas. El PDGF se une al receptor de tirosm-quinasas en 
la membrana plasmatica de las celulas de la zona y cuando re- 
ciben senales de crecimiento, se estimula su division. El incre- 
mento en el numero de celulas facilita la curacion de la herida. 

Los investigadores descubrieron que el PDGF se produce por 
varios tipos celulares. Los cientificos tambien consiguieron ais- 
lar e identificar muchos factores de crecimiento y para que crez- 
can en cultivo, deben administrarse distintas combinaciones de 
factores de crecimiento. Basandose en estos resultados, los bio- 
logos dedujeron que tipos celulares diferentes en un organismo 
pluricelular son controlados por diferentes combinaciones de 
factores de crecimiento. Las celulas cancerigenas funcionan 
de otra manera, ya que a menudo pueden cultivarse con exito 
sin ser suplementadas externamente con factores de creci- 
miento. Esta observation sugiere que el control social normal en 
el punto de control G x queda roto en las celulas cancerigenas. 



Controles sociales y puntos de control del ciclo celular 

,;Por que no funcionan los controles sociales del punto de con- 
trol Gi en celulas cancerigenas? Se comenzara por la compren- 
sion de la relation entre factores de crecimiento y el punto de 
control Gi en celulas normales. 

Recuerda de la Section 11.3 que, para que una celula en in- 
terfase comience la mitosis, debe ser activado un complejo ci- 
clina-Cdk espetifico. En celulas que se encuentran en estado 
de reposo G 0 , la llegada de factores de crecimiento estimula la 
produccion de ciclinas. La aparicion de factores de creci- 
miento tambien estimula la produccion de una protema regu- 
ladora clave llamada E2F. E2F es analoga a MPF, que activa 
genes requeridos para la fase M. Cuando E2F se activa, se ac- 
tiva la expresion de genes requeridos para la fase S. 

Sin embargo, cuando E2F es producida en un principio, se 
une a la protema supresora de tumores llamada Rb. La protei- 
na Rb es una de las moleculas clave que hace cumplir el punto 
de control Gi. Cuando E2F se une a Rb, esta en la forma inac- 
tivada (no puede activar los genes requeridos para la fase S). 
En efecto, la responsabilidad de una celula de dividirse de- 
pende de si Rb permanece unida a la protema E2F. Siempre 
que Rb este unida a E2F, la celula quedara en G 0 . 

Esta situation cambia de forma espectacular si continuan 
llegando factores de crecimiento. Con una estimulacion social 
mantenida, continuara la produccion de ciclinas y, por lo 
tanto, de complejos ciclina-Cdk. Sin embargo, las ciclinas im- 
plicadas son diferentes de las ciclinas involucradas en la ini- 
tiation de la fase M. Son especfficas del punto de control G x . 
(Tambien existen ciclinas especfficas del punto de control G 2 ). 
Cuando los complejos Ciclina-Cdk de G x son activados, co- 
mienzan a catalizar la fosforilacion de Rb (Figura 11.18). 
Cuando Rb es fosforilada, cambia su forma y no se une mas a 
E2F. E2F no unido es libre de activar sus genes diana, y la fase 
S queda impedida. Asf pues, los factores de crecimiento fun- 



EL PUNTO DE CONTROL G-, ESTA SUJETO A CONTROL SOCIAL 




1 . Llegan de otras 
celulas factores 
de crecimiento. 



2. Los factores de 
crecimiento causan un 
incremento en la ciclina 
y en la concentracion 
de E2F. 



3. La ciclina se une 
a Cdk; Cdk esta 
fosforilada. Rb 
inactiva a E2F 
uniendose a el. 



4. La Cdk es activada 
por desfosforilacion. 
Cataliza la fosforilacion 
de Rb. 



5. Rb libera a E2F. 



6. E2F entra en el 
nucleo y activa la 
produccion de las 
proteinas de fase S. 



FIGURA 11.18 El punto decontrol G n esta sujeto a control social. Las celulas que estan en G 0 no salen y comienzan 
a dividirse otra vez a menos que reciban senales de otras celulas, en forma de factores de crecimiento. Si llegan suficientes 
senales, las proteinas que responden superan los efectos inhibitorios de la protema Rb y comienza la fase S. 
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cionan como una senal social que dice: «Esta bien hacer caso 
omiso de Rb. Continua, pasa el punto de control G x y divf- 
dete». 

Las celulas pueden volverse cancengenas cuando los con- 
troles sociales fallan, es decir, cuando las celulas comienzan a 
dividirse en ausencia de una senal de «adelante» por parte de 
los factores de crecimiento. Uno o dos cosas iran mal. 

• En algunos canceres, la ciclina de G x es sobreproducida. 
Cuando las ciclinas permanecen en altas concentraciones, 
la Cdk que se une a la ciclina fosforila a Rb continuamente, 
activando E2F y enviando a la celula a fase S. La sobrepro- 
duccion de ciclina resulta de la presencia de cantidades ex- 
cesivas de factores de crecimiento o de produccion de cicli- 
nas en ausencia de senales de crecimiento, normalmente 
debido a un defecto en la cascada de senalizacion. La via 
especifica implicada comienza con un receptor tirosfn-qui- 
nasa que responde a los factores de crecimiento e incluye a 
la protema Ras destacada en el Capftulo 8. Por eso es habi- 
tual encontrar protemas Ras defectuosas en celulas cance- 
ngenas. 

• La segunda posibilidad es que Rb sea defectuosa. Si la pro- 
tema Rb se pierde o si no une E2F de forma normal, cual- 
quier E2F presente empuja a la celula hacia el punto de 
control Gi y hacia la fase S. De esta forma, defectos en Rb 
llevan a una division celular descontrolada. 

La union entre la protema Rb defectuosa y el cancer fue 
descubierta originalmente en ninos con retinoblastoma, un 
cancer que se da en 1 de cada 20.000 ninos. Esta enfermedad 
se caracteriza por la aparicion de tumores malignos en el te- 
jido sensible a la luz, o retina, del ojo. Sin embargo, trabajos 
posteriores mostraron que la mayona de celulas cancengenas 
humanas tiene defectos en la protema Rb, y no solamente las 
celulas que producen retinoblastoma. 



En resumen, la sobreproduccion de ciclinas o los defectos en 
el propio Rb pueden llevar a la inactivacion de Rb como supre- 
sor de tumores. Cuando Rb no funciona propiamente, el resul- 
tado puede ser el fallo en el control social del punto de control 
Gi, crecimiento celular desenfrenado y formacion tumoral. 
O Si comprendes la relacion entre el fallo en el control social y 
el cancer, debenas ser capaz de hacer diagramas como el de la 
Figura 11.18, mostrando las consecuencias de (1) la produccion 
constante de ciclinas y (2) las protemas defectivas de Rb. 

El cancer es una familia de enfermedades Uno de los 

mas amplios mensajes revelados por la investigacion de p53, 
Rb y otras moleculas involucradas en la detencion del creci- 
miento celular es que una gran variedad de defectos puede lle- 
var al fallo del punto de control de G x y al desarrollo de can- 
cer. Debido a que muchas protemas son esenciales para el 
punto de control G 1? muchos defectos diferentes pueden hacer 
que falle este punto de control. Ademas, los investigadores se 
dan cuenta ahora de que raras veces el cancer se debe a un 
solo defecto. La mayona de los canceres se desarrolla sola- 
mente despues de que varios genes hayan sido danados. El 
dano combinado es entonces suficiente para romper el control 
del ciclo celular e inducir un crecimiento descontrolado y me- 
tastasis. Cada tipo de cancer se debe a una unica combination 
de errores. Visto de otro modo, el cancer puede ser causado 
por cientos, si no miles de defectos diferentes. 

Debido a que el cancer es en realidad una familia de enfer- 
medades con una base molecular compleja y altamente varia- 
ble, no habra una «bala magica» o una unica terapia que cure 
todas las formas de la enfermedad. Aun asi, ha habido impor- 
tantes progresos en el entendimiento del ciclo celular y en las 
bases moleculares del cancer, y los programas de prevention y 
detection precoz del cancer son cada vez mas efectivos. La 
prognosis para muchos pacientes de cancer es sorprendente- 
mente mucho mejor ahora que hace solo unos pocos anos. 
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RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 



I 



O Despues de que los cromosomas sean copiados, la mitosis distri- 
buye una copia cromosomica a cada una de las celulas hijas. La 
mitosis y la citoquinesis producen dos celulas que son identicas a 
la celula parental. 

La mayona de eucariotas unicelulares y algunos eucariotas pluri- 
celulares se reproducen por mitosis seguida de citocinesis. Las di- 
visiones mitoticas son tambien responsables de la formacion del 
cuerpo de los organismos pluricelulares a partir de un embrion de 
una sola celula. 

La mitosis puede ser descrita como una secuencia de cinco fases: 

Profase Los cromosomas se condensan y el huso mitotico se 
empieza a formar. 

Prometafase La membrana nuclear se desintegra, y las fibras 
del huso hacen contacto con los cromosomas. 

Metafase Las fibras del huso desplazan a los cromosomas 
hacia la placa metafasica, un piano imaginario en el ecuador 
de la celula. 



Anafase Las fibras del huso separan las cromatidas herma- 
nas. 

Telofase Los cromosomas son empujados hacia polos opues- 
tos de la celula, y se forma la membrana nuclear alrededor de 
cada set. 

En la mayoria de celulas, la mitosis es seguida inmediatamente 
por una division de todos los contenidos celulares, o citocinesis. 

Debenas ser capaz de explicar por que la membrana nuclear 
tiene que desintegrarse previamente al contacto de los cromoso- 
mas con el huso mitotico, y que ocurriria si las cromatidas her- 
manas de un cromosoma no se separaran en anafase. Q 
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O Durante su vida, las celulas eucariotas atraviesan un ciclo que 
consiste en cuatro fases controladas minuciosamente. 

Las celulas en division alternan entre la fase de division, llamada 
fase M, y la fase de no division, conocida como interfase. La sin- 
tesis cromosomica y la replicacion, o fase S, ocurre durante la in- 
terfase. La fase S y la fase M estan separadas por fases gap llama- 
das G 1 y G 2 . El crecimiento celular y la replicacion de 
componentes celulares no nucleares tienen lugar durante las fases 
gap. El orden de las fases en el ciclo celular es G t — > S — > G 2 — > M 
— » G 1 y asi sucesivamente. 

La progresion a traves del ciclo celular esta regulada en tres 
puntos de control. El paso a traves del punto de control G 1 supone 
una obligation irreversible para dividirse y es dependiente del ta- 
mano celular, la disponibilidad de nutrientes, la falta de dano en 
el DNA, y/o senales de crecimiento de otras celulas. Las celulas 
maduras no pasan este punto de control. En el punto de control 
G 2 , la progresion a traves del ciclo se retrasa hasta que la replica- 
cion cromosomica se ha completado con exito. En el punto de 
control de metafase durante la fase M, la anafase se retrasa hasta 
que los cromosomas estan unidos correctamente al huso mitotico. 

Una gran variedad de diferentes moleculas regula la progresion 
a traves de los puntos de control del ciclo celular. Las moleculas 
reguladoras mas importantes son las quinasas dependientes de ci- 
clinas (Cdk) y las ciclinas, que se encuentran en todas las celulas 
eucariotas. Las Cdk activas son enzimas que activan el paso del 
punto de control mediante la fosforilacion de importantes protei- 
nas diana. Las ciclinas son proteinas cuyas concentraciones osci- 
lan durante el ciclo celular, regulando la actividad de las Cdk. En 

PREGUNTAS 



los organismos pluricelulares, las concentraciones de ciclinas 
estan controladas parcialmente por factores de crecimiento de 
otras celulas. Como resultado, el punto de control G 1 se dice que 
esta bajo control social. 

Debenas ser capaz de predecir que ocurre si un aporte de facto- 
res de crecimiento lleva a un incremento en la production de ci- 
clinas. 0 
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The Cell Cycle 

O En organismos pluricelulares, un crecimiento celular descontro- 
lado desencadena cancer. Distintos tipos de cancer resultan de di- 
ferentes tipos de defectos en el control del ciclo celular. 

El cancer es una enfermedad comun caracterizada por la perdida 
de control en el punto de control G l3 dando lugar a celulas que se 
dividen de una manera descontrolada. Las celulas cancerigenas 
tienen tambien la habilidad de extenderse por el cuerpo, lo que 
hace que el tratamiento sea dificil. En celulas normales, las sena- 
les de los factores de crecimiento son necesarias para producir los 
complejos G 1 ciclina-Cdk y activar la division. Una importante 
diana de los complejos G 1 ciclina-Cdk activados es la proteina re- 
tinoblastoma (Rb), que regula una proteina responsable de la ini- 
tiation de la fase S. Defectos en la ciclina G 1 y en la proteina Rb 
son comunes en las celulas cancerigenas humanas. 

Debenas ser capaz de explicar por que el cancer es considerado 
una familia de enfermedades y por que es poco probable tener 
una unica cura para el cancer. Q 



O Comprueba tus conocimientos 

1. cQue afirmacion acerca de las celulas hijas de la mitosis es 
correcta? 

a. Se diferencian geneticamente la una de la otra y de la celula 
parental. 

b. Son geneticamente identicas la una a la otra y a la celula 
parental. 

c. Son geneticamente identicas la una a la otra pero diferentes a 
la celula parental. 

d. Solo una de las dos celulas hijas es geneticamente identica a 
la celula parental. 

2. La progresion a traves del ciclo celular esta regulada por 
oscilaciones en la concentracion de <que tipo de molecula? 

a. p53, Rb y otras supresoras de tumores. 

b. Receptores tirosin-quinasa. 

c. Quinasas dependientes de ciclina. 

d. Ciclinas. 

3. De acuerdo con los datos de la Figura 11.4, las primeras celulas 
mitoticas marcadas aparecen cerca de cuatro horas despues de 
que acabe el periodo de marcaje. De estos datos, los 
investigadores concluyeron que G 2 duraba alrededor de cuatro 
horas. <:Por que? 

a. La duracion del ciclo celular entero y de las fases G 1? S, y M 
era conocida, asi que la duracion de G 2 podia ser descubierta 
por sustraccion. 

b. Confirmaba otros datos que indicaban que G 2 duraba 
alrededor de cuatro horas en celulas en cultivo de este tipo. 



c. Las ciclinas fueron marcadas, de forma que su concentracion 
tenia que acrecentarse durante cuatro horas. 

d. Las celulas marcadas estaban en fase S, de forma que 
pasaban cuatro horas entre el final de la fase S y el desarrollo 
de la fase M. 

4. <i Que eventos principales ocurren durante la anafase de la 
mitosis? 

a. Los cromosomas se replican, de forma que cada cromosoma 
esta formado por dos cromatidas hermanas identicas. 

b. Los cromosomas se condensan y la membrana nuclear 
desaparece. 

c. Los cromosomas terminan en los polos opuestos de la celula 
y se forman dos membranas nucleares. 

d. Las cromatidas hermanas se separan, formando cromosomas 
independientes. 

5. iQue evidencia sugiere que durante la anafase las fibras del huso 
se acortan en el cinetocoro y no en la base del huso mitotico? 

a. Las proteinas motoras estan localizadas en el cinetocoro. 

b. Las proteinas motoras estan localizadas en el cinetocoro y en 
la base del huso mitotico. 

c. Cuando los microtubulos fluorescentes son blanqueados por 
el centro, el segmento blanqueador permanece estacionario al 
acortarse las fibras cerca del cinetocoro. 

d. Cuando los microtubulos fluorescentes son blanqueados por 
el centro, el segmento blanqueado se mueve hacia la base del 
huso mitotico al acortarse las fibras cerca del centro 
organizador de microtubulos. 
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6. La funcion normal de la protema Rb es unirse a E2F, 

inactivandolo. ^Cuales son las consecuencias de defectos en Rb? 

a. Se une mas estrechamente a E2F, de forma que E2F no puede 
estimular la produccion de moleculas necesarias en la fase S. 
La celula no puede progresar a traves del ciclo celular. 

b. No responde mas a la fosforilacion (no puede ser regulada). 



c. No se une correctamente a E2F, de forma que E2F estimula 
continuamente la produccion de moleculas necesarias en la 
fase S. 

d. Rb actua como supresora de tumores, con una funcion 
similar a p53. 

'D *9 b -c ip -|7 ip •£ ip 'z 'I is^sandsa^ 



O Comprueba tu aprendizaje 

1. Haz un esquema de las fases de la mitosis en una celula con seis 
cromosomas realizando una lista de los sucesos principales de 
cada fase. Identifica por lo menos dos eventos que deban ser 
completados con exito para que las celulas hijas compartan una 
dotation identica de cromosomas. 

2. Realiza un mapa de conceptos que ilustren sucesos normales y 
anormales en el punto de control G 1 . Tu diagrama debe incluir 
p53, Rb, E2F, senales sociales, G 1 Cdk, G 1 ciclina, protemas de 
la fase S, crecimiento descontrolado, ciclina-Cdk fosforilada 
(inactivada), ciclina-Cdk desfosforilada (activada), Rb 
fosforilada (inactivada). 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

3. Explica como la fusion celular y los experimentos de 
microinyeccion apoyaron la hipotesis de que moleculas 
especificas estan implicadas en la transition de la interfase a la 
fase M. 

4. <:Por que la mayorfa de las protemas quinasas son consideradas 
protemas reguladoras? 

5. ^Por que las ciclinas son llamadas ciclinas? Explica su relation 
con las quinasas dependientes de ciclinas y con los factores de 
crecimiento. 

6. La detection temprana es la clave para sobrevivir a la mayoria 
de canceres. ^Por que? 



O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. En organismos pluricelulares, las celulas que no se dividen 
permanecen en fase Para la celula, ^por que es mejor 
mantenerse en G 1 en vez de en fase S, G 2 o M? 

2. Cuando los embriones de la mosca de la fruta comienzan a 
desarrollarse, la mitosis tiene lugar sin citocinesis. <;Cual es el 
resultado? 

3. Predice el resultado de un experimento que implique la fusion de 
una celula en fase G 1 con una celula en fase G 2 . iQue le ocurrirfa 
al nucleo en fase Gj? al nucleo en fase G 2 ? ^Por que? 

4. El cancer es fundamentalmente una enfermedad de personas 
mayores. Ademas, un grupo de individuos puede compartir una 
predisposicion genetica al desarrollo de ciertos tipos de cancer, 
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sin embargo varia mucho el tiempo de desarrollo, o bien no se 
cursa la enfermedad. Discute estas observaciones para aclarar el 
hecho de que normalmente tienen que darse diversos defectos 
para que el cancer se desarrolle. 



En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • guias de estudio online y preguntas • mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 



ESTRUCTURA Y EXPRESlON GENICA 




Meiosis 





Imagen al microscopio electronico de barrido de espermatozoides humanos tratando 
de entrar en la celula que se convertira en cigoto o celula huevo. Este capitulo introduce 
un tipo de division celular denominada meiosis, que en los animales ocurre antes 
de la formacion del ovulo y el espermatozoide. 



CONCEPTOS CLAVE 

O La meiosis es un tipo de division celular. Se 
produce en celulas que tienen la mitad de 
cromosomas que la celula parental. En 
animales, la meiosis esta involucrada en la 
formacion de ovulos y espermatozoides. 
Cuando un ovulo y un espermatozoide se 
combinan para formar la celula hija,el 
numero original de cromosomas se restaura. 

O Cada celula producida en la meiosis recibe 
una combinacion diferente de cromosomas. 
Debido a la localizacion de los genes en los 
cromosomas, cada celula generada por 
meiosis recibe una combinacion diferente 
de genes. La meiosis da lugar a una 
descendencia que es geneticamente 
diferente entre si y de los padres. 

O La hipotesis principal para explicar la meiosis 
es que una descendencia geneticamente 
variable tiene mas probabilidades de 
prosperar ante cambios ambientales. 

O Si ocurren errores durante la meiosis, los 
ovulos y los espermatozoides resultantes 
pueden llevar un numero equivocado de 
cromosomas. Es poco frecuente que una 
descendencia con un numero incorrecto de 
cromosomas se desarrolle de forma normal. 



Cuestiones sencillas, como por que existe la reproduc- 
tion sexual y el sexo, son a veces las mas relevantes. 
Este capitulo trata sobre que es la reproduction sexual 
y por que algunos organismos la realizan. El entendimiento 
del sexo ha sido uno de los grandes misterios de la biologfa 
clasica y contemporanea. 

Antes de adentrarnos en la cuestion de por que existe el 
sexo, es importante darse cuenta de que hay dos niveles basi- 
cos en biologfa para explicar algo: la explication ultima y la 
explication proxima. La explication ultima es de naturaleza 
evolucionista. Explica por que ocurre algo. Respecto al sexo, 
los biologos quieren saber por que evoluciona. Esta es una 



pregunta importante porque la mayorfa de organismos no se 
reproduce nunca sexualmente, o bien lo hace solo de forma 
ocasional. Ademas, es una pregunta de dificil respuesta, ya 
que la reproduction asexual es mucho mas eficiente que la re- 
production sexual. Los organismos que se reproducen ase- 
xualmente no tienen que mostrar adornos de brillantes colori- 
dos, emanar esencias exoticas o bailar o cantar para atraer y 
reproducirse sexualmente. En su lugar, solo tienen que clo- 
narse a si mismos. En eucariotas que se reproducen asexual- 
mente, la donation se realiza por mitosis. 

Al buscar una explication ultima para el sexo, los biologos 
se han centrado en una sencilla observation: la descendencia 
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producida asexualmente es identica geneticamente a sus pa- 
dres. Por el contrario, la descendencia producida sexualmente, 
es geneticamente diferente a sus padres. Es de suponer que la 
reproduccion sexual y las molestias implicadas valen la pena 
siempre, puesto que la variacion genetica es buena para la des- 
cendencia en ciertos tipos de ambientes. <;Por que es el sexo 
ventajoso para algunas especies? Esta cuestion es el centro de 
las Secciones 12.2 y 12.3. 

Una explication proxima trata acerca de los mecanismos. 
Explica como ocurre algo. Por ejemplo, los biologos quieren 
saber como se da el proceso de reproduccion sexual en termi- 
nos de estructuras moleculares y celulares, y los hechos que 
estan sucediendo. Es sabido desde hace mucho tiempo que, 
durante la reproduccion sexual, una celula reproductora mas- 
culina (un espermatozoide) y una celula reproductora feme- 
nina (un ovulo) se unen para formar un nuevo individuo. El 
proceso de fusion del espermatozoide y el ovulo se llama fe- 
cundation. Los primeros biologos estudiaron los ovulos gran- 
des y translucidos de erizos de mar para observar la fecunda- 
tion. Debido a la semitransparencia de los ovulos de los erizos 
de mar, los cientfficos fueron capaces de observar la fusion del 
nucleo del espermatozoide con el ovulo. 

Cuando estos resultados se publicaron en 1876, se lanzo 
una pregunta importante a nivel proximo acerca del numero 
de cromosomas encontrados en los padres, los espermatozoi- 
des, los ovulos y la descendencia. Los biologos celulares ha- 
bfan establecido ya que el numero de cromosomas era cons- 
tante de una celula a otra en los organismos multicelulares. 
Tambien fue aceptado que el numero de cromosomas era el 
mismo en la celula madre y las celulas hijas tras la mitosis. Los 
biologos confirmaron que todas las celulas en un nuevo indivi- 
duo en crecimiento, o embrion, son el resultado de divisiones 
mitoticas, y que todas las del cuerpo son descendientes direc- 
tas del nucleo que se formo en la fecundation. La pregunta es: 
,;c6mo se pueden combinar los cromosomas de un espermato- 
zoide y de un ovulo y dar lugar a un descendiente que tiene el 
mismo numero de cromosomas que su madre y su padre? 

Una pista clave para responder a esta pregunta llego en 
1883, cuando un investigador se dio cuenta de que todas las 
celulas del cuerpo de las lombrices del genero Ascaris teman 
cuatro cromosomas, mientras que los nucleos de los esperma- 
tozoides y los ovulos teman solo dos cromosomas cada uno. 
Cuatro anos despues, August Weismann propuso formalmente 
la hipotesis para explicar el enigma: durante la formacion de 
los gametos (celulas reproductoras como los espermatozoides 
y los ovulos) debe existir una forma diferente de division celu- 
lar que lleve a una reduction en el numero de cromosomas. En 
concreto, Weismann penso que si el espermatozoide y el ovulo 
contribman con el mismo numero de cromosomas al ovulo fe- 
cundado, debian tener cada uno la mitad del numero normal 
de cromosomas. Asi pues, cuando el espermatozoide y el ovulo 
se unieran, la celula resultante tendria el mismo numero de 
cromosomas que tienen las celulas del padre y de la madre. 

En las decadas sucesivas, los biologos confirmaron esta hi- 
potesis mediante la observacion de la formacion del gameto 
en una amplia variedad de especies de plantas y animales. Fi- 
nalmente, esta forma de division celular vino a ser llamada 
meiosis (literalmente, «acto de reduccion»). La meiosis es una 



division celular que lleva a una disminucion de la mitad del 
numero de cromosomas. En animales precede a la formacion 
de ovulos y espermatozoides y proporciona una explication 
cercana satisfactoria de como ocurre la reproduccion sexual. 
Para un biologo, la pregunta «<;por que el sexo?» es equiva- 
lente a la pregunta «<:por que la meiosis? ». Se profundizara en 
el tema examinando como se produce la meiosis. 

12.1 £C6mo ocurre la meiosis? 

Cuando los biologos celulares comenzaron a estudiar las divi- 
siones celulares que llevaban a la formacion de los gametos, 
hicieron una observacion importante: cada organismo tiene 
un numero caracteristico de cromosomas. Observa el dibujo 
de la Figura 12.1, basado en un articulo publicado por Walter 
Sutton en 1902. Se muestran los cromosomas de un saltamon- 
tes durante las divisiones celulares que dan lugar a la forma- 
cion de los espermatozoides. En total, hay 23 cromosomas en 
la celula. Sutton se dio cuenta, sin embargo, de que solo habfa 
12 tipos diferentes de cromosomas segun el tamano y la 
forma. En esta especie habia dos cromosomas de cada tipo. 

Sutton designo los 11 cromosomas con las letras de la a 
hasta la k y el duodecimo con la letra X. Algunos anos mas 
tarde, Nettie Stevens establecio que el cromosoma X esta aso- 
ciado con el sexo del individuo y fue llamado cromosoma se- 
xual. Los cromosomas no sexuales, como los a-k de las celulas 
de los saltamontes de Sutton, son conocidos como autosomas. 
Se entiende que los saltamontes solo tienen un tipo de cromo- 
soma sexual. En esta especie, las hembras tienen dos cromoso- 
mas sexuales y son llamados XX; los machos tienen solamente 
un cromosoma sexual y son conocidos como X0, donde 0 se 
refiere al cromosoma «perdido». Dos tipos de cromosomas se- 
xuales, conocidos como X e Y, existen en humanos y en otros 
mamfferos. Las mujeres poseen dos cromosomas X, mientras 
que los hombres tienen un cromosoma X y un cromosoma Y. 
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FIGURA 1 2.1 Celulas con diferentes tipos de cromosomas, y 
cromosomas en parejas. Las letras designan a cada uno de los 
12 tipos diferentes de cromosomas encontrados en las celulas del 
saltamontes. Existen dos de cada tipo de cromosoma (excepto el X, 
puesto que este es un macho). Los dos miembros de una pareja de 
cromosomas se denominan homologos. 
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Sutton introdujo tambien un termino importante para las 
parejas de cromosomas sexuales y los autosomas. Se refirio a 
los dos cromosomas de cada tipo como cromosomas homo- 
logos («iguales proporciones»). Por ejemplo, los dos cromo- 
somas etiquetados como c tienen el mismo tamano y la misma 
forma y son homologos. 

Trabajos posteriores mostraron que los cromosomas ho- 
mologos son similares no solo en tamano y forma, sino tam- 
bien en contenido. Los cromosomas homologos llevan los 
mismos genes. Un gen es un segmento de DNA que influye en 
uno o mas rasgos hereditarios en un individuo. Un rasgo es 
una caracterfstica. Por ejemplo, cada copia de un cromosoma 
c encontrada en un saltamontes lleva genes que influyen en la 
formacion del ojo, el tamano del cuerpo, el canto o la habili- 
dad de saltar. Sin embargo, las versiones de un gen encon- 
trado en los cromosomas homologos pueden variar. Los bio- 
logos emplean el de alelo para denotar distintas versiones de 
un mismo gen. Por ejemplo, los alelos de cada tipo de cromo- 
soma c en el saltamontes podrian contribuir a redondear los 
ojos o bien a estrecharlos, a aumentar el tamano del cuerpo o 
a reducirlo, a realizar cantos mas largos o mas cortos. Los 
cromosomas homologos llevan los mismos genes, pero cada 
homologo puede contener distintos alelos. 

En este punto de su estudio, Sutton tuvo exito al determi- 
nar el cariotipo del saltamontes (entendiendo como tal el nu- 
mero y el tipo de cromosomas presentes) (vease el Cuadro 
12.1 de la pagina 252). Al desarrollarse los estudios de cario- 
tipaje, los biologos se percataron de que, como en los salta- 
montes, la gran mayona de plantas y animales tiene mas de 
un tipo de cromosoma. Estos investigadores establecieron ter- 
minos para identificar el numero de copias de los cromosomas 
que observaban. Organismos como los saltamontes, los hu- 
manos o los cedros se llaman diploides («forma doble»), por- 
que tienen dos versiones de cada tipo de cromosoma. Los or- 
ganismos diploides tienen dos alelos de cada gen, uno en cada 
cromosoma de la pareja de homologos. Organismos como las 
bacterias, las arqueas y muchas algas se llaman haploides 
(« forma simple »), pues sus celulas contienen solo un cromo- 
soma de cada tipo. Los organismos haploides no contienen 
cromosomas homologos. Solo tienen un alelo de cada gen. 

Los cientificos tambien inventaron una nomenclatura com- 
pacta para indicar el numero de cromosomas y conjuntos de 
cromosomas en un organismo particular o tipo celular. Por con- 
venio, la letra n representa el numero de tipos diferentes de cro- 
mosomas en una celula determinada y se llama numero ha- 
ploide. Si los cromosomas sexuales estan presentes, se cuentan 
como un solo tipo en el numero haploide. Las celulas diploides 
tienen un numero haploide que indica el numero de diferentes 
tipos de cromosomas que estan presentes. Para indicar el nu- 
mero completo de juegos de cromosomas observados, se coloca 
un numero antes de la n. Por consiguiente, una celula puede ser 
n, o In, o 3n, etc. La combination del numero y la n se conoce 
como la ploidia de la celula. Las celulas o especies diploides son 
llamadas 2n, por que hay dos cromosomas de cada tipo (uno de 
cada parental). Las celulas o especies haploides son designadas 
simplemente como n, por que solo tienen un juego de cromoso- 
mas (no se observan homologos). En celulas haploides, el nu- 
mero 1 delante de la n esta implicito y no se escribe. 



TABLA 1 2.1 Numero de cromosomas encontrado 



en algunos organismos conocidos 



Organismo 


Numero de tipos diferentes 
de cromosomas 
(numero haploide n) 


Numero diploide 
de cromosomas 
(2n) 


Humanos 


23 


46 


Perro domestico 


36 


72 


Mosca de la fruta 


4 


8 


Chimpance 


24 


48 


Hormiga bulldog 


1 


2 


Guisante 


7 


14 


Maiz 


10 


20 



Trabajos posteriores revelaron que es comun en especies de 
algunos linajes, en particular plantas terrestres como los hele- 
chos, contener mas de dos tipos de cromosomas. En lugar de 
tener dos cromosomas homologos por celula, como muchos 
organismos, las especies poliploides («multiples formas») 
pueden tener tres o mas cromosomas de cada tipo en cada ce- 
lula. Dependiendo del numero de homologos presentes, estas 
especies se llaman triploides (3ra), tetraploides (4n), hexaploi- 
des (6n), octaploides (Sn), etc. Por que algunas especies son 
haploides, diploides o tetraploides es en la actualidad objeto 
de debate e investigation. 

En resumen, el numero haploide n indica el numero de tipos 
distintos de cromosomas presentes. Especies diferentes tienen 
diferentes numeros haploides (Tabla 12.1) Las celulas humanas 
tienen 23 tipos diferentes de cromosomas, es decir, n = 23. En 
las celulas de saltamontes que estudio Sutton, n = 12. Por el 
contrario, la ploidia celular (n, 2n, 3n, etc.) indica el numero 
de cada tipo de cromosoma presente. Establecer la ploidia de 
una celula es lo mismo que establecer el numero de juegos ha- 
ploides de cromosomas presentes. Debido a que la mayona de 
celulas humanas y de saltamontes contienen dos cromosomas 
de cada tipo, son diploides. En humanos, 2n = 46; en los salta- 
montes de Sutton, In = 24. La ploidia se refiere al numero de 
cada tipo cromosomico presente; el numero haploide identifica 
cuantos tipos diferentes de cromosomas existen. 

La Tabla Resumen 12.2 resume el vocabulario que los bio- 
logos emplean para describir el numero y el tipo de cromoso- 
mas encontrados en la celula. 

En cualquier caso, Sutton y otros biologos celulares hicie- 
ron algo mas que describir los cariotipos observados en sus 
organismos objeto de estudio. Por medio de un cuidadoso 
examen, fueron capaces de rastrear como cambia el numero 
de cromosomas durante la meiosis. Estos estudios confirma- 
ron la hipotesis de Weismann sobre que un tipo especial de di- 
vision ocurre durante la formacion de los gametos. Este resul- 
tado fue un avance muy importante en la comprension del 
sexo a nivel proximo. 

Una vision general de la meiosis 

Recuerda que las celulas replican cada uno de sus cromoso- 
mas antes de sufrir meiosis. Al comienzo del proceso, los cro- 
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tab la resumen 12.2 Lenguaje empleado para indicar la carga cromosomica de una celula 



Termino 


Definition 


Ejemplo o comentario 


Cromosoma 


Estructura hecha de DNA y protemas; Neva 
la informacion hereditaria de la celula. 


Las celulas eucariotas tienen cromosomas lineales, 
filiformes; la mayoria de bacterias y arqueas posee 
solamente un cromosoma circular. 



Cromosoma sexual 



Autosoma 



Cromosoma asociado con el sexo de un individuo. 



Un cromosoma no sexual. 



Cromosomas X e Y de humanos: los hombres son XY, las 
mujeres XX. Los cromosomas Z y W de pajaros y mariposas: 
los machos son ZZ, las hembras ZW. 

Cromosomas 1-22 en humanos. 



Cromosoma no replicado 



Cromosoma replicado 



Cromatidas hermanas 



Un cromosoma que consiste en una unica copia 
(en eucariotas, una sola «hebra»). 



Un cromosoma que ha sido copiado;esta formado 
por dos estructuras lineales, unidas por el centromere 

Copias de un cromosoma en un cromosoma replicado. 



( 



- Centromero 



Cromatidas hermanas 



Cromosomas homologos 


En un organismo diploide, los cromosomas son 
similares en tamaho, forma y contenido genico. 


Tienes un cromosoma 22 de tu madre (rojo) 
y un cromosoma 22 de tu padre (azul). 

11 

■ Cromosomas homologos 

mm 


Cromatidas no hermanas 


Las copias de un cromosoma en cromosomas 
homologos. 


II 

1 iTMP^ Cromatidas no hermanas 


Tetrada 


Cromosomas homologos que se encuentran unidos. 


— Tetrada 


Numero haploide 


El numero de diferentes tipos de cromosomas 
en una celula se simboliza con n. 


Los humanos tienen 23 tipos diferentes de cromosomas 
(n = 23). 


Numero diploide 


El numero de cromosomas presentes en una celula 
diploide; se simboliza con 2n. 


En humanos, todas las celulas excepto los gametos son 
diploides y contienen 46 cromosomas (2n = 46). 


Ploidia 


El numero de cada tipo de cromosoma presente 
equivale al numero de juegos de cromosomas 
haploides existentes. 




Haploide 


Tener uno de cada tipo de cromosomas (n). 


Las bacterias y las arqueas son haploides, asi como muchas 
algas; los gametos de plantas y animales son haploides. 


Diploide 


Tener dos de cada tipo de cromosomas (2n). 


La mayoria de plantas y animales comunes son diploides. 


Poliploide 


Tener mas de dos cromosomas de cada tipo, las celulas 
pueden ser triploides (3n),tetraploides (4n), 
hexaploides (6n),etc. 


Los platanos sin semilla son triploides; muchos helechos 
son tetraploides; el pan de trigo es hexaploide. 



mosomas se encuentran en el mismo estado en el que estan 
previamente a la mitosis. Cuando la replication cromosomica 
se completa, cada cromosoma esta formado por dos cromati- 
das hermanas identicas. Las cromatidas hermanas contienen 
la misma informacion genetica y estan ffsicamente unidas por 
una portion del cromosoma llamada centromero, asi como a 
lo largo de toda su longitud (Figura 12.2a). 

Para entender la meiosis, es fundamental comprender la re- 
lation entre cromosomas y cromatidas hermanas. Un cromo- 



soma sin replicar esta formado por una molecula de DNA in- 
dividual con sus protemas asociadas, mientras que un cromo- 
soma replicado consiste en dos cromatidas hermanas. La clave 
esta en entender que los cromosomas sin replicar y replicados 
se consideran cada uno de ellos cromosomas individuates, in- 
cluso estando los cromosomas compuestos por dos cromati- 
das hermanas. Un cromosoma es aun un cromosoma si no 
esta replicado (compuesto por una sola hebra) o si esta repli- 
cado (formado por dos hebras). Este es un concepto clave. 
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(a) Cada cromosoma se replica previamente a la meiosis. 



Cromosoma 
paterno 

Membrana nuclear 




Cromosoma 
replicado 



Centromero 

Cromatida 
hermana 



Pareja de cromosomas 
homologos premeioticos 

(b) Durante la meiosis, el numero de cromosomas de cada 



celula se reduce. 



Celula parental 
que contiene 
una pareja de 
cromosomas 
homologos 



o 1 

LU 




Los 
homologos 
se separan 



Las cromatidas 
hermanas 
se separan 



Las eel u las 
hijas 

contienen 
solamente 
un 

homologo 




CO 
CO 

o 

LU 



Cuatro celulas hijas que contienen un cromosoma cada una. 
En animales, estas celulas se convierten en gametos. 

(c) Un juego completo de cromosomas se restaura durante 
la fecundacion. 



Gameto 

femenino 

(ovulo) 




Of 



Gameto 
masculino 
(espermatozoide) 



Descendiente diploide 
con una pareja de 
cromosomas homologos 



FIGURA 12.2 Sucesos principales en la meiosis. La meiosis 
reduce el numero de cromosomas a la mitad. En los organismos 
diploides, los productos de la meiosis son haploides. 

O EJERCICIO En los apartados (b) y (c), escribe n o In al lado de 
cada celula para indicar su ploidia. 



O Si entiendes este concepto, deberia ser capaz de dibujar el 
mismo cromosoma en estado replicado y no replicado, expli- 
car por que ambas estructuras representan un cromosoma 
unico, y senalar las cromatidas hermanas en el cromosoma re- 
plicado. 

La meiosis consiste en dos divisiones celulares, llamadas 
meiosis I y meiosis II. Como se muestra en la Figura 12.2b, las 

dos divisiones se dan consecutivamente pero difieren de forma 
marcada. Durante la meiosis I, los homologos en cada pareja 
de cromosomas se separan entre si. Un homologo va a una ce- 
lula hija; el otro homologo se dirige hacia la otra celula hija. El 
homologo que vema de la celula de la madre es de color rojo 
en la Figura 12.2; el homologo que vema del padre es de color 
azul. Es una cuestion de azar que la celula hija reciba uno u 
otro homologo. El resultado final es que las celulas hijas de la 
meiosis I poseen un cromosoma de cada tipo en lugar de dos y, 
por tanto, la mitad de los cromosomas que la celula parental. 
Durante la meiosis I, la celula parental diploide (2n) produce 
dos celulas hijas haploides (n). Cada cromosoma, sin embargo, 
sigue llevando dos cromatidas hermanas. 

Durante la meiosis II, las cromatidas hermanas de cada 
cromosoma se separan. Una cromatida hermana va a una ce- 
lula hija; y la otra cromatida hermana va a la otra celula hija. 
La celula que comienza la meiosis II tiene un cromosoma de 
cada tipo, pero cada cromosoma se ha replicado (es decir, to- 
davfa contiene dos cromatidas hermanas). Las celulas produ- 
cidas por meiosis II tienen tambien un cromosoma de cada 
tipo, pero ahora los cromosomas no se han replicado. 

Reiterando lo anterior, las cromatidas hermanas se separan 
durante la meiosis II, al igual que durante la mitosis. Real- 
mente, la meiosis II es equivalente a una mitosis que ocurre en 
una celula haploide. Como en la mitosis, el movimiento de los 
cromosomas durante la meiosis I y II es causado por fibras del 
huso que se sujetan por el centromero de cada cromosoma y 
separan las cromatidas hermanas. 

Sutton y muchos otros biologos celulares descubrieron 
esta secuencia de acontecimientos a traves de una cuidadosa 
observacion de las celulas al microscopio de campo claro. 
Basandose en estos estudios, llegaron a la comprension de 
un concepto clave: el resultado de la meiosis es una reduc- 
cion del numero cromosomico. Por esta razon, la meiosis se 
conoce como una division reductora. En la mayorfa de plan- 
tas y animales, la celula original es diploide y las cuatro ce- 
lulas hijas son haploides. Estas cuatro celulas hijas haploi- 
des contienen un cromosoma homologo de cada una y, 
finalmente, van a formar ovulos o espermatozoides me- 
diante el proceso llamado gametogenesis («origen-ga- 
meto»), que se describe en el Capitulo 22, el Capitulo 40 y 
el Capitulo 48. O Cuando dos gametos se fusionan durante 
la fecundacion, se restaura un juego completo de cromoso- 
mas (Figura 12.2c). La celula resultante de la fecundacion es 
diploide y se llama cigoto. En este sentido, cada individuo di- 
ploide recibe ambos, un juego de cromosomas haploides del 
padre y un juego de cromosomas haploides de la madre. Los 
cromosomas homologos se consideran, por tanto, como ma- 
ternos o paternos segun su origen. Los cromosomas mater- 
nos provienen de la madre y los cromosomas paternos pro- 
vienen del padre. 
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Adulto diploide [2n] 



MEIOSIS 



La cantidad de material 
hereditario se reduce 
a la mitad 





En animales, la meiosis tiene lugar 

previamente a la produccion de ovulos y espermatozoides^ 



Ovule 



Espermatozoide 




Gametos 
haploides (n) 



Divisiones celulares 
responsables del crecimiento 
(suma de celulas somaticas) 



Cigoto (2n) 



La cantidad normal 
de material hereditario 
se restaura 



FIGURA 1 2.3 Cambios de ploidia durante el ciclo de vida de un perro. Este tipo de ciclo de vida se llama diploide 
dominante, porque el organismo es diploide durante la mayoria de su ciclo de vida. 

O EJERCICIO En muchas algas, la unica fase diploide es el cigoto. El cigoto sufre meiosis para formar celulas haploides, 
que posteriormente se desarrollan en adultos haploides. Los adultos producen espermatozoides y ovulos haploides. 
Realiza un esquema de este ciclo de vida «haploide dominante». 



La Figura 12.3 representa estos eventos en el contexto del 
ciclo de vida de un animal (la secuencia de acontecimientos 
que ocurren durante la vida de un individuo), desde la fecun- 
dacion hasta la generacion de descendencia. Si examinas la fi- 
gura, notaras los cambios de ploidia como resultado de la 
meiosis y la fecundacion. En el caso del perro ilustrado aqm, 
la meiosis en un adulto diploide da lugar a la formacion de ga- 
metos haploides, que se combinan para formar un cigoto di- 
ploide. Es importante, ademas, darse cuenta de que la meiosis 



y la gametogenesis ocurren en organos especializados (los tes- 
ticulos y los ovarios de un perro, por ejemplo) y la meiosis re- 
presenta una fraccion minima de todos los eventos de division 
celular que se dan durante el ciclo de vida. 

Una vez que Sutton y los demas habian publicado su tra- 
bajo de la naturaleza de la meiosis y los cambios en la ploidia, 
el misterio de la fecundacion fue por fin resuelto. Sin em- 
bargo, para apreciar las consecuencias de la meiosis en su to- 
talidad, se analizaran sus fases con mas detalle. 



PREVIO A LA MEIOSIS 

Cromosomas que se replican, 
formando cromatidas 
hermanas. 



Membrana Cromatina 
nuclear 



H. J 



1. Interfase: 

cromosomas que se 
replican en una celula 
parental, en estado no 
condensado. 



MEIOSIS I 

Los cromosomas homologos se separan. 



■ Tetrada (4 cromatidas procedentes 
de cromosomas homologos) 




2. Profase I temprana: 

los cromosomas se 
condensan, la membrana 
nuclear se rompe, el huso 
mitotico se forma. Sinapsis 
de los cromosomas 
homologos. 



Quiasma 
3. Profase I tardia: 

sobrecruzamiento de las 
cromatidas no hermanas 
(a menudo ocurren multiples 
sobrecruzamientos entre 
las mismas cromatidas). 



4. Metafase I: las 

tetradas migran 

a la placa metafasica. 



5. Anafase I: los 

homologos se 
separan y comienzan 
a migrar hacia los 
lados opuestos 
de la celula. 



FIGURA 12.4 Fases de la meiosis. 

O EJERCICIO En el paso 3, rodea con un circulo todos los demas quiasmas. 
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Las fases de la meiosis I 

La meiosis comienza despues de que los cromosomas se han re- 
plicado durante la fase S. Previamente al comienzo de la meio- 
sis, los cromosomas son estructuras extremadamente largas, al 
igual que durante la interfase en el ciclo de vida normal de una 
celula. Las fases principales que se producen una vez comenzada 
la meiosis se muestran en la Figura 12.4, en la que se utiliza una 
especie diploide con un numero haploide de 2 como ejemplo 
(n = 2;2n = 4). Como se muestra en la Figura 12.3, los cromo- 
somas maternos son rojos y los paternos son azules. 

Durante la profase I temprana los cromosomas se conden- 
san, se forma el huso mitotico, y la membrana nuclear comienza 
a desaparecer. El siguiente evento ilustrado, todavia durante la 
profase temprana de la meiosis I, es crucial: las parejas de cro- 
mosomas homologos se juntan. Este proceso de empareja- 
miento se llama sinapsis y se encuentra ilustrado en el paso 2 de 
la Figura 12.4. La sinapsis es posible gracias a que las regiones 
de los cromosomas homologos que son similares a nivel mole- 
cular y se atraen la uno a la otra, mediante mecanismos que son 
en la actualidad objeto de investigacion. La estructura que re- 
sulta de una sinapsis se llama tetrad a (tetra significa «cuatro» 
en griego). Una tetrada consiste en dos cromosomas homologos, 
con cada homologo formado por dos cromatidas hermanas. Las 
cromatidas de los homologos se conocen como cromatidas no 
hermanas. En la figura, las cromatidas de color rojo son croma- 
tidas no hermanas respecto a las cromatidas de color azul. 

Durante la profase I tardia, las cromatidas no hermanas se 
comienzan a separar en muchos puntos a lo largo de toda su 
longitud. Sin embargo, permanecen unidas en ciertos puntos, 
y parece como si se subrecruzaran la una sobre la otra. Cada 



cromosoma forma una estructura en forma de X llamada 
quiasma. (En el alfabeto griego, la letra X es «chi»). Normal- 
mente, se forma al menos un quiasma en cada pareja de cro- 
mosomas homologos; por lo general, existen varios quiasmas. 
Como muestra el paso 3 de la Figura 12.4, las cromatidas im- 
plicadas en la formacion del quiasma son homologas pero no 
hermanas. De acuerdo con esta observacion, Thomas Hunt 
Morgan propuso que tenia lugar en los quiasmas un intercam- 
bio fisico entre los cromosomas materno y paterno. Segun esta 
hipotesis, las cromatidas materna y paterna se rompen y se 
vuelven a unir en cada quiasma, dando lugar a cromatidas 
que tienen ambos segmentos materno y paterno. Morgan de- 
nomino a este proceso de intercambio cromosomico sobre- 
cruzamiento. En el paso 4 de la Figura 12.4 se ilustra el resul- 
tado del sobrecruzamiento mediante cromosomas con una 
combination de segmentos en rojo y azul. Cuando tiene lugar 
el sobrecruzamiento, los cromosomas resultantes tienen una 
mezcla de alelos maternos y paternos. 

La siguiente etapa importante en la meiosis I ocurre durante 
la metafase I, cuando una pareja de cromosomas homologos (te- 
tradas) migran hacia una region llamada placa metafasica, me- 
diante las fibras del huso (paso 4). Dos puntos son claves aquf: 
cada tetrada migra a la placa metafasica de forma independiente 
a las otras tetradas, y el alineamiento de los homologos de cada 
cromosoma materno y paterno es al azar. Durante la anafase I, 
los cromosomas homologos de cada tetrada se separan y co- 
mienzan a migrar a los lados opuestos de la celula (paso 5). La 
meiosis I concluye con la telofase I, cuando los homologos aca- 
ban de migrar a los polos opuestos de la celula (paso 6). Cuando 
la meiosis I se ha completado, tiene lugar la citocinesis (division 
del citoplasma) y se forman dos celulas hijas haploides. 




6. Telofase I y citocinesis: 7. Profase II: 8. Metafase II: 9. Anafase II: las 10. Telofase II y 

los cromosomas migran se forma el aparato los cromosomas se alinean cromatidas hermanas se citocinesis: los 

a los polos opuestos de del huso mitotico. en el centra de la celula separan, comienzan a cromosomas migran a los 

la celula; seguidamente la (placa metaffsica). migrar a los lados polos opuestos de la celula y 

celula se divide. opuestos de la celula. despues la celula se divide. 
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El resultado final de la meiosis I es que un cromosoma ho- 
mologo de cada pareja es distribuido a una celula hija dife- 
rente. Ha tenido lugar una division reductora: las celulas 
hijas de la meiosis I son haploides. Sin embargo, las cromati- 
das hermanas continuan unidas en cada cromosoma, es decir, 
que las celulas hijas haploides producidas en la meiosis I con- 
tienen todavfa los cromosomas replicados. Los cromosomas 
de cada celula son un surtido al azar de cromosomas mater- 
nos y paternos resultado del sobrecruzamiento y de la distri- 
bucion al azar de los homologos maternos y paternos durante 
la metafase. 

Aunque la meiosis I es un proceso continuo, los biologos 
resumen los sucesos identificando diferentes fases: 

• Profase I temprana: los cromosomas replicados se conden- 
san, el huso mitotico se forma y la membrana nuclear de- 
saparece. Sinapsis de homologos forman parejas de cromo- 
somas (tetradas) homologos. Las fibras del huso se unen a 
los cinetocoros en los centromeros de los cromosomas. 

• Profase I tardfa: los sobrecruzamientos dan lugar a una 
mezcla de segmentos cromosomicos de los cromosomas 
maternos y paternos. 

• Metafase I: las parejas de cromosomas homologos (tetra- 
das) migran a la placa metafasica y se alinean. 

Anafase I: los homologos se separan y comienzan a mo- 
verse hacia los polos opuestos de la celula. 

• Telofase I: los homologos acaban su migracion hacia los 
lados opuestos de la celula. En algunas especies, la mem- 
brana nuclear se forma de nuevo alrededor de cada juego 
de cromosomas. 

Cuando se completa la meiosis I, la celula se divide. 

Las fases de la meiosis II 

Recuerda que la replicacion cromosomica tenia lugar de 
forma previa a la meiosis I. Durante toda la meiosis I, las cro- 
matidas hermanas continuan juntas. Debido a que no ocurre 
ninguna otra replicacion cromosomica entre la meiosis I y la 
meiosis II, al comienzo de la meiosis II cada cromosoma esta 
formado por dos cromatidas hermanas. Y puesto que sola- 
mente un miembro de cada pareja de cromosomas homologos 
esta presente, la celula es haploide. 

A continuacion, durante la profase II, se forma un huso mi- 
totico en ambas celulas hijas. Las fibras del huso se amarran a 
cada lado de los cromosomas (una fibra del huso a cada cro- 
matida hermana) y comienza el movimiento de los cromoso- 
mas hacia el centro de cada celula (paso 7 de la Figura 12.4). 
En la metafase II, los cromosomas estan alineados en la placa 
metafasica (paso 8). 

Las cromatidas hermanas de cada cromosoma se separan 
durante la anafase II (paso 9) y se mueven hacia celulas 
hijas diferentes durante la telofase II (paso 10). Una vez se 
encuentran separadas, cada cromatida se considera un cro- 
mosoma independiente. La meiosis II da lugar a cuatro ce- 
lulas haploides, cada una de las cuales con un cromosoma 
de cada tipo. 



Como en la meiosis I, los biologos designaron por rutina 
las diferentes fases de la meiosis II: 

• Profase II: se forma el huso mitotico. Si se formo una mem- 
brana nuclear al final de la meiosis I, esta se rompe. 

• Metafase II: los cromosomas replicados, formados por dos 
cromatidas hermanas, se alinean en la placa metafasica. 

Anafase II: las cromatidas hermanas se separan. Los cro- 
mosomas no replicados que resultan comienzan su migra- 
cion a los polos opuestos de la celula. 

• Telofase II: los cromosomas finalizan su movimiento hacia 
los lados opuestos de la celula. Se forma una membrana 
nuclear alrededor de cada juego de cromosomas haploides. 

Cuando se completa la meiosis II, cada celula se divide 
para formar dos celulas hijas. Debido a que la meiosis II tiene 
lugar en ambas celulas hijas de la meiosis I, el proceso da 
como resultado un total de cuatro celulas hijas de cada celula 
parental original. En pocas palabras, una celula diploide con 
cromosomas replicados da lugar a cuatro celulas haploides 
con cromosomas no replicados. Deberia tener sentido, tras 
examinar en detalle la parte derecha de la Figura 12.4, que el 
movimiento de los cromosomas durante la meiosis II es vir- 
tualmente identico al que ocurre en una division mitotica en 
una celula haploide. 

En animales machos las celulas producidas por meiosis van a 
formar espermatozoides a traves de una serie de sucesos que se 
detallan en capftulos posteriores. Sin embargo, en las hembras 
de al menos algunas especies animales, la meiosis comienza en 
las celulas llamadas oocitos, posteriormente se detiene y vuelve 
a reanudarse en diversos momentos de la maduracion de los 
oocitos a ovulos. En mamfferos, por ejemplo, la meiosis no se 
completa hasta que la fecundacion tiene lugar. Y en plantas, los 
productos de la meiosis no forman gametos (en su lugar, las ce- 
lulas haploides resultantes forman celulas reproductivas llama- 
das esporas) (vease el Capftulo 40). Sin embargo, para los obje- 
tivos de este capftulo, puedes pensar en la meiosis como un 
proceso involucrado en la formacion de gametos. 

La Figura 12.5 y la Tabla resumen 12.3 ofrecen una com- 
paracion detallada entre la mitosis y la meiosis. La diferen- 
cia clave entre ambos procesos es que los cromosomas ho- 
mologos se aparean pronto en la meiosis, pero no en la 
mitosis. Debido a que los homologos se aparean en la pro- 
fase de la meiosis I, pueden migrar a la placa metafasica jun- 
tos y despues separarse durante la anafase de la meiosis I, 
dando lugar a una division reductora. Q Si comprendes esta 
diferencia clave entre la meiosis y la mitosis, deberias ser 
capaz de describir las consecuencias de la meiosis si los ho- 
mologos no se emparejan. A continuacion se profundizara 
en los detalles de este hecho critico. 

Un acercamiento a los hechos clave en la profase 
de la meiosis I 

La Figura 12.7 ofrece mas detalles de como ocurren diversos 
sucesos de gran relevancia en la meiosis I. El paso 1 de la Fi- 
gura 12.7 muestra que despues de completarse la replicacion 
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MITOSIS 



MEIOSIS 




Celula diploide parental 



Replicacion cromosomica 



Profase 

La membrana nuclear se rompe; 
los cromosomas se condensan. 



Celula diploide parental 



Replicacion cromosomica 



Profase I 

Se forman tetradas mediante 
la sinapsis de cromosomas 
homologos. Tiene lugar el 
sobrecruzamiento. 



Metafase 

Los cromosomas individuales 
se alinean en la placa metafasica. 

Anafase y telofase 

Las cromatidas hermanas se separan; 
la membrana nuclear se vuelve a formar. 



Dos celulas hijas diploides despues de la mitosis 




Metafase I 

Las parejas de homologos 
se alinean en la placa metafasica. 



Anafase I y telofase I 

Los cromosomas homologos 
se separan; resultan dos celulas 
haploides. 



Meiosis II 

Las cromatidas 
hermanas 
se separan. 



Cuatro celulas hijas haploides despues de la meiosis 

FIGURA 1 2.5 Comparacion entre la mitosis y la meiosis. La mitosis produce dos celulas hijas con cargas cromosomicas 
identicas. La meiosis produce cuatro celulas haploides con cargas cromosomicas diferentes entre si y distintas a la celula 
diploide parental. 



tab la resumen 1 2.3 Diferencias clave entre la mitosis y la meiosis 

Caracten'stica Mitosis Meiosis 

Numero de divisiones celulares. Uno Dos 

Numero de cromosomas en las celulas hijas, Igual La mitad 

comparado con la celula parental. 



Sinapsis de los homologos. 

Numero de sobrecruzamientos. 

Similitud de los cromosomas en las celulas hijas. 

Funcion en el ciclo de vida. 



No 

Ninguno 
Identica 

Reproduccion asexual en eucariotas; division 
celular para el crecimiento de organismos 
multicelulares. 



Si 

Uno o mas por pareja de cromosomas homologos. 

Diferente,solo un cromosoma de cada tipo 
presente, segmentos maternos y paternos 
mezclados en los cromosomas. 

Precede a la produccion de gametos en 
animales de reproduccion sexual. 
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CUADRO 12.1 



Tecnicas de cariotipadc 



A pesar de que los cromosomas mantie- 
nen su individualidad e integridad fisica a 
traves del ciclo celular,solo se hacen facil- 
mente visibles durante la mitosis o la 
meiosis, cuando se condensan. Para des- 
cribe el cariotipo de un individuo, los bio- 
logos deben estudiar, pues, las celulas 
que estan sufriendo division celular. 

El primer paso para generar un cario- 
tipo es obtener una muestra de celulas 
del individuo que se esta estudiando. Los 
investigadores de cancer podrian reco- 
ger celulas de un tumor; los medicos in- 
teresados en la posibilidad de defectos 
en el nacimiento podrian obtener unas 
pocas celulas del embrion en desarrollo 
dentro de la madre. El siguiente paso es 
hacer crecer las celulas en cultivo,emple- 
ando las tecnicas introducidas en el Capi- 
tulo 1 1 . Cuando las celulas en cultivo se 
estan dividiendo rapidamente, se tratan 
con un compuesto llamado colchicina. La 
colchicina interrumpe la mitosis en meta- 
fase bloqueando la formacion del huso 
mitotico. En esta fase los cromosomas son 
relativamente faciles de estudiar, pues se 
encuentran condensados formando cro- 
matidas hermanas. 



Posteriormente, los cromosomas de 
las celulas tratadas con colchicina son te- 
nidos y examinados al miscroscopio 6p- 
tico. 

Los investigadores pueden distinguir 
cromosomas condensados por el ta- 
mano; la posicion del centromere que 
mantiene las cromatidas hermanas uni- 
das;y por patrones de rayas o bandas que 
aparecen en respuesta a algunos coloran- 
tes. Se hacen aparentes diferencias muy 
sutiles entre cromosomas cuando se em- 
plea una tecnica de mayor resolucion 
para cariotipar, llamada cariotipado es- 
pectral o pintado cromosomico. El «pin- 
tado» se hace con tintes fluorescentes 
que estan unidos a moleculas cortas de 
DNA. Los segmentos tintados de DNA se 
unen a regiones particulares de cromoso- 
mas determinados. Utilizando una combi- 
nacion de colorantes, los tecnicos pueden 
dar a cada pareja de cromosomas homo- 
logos un juego de colores diferente (Fi- 
gura 1 2.6a). La imagen de alta resolucion 
producida por esta tecnica permite a los 
clmicos diagnosticar una seleccion de 
anormalidades cromosomicas. Considera 
algunos ejemplos: 



• La Figura 1 2.6b muestra cambios cro- 
mosomicos asociados a un cancer lla- 
mado leucemia mielogena cronica. El 
defecto es una translocation (inter- 
cambio de segmentos cromosomicos). 
En este caso, una parte del cromosoma 
9 y una parte del cromosoma 22 han 
cambiado sus localizaciones. La trans- 
locacion produce un cambio genetico 
que genera un crecimiento celular in- 
controlado. 

• La Figura 12.6c muestra los cromo- 
somas sexuales de un individuo con 
smdrome de Klinefelter, que se de- 

sarrolla en personas que tienen dos 
cromosomas X y un cromosoma Y en 
lugar de un solo X y un solo Y. Las 
personas con este smdrome tienen 
organos sexuales masculinos pero 
son esteriles.Tambien pueden desa- 
rrollar algunos rasgos femeninos, 
como agrandamiento de los pechos. 

El cariotipado es una herramienta diag- 
nostica importante.Conforme mejoran las 
tecnicas para generar cariotipos,tambien 
mejora nuestra habilidad para detectar e 
interpretar defectos cromosomicos. 



(a) Cariotipo humano normal. 



(b) Las translocaciones son anormalidades. 
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II. 



Segmentos de 
cromosomas 
que han sido 
intercambiados 



(c) Cromosomas sexuales en el smdrome de Klinefelter. 




Dos cromosomas X 
y un cromosoma Y 



FIGURA 1 2.6 Cromosomas humanos. (a) Al contrario de la disposicion ordenada vista aqui, los cromosomas condensados 
que sufren mitosis se encuentran dispuestos al azar al ser observados primero con el microscopio. Para determinar un 
cariotipo, un tecnico utiliza un ordenador para separar la imagen de cada cromosoma condensado,coloca las parejas de 
homologos al lado la una de la otra,y organiza los homologos por numero. Date cuenta de que incluso aunque los 
cromosomas esten replicados,el marcaje fluorescente es tan fuerte que las cromatidas individuals no se pueden diferenciar. 
(b) En este individuo, un segmento del cromosoma 9 (bianco) y un segmento del cromosoma 22 (morado) ha sido 
intercambiado por translocacion. (c) Los individuos con smdrome de Klinefelter tienen dos cromosomas X y un cromosoma Y. 

O PREGUNTA ^El cariotipo del apartado (a) es de un hombre o de una mujer? 
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UN ACERCAMIENTO A LOS TRES EVENTOS CLAVE EN LA MEIOSIS 

Centromero 



Cromatidas hermanas 



Cromosomas 



Un homologo 

Complejo 
sinaptonemico 

Segundo homologo 



Cromatidas 
no hermanas 



Complejo proteico 




1. Replicacion, durante la interfase. Las 
cromatidas hermanas son mantenidas juntas 
mediante proteinas, a lo largo de los «brazos» 
cromosomicos y en el centromero. Se 
muestra: profase temprana de la meiosis I, 
cuando los cromosomas se han condensado. 



2. Sinapsis, durante la profase I. Los 
cromosomas homologos son mantenidos 
juntos por proteinas en el complejo 
sinaptonemico. 



3. Sobrecruzamiento, durante la profase I. 
Se forma un complejo de proteinas en los 
lugares de sobrecruzamiento. Los 
segmentos cromosomicos se intercambian 
entre cromatidas no hermanas. 



El sobrecruzamiento normalmente tiene 
lugar, al menos, una vez en cada cromatida 
no hermana, pero aqui solo se muestra 
en una pareja 



FIGURA 1 2.7 Un acercamiento a la replicacion, la sinapsis y el sobrecruzamiento cromosomico. 



cromosomica, las cromatidas hermanas permanecen estre- 
chamente unidas a lo largo de toda su longitud. Cuando los 
homologos se unen, dos parejas de cromatidas no hermanas 
son llevadas de forma muy proxima y mantenidas allf por 
una red de proteinas llamada complejo sinaptonemico (paso 
2). El sobrecruzamiento puede tener lugar en muchos puntos 
a lo largo de esta estructura apareada. En la mayoria de es- 
pecies el sobrecruzamiento ocurre tipicamente al menos una 
vez en cada pareja de homologos; en algunas especies tiene 
lugar dos o tres veces. Durante el proceso, un complejo de 
proteinas corta los cromosomas y luego vuelve a unir los seg- 
mentos de los homologos. La clave para entender el sobre- 
cruzamiento es reconocer que en cada punto donde ocurre, 
como en los circulos marcados como « complejo proteico » en 
el paso 3 de la Figura 12.7, las cromatidas no hermanas de 
cada homologo se rompen fisicamente en el mismo punto y 
se unen entre si. Como resultado, se intercambian segmentos 
de los cromosomas materno y paterno, como se muestra en 
la parte inferior de la Figura 12.7. Q Si entiendes lo que esta 
pasando durante el sobrecruzamiento, debenas ser capaz de 
hacer dos cadenas con clips, que simulen las cromatidas no 
hermanas, y a continuacion representar un sobrecruzamiento 
entre ellas. 

Esta explicacion mas detallada de la replicacion, la sinap- 
sis y el sobrecruzamiento deberfa ayudarte a interpretar los 
epigrafes de la Figura 12.8, que muestran celulas de saltamon- 
tes sufriendo meiosis. Una vez poseas un conocimiento solido 
de como ocurre la meiosis, estaras preparado para considerar 



explicaciones ultimas de por que existe la meiosis y la repro- 
duccion sexual. La meiosis es un proceso intrincado y estre- 
chamente regulado en el que estan involucradas docenas, si no 
cientos, de proteinas diferentes. Dada esta complejidad, es 16- 
gico suponer que este tipo de division nuclear es extremada- 
mente importante. <;Por que? 
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Meiosis 



Comprueba si lo has entendido 



Si entiendes que... O 

• La meiosis se llama division reductora porque el numero 
total de cromosomas presente es cortado a la mitad. 

• Durante la meiosis, una sola celula parental diploide con 
cromosomas replicados da lugar a cuatro celulas haploides 
hijas. 

Debenas ser capaz de... O 

1 ) Demostrar las fases de la meiosis ilustradas en la Figura 1 2.4 
empleando bastoncillos o espaguetis cocidos. 

2) Identificar el suceso que hace de la meiosis una division 
reductora, al contrario de la mitosis, y explicar por que es 
responsable de esta division reductora. 
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(a) Profase de la meiosis I. 



(b) Anafase de la meiosis I. 



(c) Metafase de la meiosis I 



(d) Anafase de la meiosis I 




FIGURA 12.8 Cromosomas meioticos en el saltamontes. 

O EJERCICIO (a) Marca los distintos quiasmas, las cromatidas hermanas, las tetradas y las cromatidas no hermanas; 
(b) anade el huso mitotico; (c) senala las cromatidas hermanas y la placa metafasica y anade el huso mitotico; (d) senala 
el numero haploide y la ploidia de cada nucleo. 



12.2 Las consecuencias de la meiosis 

Los biologos moleculares que descubrieron los detalles de la 
meiosis a finales del siglo xix y principios del xx se dieron 
cuenta de que el proceso resolvfa el enigma de la fecundacion. 
La hipotesis de Weissman (que una division reductora precede 
la formation de los gametos en animales) se confirmo. Fue un 
avance muy importante para dar una explication cercana a la 
reproduction sexual. Pero los investigadores comprendieron 
tambien que la meiosis tenia otro resultado importante: gracias 
al reparto independiente de cromosomas maternos y paternos 
y al sobrecruzamiento durante la meiosis I, los cromosomas en 
los gametos son diferentes de los cromosomas en las celulas 
parentales. Posteriormente, la fecundacion junta un juego ha- 
ploide de cromosomas de la madre y uno del padre para for- 
mar una descendencia diploide. La carga cromosomica de esta 
descendencia es diferente a la de cada parental. Es una combi- 
nation al azar de material genetico de cada parental. 

Este cambio en la carga cromosomica es fundamental. La 
observation critica es que los cambios en la configuration cro- 
mosomica tienen lugar solamente durante la reproduccion se- 
xual, no durante la reproduccion asexual. La reproduccion 
asexual se refiere a cualquier mecanismo de producir descen- 
dientes que no involucre la fusion de los gametos. La repro- 
duccion asexual en eucariotas se basa normalmente en la mi- 
tosis, y los cromosomas de las celulas hijas de la mitosis son 
identicos a los cromosomas en la celula parental (vease el Ca- 
pftulo 11). Por el contrario, la reproduccion sexual se refiere 
a la production de descendientes que tienen una carga cromo- 
somica diferente entre ellos y a la de los padres. <;Por que es 
importante esta diferencia? 

Cromosomas y herencia 

Los cambios en los cromosomas producidos por la meiosis y la 
fecundacion son significativos, puesto que los cromosomas con- 
tienen el material hereditario de la celula. Por otro lado, los cro- 
mosomas contienen las instrucciones que especifican que rasgo 



en particular podria estar en un individuo. Estos rasgos hereda- 
dos abarcan desde el color de los ojos y la altura en humanos, al 
numero o la forma de los pelos de las patas en la mosca de la 
fruta, o la forma de las semillas presentes en los guisantes. 

En los primeros anos del siglo xx los biologos comenzaron 
a utilizar el termino gen para referirse a las instrucciones here- 
dadas de un rasgo en particular. El Capftulo 13 explora los 
experimentos que confirmaron que cada cromosoma esta 
compuesto por series de genes que codifican information para 
diferentes rasgos. En humanos, por ejemplo, un solo cromo- 
soma puede contener genes que influyen en la altura, el color 
del pelo, el espacio entre los dientes y la tendencia a desarro- 
llar cancer de colon; otro cromosoma podria contener genes 
que afectan al color de los ojos, la susceptibilidad a padecer 
alergias, y la predisposicion a la esquizofrenia. En la mayorfa 
de los casos hay cientos o miles de genes en cada cromosoma. 
Recuerda de la Section 12.1 que el termino alelo se refiere a 
una version particular y que los cromosomas homologos pue- 
den llevar diferentes alelos. Podrian tener un cromosoma que 
llevara alelos que tendieran a producir una altura media, pelo 
negro y una predisposicion baja al cancer de colon; al igual 
que un cromosoma homologo que llevase alelos que contri- 
buirian a tener una altura baja, pelo rubio y predisposicion al 
cancer de colon. Otros individuos que conoces podnan tener 
alelos asociados con una altura extrema, pelo rojo y una pre- 
disposicion moderada al cancer de colon. 

Los cromosomas estan formados por genes, y durante la 
mitosis se distribuyen copias identicas de los cromosomas a las 
celulas hijas. Por tanto, las celulas generadas por mitosis son 
geneticamente identicas a la celula parental, y la descendencia 
producida durante la reproduccion asexual es geneticamente 
identica entre si y la celula parental. La descendencia de la re- 
produccion asexual esta formada por clones, o copias exac- 
tas, a sus parentales. Sin embargo, la descendencia producida 
por la reproduccion sexual es geneticamente diferente entre si 
y distinta tanto de su madre como de su padre. Se analizan 
tres aspectos de la meiosis que crean variation entre los cro- 
mosomas (y, por tanto, en los caracteres geneticos) de la des- 
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cendencia producida sexualmente: (1) separation y distribu- 
tion de los cromosomas homologos, (2) sobrecruzamiento y 
(3) fecundation. 

£C6mo produce variacion genetica la separacion 
y la distribution de los cromosomas homologos? 

Cada celula de tu cuerpo contiene 23 parejas de cromosomas 
homologos y 46 cromosomas en total. La mitad de estos cro- 
mosomas proviene de tu madre, y la otra mitad de tu padre. 
Cada cromosoma esta compuesto por genes que influyen en 
rasgos particulares. Por ejemplo, un gen que afecta al color de 
ojos podria estar localizado en un cromosoma, mientras que 
uno de los genes que afecta al color de pelo podria estar loca- 
lizado en un cromosoma diferente (Figura 12.9a). 

Supon que los cromosomas que has heredado de tu madre 
contienen alelos que tienden a producir ojos marrones y pelo 
negro, pero los cromosomas que has heredado de tu padre in- 
cluyen alelos que tienden a producir ojos verdes y pelo rojizo. 
(Esto es una simplification con el fin de explicarlo. En reali- 
dad, diversos genes con varios alelos interaccionan de forma 
compleja para dar lugar al color de los ojos y al color de 
pelo). <;Contendra algun gameto en particular de los que pro- 
duces las instrucciones geneticas heredadas de tu madre o las 
instrucciones heredadas de tu padre? 

Para contestar a esta cuestion, estudia el diagrama de la 
meiosis de la Figura 12.9b. En ella se muestra que cuando una 
pareja de cromosomas homologos se alinea durante la meio- 
sis I y los homologos se separan, puede resultar una variedad 
de combinaciones de cromosomas maternos y paternos. Cada 
celula hija adquiere una combination al azar de cromosomas 
maternos y paternos. Como se explicara en detalle en el Capf- 
tulo 13, este fenomeno es conocido como el principio de re- 
combination independiente. En el ejemplo dado aqui, la 
meiosis da lugar a gametos con alelos para los ojos marrones 
y el pelo negro, como tu madre, y ojos verdes y pelo rojizo, 
como tu padre. Pero tambien ocurren dos combinaciones adi- 
cionales: ojos marrones y pelo rojizo, u ojos verdes y pelo 
negro. Son posibles cuatro combinaciones diferentes de cro- 
mosomas paternos y maternos cuando dos cromosomas son 
distribuidos a las celulas hijas durante la meiosis I. Q Si en- 
tiendes como produce variedad genetica la recombination in- 
dependiente en las celulas hijas de la meiosis, deberias ser 
capaz de explicar como afectaria la variacion genetica si los 
cromosomas maternos se alinearan siempre juntos en un lado 
de la placa metafasica durante la meiosis I y los cromosomas 
paternos se alinearan siempre al otro lado. 

,;Cuantas combinaciones diferentes de homologos maternos 
y paternos son posibles cuando estan involucrados mas cro- 
mosomas? En un organismo con tres cromosomas por cada 
juego haploide (n = 3), pueden ser generados ocho tipos de ga- 
metos por agrupamientos al azar de los cromosomas maternos 
y paternos. En general, un organismo diploide puede producir 
2 n combinaciones de cromosomas maternos y paternos, donde 
n es el numero haploide de cromosomas. Esto significa que un 
humano (n = 23) puede producir 2 23 , o cerca de 8,4 millones 
de gametos que se diferencian en su combination de juegos de 
cromosomas maternos y paternos. Claramente, la recombina- 



(a) Ejemplo: individuo que es heterocigoto en dos genes. 

Cromosoma Cromosoma Cromosoma Cromosoma 

materno paterno materno paterno 




Gen del color de ojos 



(b) Durante la meiosis I, las tetradas se pueden alinear de dos 
maneras diferentes antes de que se separen los homologos. 




Ojos marrones Ojos verdes Ojos marrones Ojos verdes 
Pelo negro Pelo rojizo Pelo rojizo Pelo negro 



FIGURA 1 2.9 La separacion de cromosomas homologos da 
lugar a combinaciones variables de genes, (a) Un ejemplo 
hipotetico: genes que influyen en el color de los ojos y el pelo en 
humanos estan en cromosomas diferentes. (b) Las celulas de la 
parte de abajo son productos de la meiosis. Observa que cada 
celula tiene una combinacion diferente de genes, debido a la 
separacion de cromosomas homologos durante la meiosis I. 

cion al azar de todos los cromosomas genera una cantidad im- 
presionante de variacion genetica entre los gametos. 

El rol del sobrecruzamiento 

Recuerda de la Section 12.1 que los segmentos de cromatidas 
paternas y maternas se intercambian en cada quiasma que se 
forma durante la meiosis I. Por tanto, el sobrecruzamiento 
produce nuevas combinaciones de alelos en el mismo cromo- 
soma (combinaciones que no existen en ninguno de los paren- 
tales). Este fenomeno se conoce como recombination. La re- 
combinacion genetica es cualquier cambio en la combinacion 
de alelos de un cromosoma dado. En especies que se reprodu- 
cen sexualmente, la recombination ocurre por sobrecruza- 
mientos durante la meiosis. Pero la recombination genetica se 
da tambien en organismos haploides como las bacterias, que 
no pueden sufrir meiosis (vease el Cuadro 12.2). 

El sobrecruzamiento y la recombination son importantes 
porque aumentan enormemente la variabilidad genetica de los 
gametos producida por la meiosis. Recuerda que la separacion 
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CUADRO 12 



iComo ocurre la recombinacion en bacterias? 



En muchos eucariotas, la reproduccion 
sexual ocurre cuando celulas haploides 
que se han formado por meiosis se com- 
binan para formar un nuevo individuo di- 
ploide. Sin embargo, la reproduccion se- 
xual no existe en las bacterias. Las 
bacterias son haploides a lo largo de sus 
vidas y no sufren meiosis. A pesar de ello, 
los genes se pueden mover de un indivi- 
duo a otro, mediante el mecanismo lla- 
mado conjugacion. 

La conjugacion tiene lugar cuando 
una conexion fisica, llamada tubo de con- 
jugacion, se forma entre dos celulas bac- 
terianas. En muchos casos la conjugacion 
es seguida por un proceso llamado trans- 



ferencia del plasmido: como se muestra 
en la Figura 12.10a, un pequeno bucle 
de DNA llamado plasmido se copia en 
una celula y se transfiere a otra celula. Los 
plasmidos fueron introducidos breve- 
mente en el Capitulo 7 y son analizados 
con mas detalle en el Capitulo 1 9. 

Aunque,como se muestra en la Figura 
12.10b, la conjugacion tambien puede 
dar lugar a recombinacion genetica. Esto 
ocurre cuando un plasmido que se ha in- 
tegrado en el cromosoma principal de la 
bacteria se copia y se transfiere con todos 
sus genes del cromosoma bacteriano 
principal, a traves del tubo de conjuga- 
cion a la celula receptora. En algunos 



casos la porcion de cromosoma transfe- 
rida reemplaza a la porcion homologa en 
los cromosomas originales de las celulas 
receptoras, dando lugar a una nueva 
combinacion de alelos en ese cromo- 
soma, es decir,a una recombinacion. 

La figura pone de relieve dos puntos 
clave acerca del «sexo» en las bacterias: 
(1) es una transferencia de material gene- 
tico en un solo sentido, en lugar de un in- 
tercambio entre individuos,y (2) en lugar 
de involucrar a todos los genes presentes, 
la transferencia se limita a un plasmido o 
a una pequena porcion de genes del cro- 
mosoma principal. 



(a) TRANSFERENCIA DEL PLASMIDO MEDIANTE 
CONJUGACION 



1. Dos celulas 
bacterianas entran en 
contacto. Una celula 
contiene un plasmido. 

Cromosoma 




Tubo de 
conjugacion 



2. La copia del plasmido 
se transfiere de una 
celula donante a una 
celula receptora por 
medio del tubo de 
conjugacion. 




« 



3. La celula donante 
contiene el plasmido. 



(b) RECOMBINACION MEDIANTE CONJUGACION 



1. Una porcion del 
cromosoma principal 
se copia y se transfiere 
a traves del tubo de 
conjugacion a la celula 
receptora. 

Cromosoma 




2. La porcion 
transferida de un 
cromosoma se 
recombina con un 
cromosoma de la 
celula receptora. 



Cromosoma 
recombinante 



3. La celula receptora 
contiene cromosomas 
bacterianos 
recombinantes. 



FIGURA 1 2.1 0 La reproduccion en bacterias se da en un solo sentido y requiere solo unos pocos genes. 
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y la distribucion de los cromosomas homologos durante la 
meiosis varfa la combinacion de cromosomas presentes. Pero, 
ademas, el sobrecruzamiento varfa la combinacion de alelos 
en cada cromosoma. Datos recientes en humanos, por ejem- 
plo, indican que tiene lugar una media de en torno a 50 quias- 
mas en cada celula que sufre meiosis I. Como resultado, el nu- 
mero de gametos geneticamente diferentes (PE) que puede 
producir un individuo es mucho mayor que los 8,4 millones 
producidos por la separation y la distribucion de los homolo- 
gos. Cuando tiene lugar un sobrecruzamiento, un total de 50 
o mas veces en un juego entero de tetradas, el numero de ga- 
metos geneticamente distintos que puede producir es virtual- 
mente ilimitado. 

Los biologos afirman que la meiosis «baraja» los alelos, ya 
que cada celula hija adquiere una combinacion al azar de cro- 
mosomas maternos y paternos y porque la mayoria de cromo- 
somas contiene ambos alelos, maternos y paternos. Como se 
mostrara en la Section 12.3, la variacion genetica producida 
por la meiosis tiene profundas consecuencias para la habili- 
dad de la descendencia de sobrevivir y reproducirse. 

£C6mo afecta la fecundacion a la variacion 
genetica? 

O El sobrecruzamiento y la mezcla al azar de los cromoso- 
mas maternos y paternos aseguran que cada gameto sea gene- 



ticamente unico. Incluso si dos gametos producidos por la 
misma fusion individual se unen para formar un descendiente 
diploide (es decir, tiene lugar la autofecundacion), es muy 
probable que la descendencia sea geneticamente diferente del 
parental (Figura 12.1 1). La autofecundacion es comun en al- 
gunas especies de plantas. Tambien tiene lugar en muchas es- 
pecies animales en las que un unico individuo contiene ambos 
organos sexuales, el femenino y el masculino. 

Sin embargo, la autofecundacion es rara o inexistente en 
muchas especies de reproduction sexual. En su lugar, los ga- 
metos de diferentes individuos se combinan para formar la 
descendencia. Esto se llama fecundacion cruzada. La fecun- 
dacion cruzada aumenta la diversidad genetica de los descen- 
dientes porque se combinan cromosomas de diferentes indivi- 
duos, que probablemente contengan distintos alelos. 

<;Cuantos descendientes geneticamente distintos se pueden 
producir cuando tiene lugar la fecundacion cruzada? Contes- 
taremos a esta cuestion con los humanos como ejemplo. Re- 
cuerda que un unico hombre puede producir alrededor de 
8,4 millones de gametos diferentes, incluso en ausencia de so- 
brecruzamiento. Cuando una persona copula con un miembro 
del sexo opuesto, el numero de combinaciones geneticas dis- 
tintas que pueden generarse es igual al producto del numero 
de gametos diferentes producidos por cada parental. En hu- 
manos esto significa que potencialmente 8,4 millones x 8,4 
millones = 70,6 x 10 12 descendientes geneticamente distintos 



INCLUSO LA AUTOFECUNDACION CONDUCE A UNA DESCENDENCIA GENETICAME 



El cromosoma rojo 
y el azul pueden alinearse 
de formas diferentes 
durante la metafase 





1. Celula parental con 
cuatro cromosomas. 



2. Sobrecruzamiento 
durante la meiosis I. 



3. Homologos que se 
alinean y se separan. 



4. Gametos 
producidos 
por la meiosis II. 



5. Descendientes producidos 
por autofecundacion (solo se 
muestran algunas posibilidades). 



FIGURA 1 2.1 1 Incluso si la autofecundacion tiene lugar, la descendencia es geneticamente variable. Posibles 
resultados de la autofecundacion en un organismo con cuatro cromosomas {2n = 4). 

O EJERCICIO En el paso 5, solamente se muestran unos pocos de los multiples tipos de descendientes que podn'an 
producirse. Haz un boceto de dos tipos mas que sean diferentes de los que se muestran. 
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pueden resultar de cualquiera de las uniones. Este numero es 
mucho mayor que el numero total de gente que ha existido, y 
el calculo ni siquiera tiene en cuenta la variacion generada por 
el sobrecruzamiento, que ocurre, al menos, una vez a lo largo 
de cada cromosoma. La reproduccion sexual da lugar a una 
descendencia geneticamente diversa. 

Comprueba si lo has entendido 



123 iPot que existe la meiosis? 
iPor que el sexo? 

La meiosis y la reproduccion sexual tienen lugar solamente en 
una pequena fraccion del linaje del arbol de la vida. Las bac- 
terias y las arqueas normalmente sufren solamente reproduc- 
cion asexual; la mayorfa de algas, hongos y algunos animales 
y plantas terrestres se reproducen asexualmente, asf como se- 
xualmente. Recuerda que la reproduccion asexual en eucario- 
tas tiene lugar a traves de la mitosis. Los alamos temblones, 




Nuevos brotes emitidos Resulta un clon de arboles 
por tallos subterraneos. geneticamente identicos. 

FIGURA 1 2.1 2 Reproduccion asexual en alamos temblones. El 

alamo temblon emite tallos subterraneos, de los que brotan nuevos 
individuos.Tanto los tallos como los nuevos brotes se producen por 
mitosis. Al extenderse este proceso, se forma un gran grupo de 
individuos geneticamente identicos. La fotografia muestra un grupo 
de ellos en otono, cuando las hojas de los alamos temblones se 
vuelven amarillas brillantes. 



por ejemplo, pueden producir nuevos individuos echando 
brotes de tallos subterraneos (Figura 12.12). La reproduccion 
asexual se encuentra, incluso, entre vertebrados. Por ejemplo, 
diversas especies del guppy o pez millon, del genero Poeciliop- 
sis, se reproducen exclusivamente mediante mitosis. Sin em- 
bargo, la reproduccion sexual es comun entre organismos pluri- 
celulares («muchas celulas»). Es el modo mayoritario de 
reproduccion en insectos, que poseen alrededor de 43 millones 
de especies, asf como tambien en grupos con muchas especies, 
como moluscos (almejas, caracoles, calamares) y vertebrados. 

Aunque el sexo desempena un importante rol en la vida de 
muchos organismos, hasta hace poco no estaba claro por que 
ocurrfa. Sobre la base teorica, los biologos tenfan buenas ra- 
zones para pensar que la reproduccion sexual no deberfa exis- 
tir. Profundicemos acerca del tema. 

La paradoja del sexo 

En 1978, John Maynard Smith senalo que la existencia de la 
reproduccion sexual presentaba una paradoja. Maynard Smith 
desarrollo un modelo matematico que mostraba que debido a 
que los individuos de reproduccion asexual no tienen que pro- 
ducir descendencia masculina, su progenie puede producir dos 
veces toda la descendencia de la de individuos que puedan re- 
producirse sexualmente. Los diagramas de la Figura 12.13 
muestran este resultado ensenando el numero de hembras ( $ ) 
y machos ( 8 ) producidos durante diversas generaciones por 
reproduccion asexual frente a la reproduccion sexual. En este 
ejemplo, cada individuo produce cuatro descendientes durante 
todo el curso de su vida. En la poblacion asexual, cada indivi- 
duo es una hembra que produce cuatro descendientes. Pero en 
la poblacion sexual, son necesarios dos individuos (uno macho 
y otro hembra) para producir cuatro descendientes. Asf pues, 
dos de cada cuatro hijos que engendra cada hembra sexual- 
mente (los machos) no pueden tener sus propios hijos. Como 
resultado, la generacion 2 de la poblacion sexual tiene sola- 
mente la mitad de descendientes productores de hijos que la 
generacion 2 de la reproduccion asexual. Maynard Smith se re- 
firio a esto como el «doble coste de los machos ». La reproduc- 
cion asexual es mucho mas eficiente que la reproduccion se- 
xual porque no se producen machos. 

Basandose en este analisis, <;que ocurrira cuando existan in- 
dividuos asexuales y sexuales en la misma poblacion y compi- 
tan entre ellos? Si todo lo demas es igual, los individuos que se 
reproducen asexualmente deberfan incrementar su frecuencia 
en la poblacion, mientras que los individuos que se reproducen 
sexualmente deberfan disminuir su frecuencia. En realidad, el 
modelo de Maynard Smith predice que la reproduccion sexual 
es tan ineficiente que deberfa ser totalmente eliminada. Al nivel 
ultimo de explication, la existencia del sexo es una paradoja. 

Para resolver la paradoja del sexo, los biologos comenza- 
ron a examinar el supuesto «si todas las demas cosas son 
iguales». Visto de otro modo, los biologos comenzaron a bus- 
car formas por las que la meiosis y el sobrecruzamiento po- 
dfan conducir a la production de descendencia que se repro- 
dujera mas que los individuos engendrados asexualmente. 
Despues de decadas de debate y analisis, comenzaron a emer- 
ger dos respuestas solidas. 



Si entiendes que... O 

• Las celulas hijas producidas por meiosis son diferentes 
geneticamente de la celula parental porque los homologos 
maternos y paternos se alinean al azar en la metafase de la 
meiosis I y porque el sobrecruzamiento conduce a la 
recombinacion en los cromosomas. 

Deberias ser capaz de... O 

1) Dibujar una celula parental diploide con n = 3 (tres tipos de 
cromosomas) y,a continuacion, realizar un boceto de seis de 
los multiples y geneticamente diferentes tipos de celulas 
hijas que pueden resultar cuando esta celula parental sufre 
meiosis. 

2) Comparar y contrastar el grado de variacion genetica que 
resulta de la reproduccion asexual, la autofecundacion y la 
fecundacion cruzada. 
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Reproduccion asexual 



Reproduccion sexual 



Generacion 1 



Existe solo la mitad de 
descendientes productores de 
cnas que en la poblacion asexual 



Generacion 2 



%%%% 






Generacion 3 



%%%% %%%% %%%% %%%% 



FIGURA 12.13 La reproduccion asexual confiere una gran ventaja numerica. Cada simbolo femenino (J) y masculino (6*) 
representa un individuo. En este caso hipotetico, cada individuo produce cuatro descendientes en el curso de su vida, individuos que se 
reproducen sexualmente producen la mitad de machos y la mitad de hembras,y toda la descendencia sobrevive para reproducirse. 

O PREGUNTA ^Cuantos descendientes generados asexualmente estan'an presentes en la generacion 4? ^Cuantos descendientes 
producidos sexualmente? 



La hipotesis de la seleccion purificadora 

La primera respuesta a la paradoja del sexo se apoya en una 
simple observation: si un gen es danado o cambiado de modo 
que le lleva a funcionar mal, sera heredado por todos los indi- 
viduos descendientes cuando ocurra la reproduccion asexual. 
Supon que el gen danado surge en la generacion 1 de la Figura 
12.13. Si el gen danado es suficientemente importante, podria 
hacer que las cuatro hembras asexuales presentes en la gene- 
racion 2 generaran menos de cuatro descendientes cada una 
(quiza porque murieran jovenes). Si ocurriese, entonces la ge- 
neration 3 no tendrfa tantos individuos en el linaje asexual en 
comparacion con el linaje sexual. Un alelo que funciona mal y 
disminuye el buen estado ffsico de un individuo se dice que es 
deletereo. Los individuos asexuales estan condenados a trans- 
mitir todos sus alelos deletereos a todos sus descendientes. 

Supon, sin embargo, que el mismo alelo deletereo incre- 
menta la reproduccion sexual de la hembra en la generacion 1 
de la Figura 12.13. Si la hembra tiene, ademas, una copia nor- 
mal del gen, y si se aparea con un macho que tiene copias nor- 
males del gen, entonces el promedio sera que a la mitad de sus 
descendientes les faltara el alelo deletereo. A los individuos se- 
xuales es probable que les falten los alelos deletereos presen- 
tes en el parental. 

La seleccion natural frente a los alelos deletereos se llama 
seleccion purificadora. A lo largo del tiempo, la seleccion pu- 
rificadora deberia reducir sin cesar la ventaja numerica de la 
reproduccion asexual. 

Para probar esta hipotesis, los cientificos compararon re- 
cientemente los mismos genes en especies mtimamente relacio- 
nadas de Dapbnia (un habitante habitual de estanques y 
lagos) que se reproducen asexualmente. Como se predijo, en- 
contraron que los individuos de las especies asexuales conte- 
man muchos mas alelos deletereos que aquellos de las especies 
sexuales. Resultados como estos han convencido a los biolo- 
gos de que la seleccion purificadora es un factor importante 
de limitation del exito de la reproduccion asexual. 



La hipotesis del cambio ambiental 

La segunda hipotesis para explicar la reproduccion sexual se 
centra en los beneficios de producir descendencia genetica- 
mente diversa. Aqm la idea clave es: si el entorno cambia de 
una generacion a la siguiente de forma que los padres se adap- 
tan mal, entonces la descendencia que es geneticamente dife- 
rente de sus padres y entre si tiene mas posibilidades de sobre- 
vivir y producir su propia descendencia. En cambio, los 
descendientes que son clones geneticos de sus padres tienen 
menos posibilidades de prosperar ante cambios ambientales. 

<:Que tipo de cambios ambientales favorecerian la diversi- 
dad genetica de la descendencia? Las posibilidades incluyen 
cambios en la temperatura, la humedad, los predadores, los 
competidores y las fuentes de alimento. Sin embargo, los in- 
vestigadores se han centrado recientemente en un componente 
en particular del cambio ambiental, la emergencia de nuevas 
cepas de agentes causantes de enfermedad. 

Las caracteristicas geneticas de los organismos y los virus 
causantes de enfermedad tienden a cambiar muy rapidamente 
a lo largo del tiempo. Durante tu propia vida, por ejemplo, 
han emergido diversos nuevos agentes causantes de enferme- 
dad que afectan a humanos; se incluye el virus SARS, cepas 
nuevas de HIV, el parasito que causa la malaria y la bacteria de 
la tuberculosis. Ademas debido al empleo de medicamentos 
para combatir estos tipos de agentes, los humanos poseen cien- 
tos de genes involucrados en su defensa. En muchos de estos 
genes, ciertos alelos ayudan a los individuos a luchar contra 
ciertas cepas de bacterias, parasitos eucariotas o virus. Como 
se podna predecir, la presencia de ciertos alelos que combaten 
enfermedades es crucial para las plantas y los animales que no 
pueden contar con terapias farmacologicas como ayuda. 

<iQue ocurre si todos los descendientes producidos por un 
individuo son iguales geneticamente? Q Si una nueva cepa de 
un agente causante de enfermedad evoluciona, entonces todos 
los descendientes producidos asexualmente tienen muchas 
probabilidades de ser susceptibles a la nueva cepa. Pero si la 
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descendencia es geneticamente variable, es probable que, al 
menos, algunos descendientes tengan combinaciones de alelos 
que los capaciten para luchar contra la nueva enfermedad y 
producir su propia descendencia. 

La logica de la hipotesis es firme. <;Existen datos que la ve- 
rifiquen? 

Examinando la hipotesis del cambio ambiental Curtis 
Lively y sus colegas probaron recientemente la hipotesis del 
cambio ambiental estudiando una especie de caracol nativo de 
Nueva Zelanda. Este tipo de caracol vive en estanques y en 
otros habitats de agua fresca y es susceptible a infecciones por 
cerca de una docena de especies de gusanos parasitos tremato- 
dos. Los caracoles que quedan infectados no se pueden repro- 
ducir (los gusanos se comen sus organos reproductores). Los 
parasitos son raros en algunos habitats y son comunes en otros. 

Los biologos se interesaron en trabajar en estas especies de 
caracol porque algunos individuos se reproducfan unicamente 
sexualmente, mientras que otros se reproducfan solo asexual- 
mente. Si la hipotesis del cambio ambiental para la ventaja del 
sexo es correcta, la frecuencia de individuos de reproduccion 
sexual deberia ser mucho mayor en habitats donde los parasi- 
tos son mas comunes que en aquellos en los que los parasitos 
son raros. (Figura 12.14). La logica aqm es que los individuos 
que se reproducen asexualmente debenan tener alto rendi- 
miento en ambientes donde los parasitos son raros. Debido a 
que producen tanta descendencia en ambientes sin parasitos, 
los alelos asociados con la reproduccion asexual debenan in- 
crementar su frecuencia. Por el contrario, individuos que se 
reproducen sexualmente debenan tener altos rendimientos en 
habitats donde los parasitos son frecuentes. En estos ambien- 
tes, debenan ser mas frecuentes los alelos que estan asociados 
con la reproduccion sexual. 

Para probar estas predicciones, los investigadores recogie- 
ron un gran numero de individuos de diferentes habitats. Li- 
vely y sus colaboradores examinaron caracoles en habitats 
donde los parasitos eran mas o menos comunes y calcularon 
la frecuencia de individuos que se reproducfan sexualmente 
frente a aquellos que se reproducfan asexualmente. Los resul- 
tados se reflejan en la Figura 12.14. Los datos muestran que 
los habitats donde las tasas de infeccion por parasitos son 
altas tienen un relativo alto numero de individuos reprodu- 
ciendose sexualmente en comparacion con los habitats que 
tienen una baja incidencia de parasitos. 

Este resultado y gran variedad de otros estudios prueban la 
hipotesis del cambio ambiental. Aunque la paradoja del sexo 
queda como un area activa de investigation, muchos biologos 
se estan convenciendo de que la reproduccion sexual es una 
adaptation que reduce el impacto de la seleccion purificadora 
y aumenta el rendimiento de los individuos en ambientes 
donde son comunes los organismos inductores de enfermedad. 
Es una forma de eliminar del linaje a los malos alelos y asegu- 
rarse de que la descendencia tenga buenos alelos. 

12.4 Errores en la meiosis 



Experimento 



Pregunta: <,Por que ocurre la reproduccion sexual? 



Hipotesis: En habitats donde los parasitos son comunes, la 
descendencia generada sexualmente tiene rendimientos mayores 
que la de los individuos producidos asexualmente. 
Hipotesis nula: No hay relacion entre la presencia de parasitos 
y el metodo para reproducirse. 



Diseno del experimento: 




Habitat 5 > 
Machos 1 

* r t 



iTasa de 
parasitismo 
en esta 
poblacion? 



Habitat 9 . 
Machos 



i,Tasa de 
parasitismo 
en esta 
poblacion? 



1 . Recoger caracoles de una 
amplia seleccion de habitats. 



2. Documentar el porcentaje de 
machos en cada poblacion, como 
un indice de frecuencias de 
reproduccion sexual. Mayor 
numero de machos significa que 
esta ocasionandose mas 
reproduccion sexual. 



3. Hay dos tipos de poblaciones: 
en una, los machos son 
frecuentes; en la otra, los machos 
son casi inexistentes. Se infiere 
que la reproduccion sexual es o 
bien comun, o casi inexistente. 



4. Documentar el porcentaje de 
individuos infectados por 
parasitos en la poblacion con 
reproduccion sexual frente a la 
asexual. 



Prediccion: En poblaciones donde la reproduccion sexual es 
comun, las tasas de parasitismo son altas. En poblaciones con 
reproduccion solo asexual, las tasas de infeccion son bajas. 
Prediccion de la hipotesis nula: No hay diferencias entre las 
tasas de parasitismo entre poblaciones que se reproducen sexual y 
asexualmente. 



Resultados: 




Poblaciones 



con reproduccion 
sexual 



Poblaciones 



con reproduccion 
asexual 



Conclusion: La reproduccion sexual es frecuente en 
habitats donde el parasitismo es comun. La reproduccion 
asexual es comun en habitats donde el parasitismo es raro. 



FIGURA 12.14 £Esta la reproduccion sexual favorecida cuando 
la enfermedad o la tasa de parasitismo son altas? 



Cuando los cromosomas homologos se separan durante la 
meiosis I, un juego completo de cromosomas se transmite a 
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cada celula hija. Pero, ^que ocurre si hay un error y los cro- 
mosomas no se distribuyen correctamente? <:Cuales son las 
consecuencias para la descendencia si los gametos contienen 
un juego anormal de cromosomas? 

En 1866, Langdon Down describio una serie de condicio- 
nes distintivas que ocurrian a la vez en algunos humanos. El 
smdrome se caracterizaba por retraso mental, un alto riesgo de 
padecer problemas cardiacos y leucemia, y un desorden cere- 
bral degenerativo similar a la enfermedad de Alzheimer. El sm- 
drome de Down, como se vino a llamar a este desorden, se ob- 
serva en un 0,15 por ciento de nacidos vivos (1 nino de cada 
666). Durante 80 anos la causa del smdrome fue desconocida. 
Despues, en los ultimos anos de la decada de 1950 un investi- 
gador publico observaciones en los juegos de cromosomas de 
nueve ninos con smdrome de Down. Los datos sugerian que la 
condition estaba asociada con la presencia de una copia extra 
del cromosoma 21. Esta situacion se llamo trisomia («tres 
cuerpos»), en este caso trisomia 21, porque cada celula tiene 
tres copias del cromosoma. Para explicar por que ocurrfa la 
trisomia, el biologo propuso que un cromosoma extra resul- 
taba de un error durante la meiosis de uno de los padres. 

£C6mo ocurren los errores? 

Para que un gameto consiga un juego completo de cromoso- 
mas, deben ser ejecutados perfectamente dos pasos en la 
meiosis. 

1. Cada pareja de cromosomas homologos se debe separar 
entre si durante la primera division meiotica, de forma que 
solo un homologo termine en cada celula hija. Si ambos 
homologos migran al mismo polo de la celula parental, los 
productos de la meiosis seran anormales. Este tipo de error 



meiotico, ilustrado en la Figura 12.15, se denomina no dis- 
yuncion, porque los homologos no se separan. Date cuenta 
de que las dos celulas hijas tienen dos copias del mismo 
cromosoma (azul en la Figura 12.15), mientras que a las 
otras dos les falta ese cromosoma entero. Los gametos que 
contienen un cromosoma extra se simbolizan como n + 1; 
los gametos a los que les falta un cromosoma se simbolizan 
como n - 1. Si un gameto n + 1 (PE) es fecundado por un 
gameto n normal, el cigoto resultante sera In + 1. Esta si- 
tuacion es una trisomia. Si el gameto n - 1 es fecundado 
por un gameto n normal, el cigoto resultante sera In - 1. 
Esta situacion se llama monosomia. Las celulas que tienen 
demasiados o insuficientes cromosomas se conocen como 
aneuploides («sin forma»). 

2. Las cromatidas hermanas deben separarse la una de la otra 
y migrar a los polos opuestos de la celula en division du- 
rante la meiosis II. Si este paso falla, entonces las celulas 
hijas resultantes seran n + 1 y n - 1. Sin embargo, es relati- 
vamente raro que gametos anormales n +1 y n - 1 se pro- 
duzcan por no disyuncion durante la segunda division 
meiotica. 

Juntos, estos dos tipos de errores meioticos se producen 
con relativa alta frecuencia. En humanos, por ejemplo, los 
cientificos estiman que sucesos de no disyuncion ocurren en 
un 10 por ciento de las divisiones meioticas. Los tipos de erro- 
res vanan, pero las consecuencias son casi siempre severas 
cuando los gametos defectuosos participan en la fecundation. 
En un estudio reciente de embarazos humanos que acabaron 
en un embrion temprano o muerte fetal, el 38 por ciento de 
los 119 casos implicaba dotaciones cromosomicas atipicas 
que resultaban de errores en la meiosis. La trisomia respondfa 



NO DISYUNCION 




n + 1 



1. La meiosis I comienza normalmente. 2. A continuacion, un juego 
Las tetradas se alinean en el centra de homologos no se separa 
de la celula. (= no disyuncion). 



3. La meiosis II ocurre normalmente. 



n-1 



4. Todos los gametos tienen un 
numero anormal de cromosomas, 
o bien uno de mas o uno de menos. 



FIGURA 1 2.1 5 La no disyuncion conduce a gametos con un numero anormal de cromosomas. Si los cromosomas homologos 
fallan al separarse durante la meiosis I, los gametos que resulten o bien tendran un cromosoma extra o bien les faltara un cromosoma. 

O EJERCICIO La no disyuncion tambien tiene lugar cuando la meiosis I ocurre normalmente pero dos de las cromatidas hermanas 
ilustradas en el paso 3 fallan al separarse (no disyuncion en la meiosis II). Dibuja de nuevo los pasos 2-4 para mostrar como ocurre este 
mecanismo de no disyuncion. 
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en un 36 por ciento de los cariotipos anormales encontrados. 
Tambien era comun encontrar un numero incorrecto de jue- 
gos completos de cromosomas, llamado triploidfa (3n). 
Menos comunes eran las anormalidades en el tamano o la 
forma de los cromosomas, y la monosomfa (In - 1). Q Ba- 
sandose en estos datos y en un gran numero de otros estudios, 
esta claro que los errores en la meiosis son una causa mayori- 
taria de abortos espontaneos en humanos. 

l?ox que ocurren errores? 

La hipotesis principal para explicar la incidencia de la triso- 
mfa y otros errores meioticos es que son accidentes (errores al 
azar que ocurren durante la meiosis). De acuerdo con esta 
propuesta, no parece haber ninguna predisposicion genetica o 
heredada a la trisomfa u otros tipos de disfuncion. La mayo- 
rfa de los casos de smdrome de Down, por ejemplo, tiene 
lugar en familias sin antecedentes de esta condicion. 

Incluso siendo los errores meioticos al azar, existen fuertes 
patrones en su existencia: 

• Con la excepcion de la trisorma 21, la mayorfa de las triso- 
mfas y monosomfas observadas en humanos implica los 
cromosomas sexuales. El smdrome de Klinefelter, que se 
desarrolla en individuos XXY (como se describe en el Cua- 
dro 12.1), ocurre en alrededor de 1 de cada 1.000 varones 
nacidos vivos. La trisorma X (cariotipo XXX) tiene lugar 
en 1 de cada 1.000 nacidos vivos y da lugar a mujeres que 
pueden tener o no sfntomas como dano en la funcion men- 
tal o esterilidad. El smdrome de Turner se desarrolla en in- 
dividuos XO, donde «0» es la falta del segundo cromo- 
soma X, y ocurre en aproximadamente 1 de cada 5.000 
nacidos vivos. Los individuos con este smdrome son muje- 
res, pero esteriles. 

• La Tabla 12.4 muestra los datos de trisomfas recogidos en 
los autosomas de fetos humanos y de ninos. Tres observa- 



TABLA 1 2.4 La incidencia de la trisorma en humanos: 
efectos del numero cromosomico y origen paterno 
frente a materno 



Trisomfa 


Numero 


Debido a 


Debido a 


Errores 


(numero 


total 


error en el 


error en 


maternos 


cromosomico) de casos 


espermatozoide elovulo 


(%) 


2-12 


16 


3 


13 


81 


13 


7 


2 


5 


71 


14 


8 


2 


6 


75 


15 


11 


3 


8 


73 


16 


62 


0 


62 


100 


18 


73 


3 


70 


96 


21 


436 


29 


407 


93 


22 


11 


0 


11 


100 
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La incidencia de sindrome de Down 
aumenta drasticamente 
con la edad de la madre 
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FIGURA 1 2.1 6 La frecuencia de sindrome de Down aumenta en 
funcion de la edad materna. 

O PREGUNTA Supon que eres un obstetra. Basandote en estos 
datos, ia que edad recomendari'as a las madres embarazadas 
comprobar el cariotipo del embrion que portan? 



ciones merecen ser mencionadas: (1) la trisomfa es mucho 
mas comun en los cromosomas pequenos (numeros 13-22) 
que en aquellos mas grandes (numeros 1-12); (2) la triso- 
mfa 21 es con diferencia el tipo mas comun de trisomfa ob- 
servada; y (3) los errores maternos son la causa de la ma- 
yorfa de casos de trisomfa. Por ejemplo, cerca de un 90 por 
ciento de los casos de sindrome de Down se debe a defec- 
tos cromosomicos en los ovulos. 

• La edad materna es un importante factor de riesgo en la 
existencia de trisomfa. Como se muestra en la Figura 12.16, 
la incidencia de smdrome de Down aumenta drasticamente 
en madres a partir de los 35 anos. 

<:Por que se da este patron? Los biologos todavfa no tienen 
una buena explicacion de por que la mayorfa de los casos de 
aneuploidfa en humanos se debe a problemas en la meiosis en 
las mujeres. Ademas, es todavfa un misterio por que hay una 
correlation tan fuerte entre la edad materna y la frecuencia de 
trisomfa 21. Pero, para explicar por que la mayorfa de estos 
casos de aneuploidfa implican al cromosoma 21 o a los cro- 
mosomas sexuales, los biologos ofrecen dos hipotesis: (1) no 
se desarrollan normalmente individuos con otros tipos de 
aneuploidfa y se abortan de forma espontanea, mucho antes 
de nacer; y (2) los cromosomas sexuales y el cromosoma 21 
son mas susceptibles de aneuploidfa que otros tipos de cromo- 
somas. Estas hipotesis no se excluyen mutuamente, asf que 
ambas pueden ser correctas. 

Los estudios sobre el mecanismo de la aneuploidfa conti- 
nuan. Mientras tanto, un mensaje esta claro: el hecho de que 
la meiosis transcurra de forma correcta es crftico para la salud 
y el bienestar de la descendencia. 
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RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 



O La meiosis es un tipo de division nuclear. Da lugar a celulas que 
tienen la mitad de cromosomas que la celula parental, y en anima- 
tes esta implicada en la formacion de ovulos y espermatozoides. 
Cuando se combinan un ovulo y un espermatozoide para formar 
un descendiente, el numero original de cromosomas se restaura. 

Cuando los biologos confirmaron que el nucleo de un esperma- 
tozoide y un ovulo se fusionan durante la fecundacion, aparecio 
la hipotesis de que un tipo especial de division celular debia pre- 
ceder a la formacion de los gametos. En especial, la propuesta era 
que un espermatozoide y un ovulo deben tener cada uno la mitad 
del numero normal de cromosomas encontrados en otras celulas. 
Esta hipotesis fue confirmada cuando los investigadores observa- 
ron la meiosis y establecieron que daba lugar a gametos con la 
mitad del numero normal de cromosomas. 

Conforme fueron descubriendose los detalles de la meiosis, los 
biologos se dieron cuenta de que los cromosomas existen en jue- 
gos. En organismos diploides los individuos tienen dos versiones 
de cada tipo de cromosoma. Una de las versiones es heredada de 
la madre y la otra del padre. Los cromosomas similares aparea- 
dos se llaman homologos. Los organismos haploides, por el con- 
trario, tienen solamente un cromosoma de cada tipo. 

Cada cromosoma se replica antes de que comience la meiosis. Al 
comienzo de la meiosis I, cada cromosoma consiste en una pareja 
de cromatidas hermanas unidas a lo largo de toda su longitud y en 
el centromero. Las parejas homologas de cromosomas se unen 
pronto en la meiosis I, formando una tetrada (un grupo de dos cro- 
mosomas homologos). Despues de que las cromatidas no hermanas 
de los cromosomas homologos sufran sobrecruzamiento, la pareja 
de cromosomas homologos migra a la placa metafasica. Al final de 
la meiosis I, los cromosomas homologos se separan y son distribui- 
dos a las dos celulas hijas. Durante la meiosis II, las cromatidas her- 
manas se separan y son distribuidas a las dos celulas hijas. 

Deberias ser capaz de explicar por que la meiosis no tiene lugar 
en bacterias, la mayoria de la cuales tienen un unico cromosoma 
circular. Q 



Meiosis 
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O Cada celula producida por meiosis recibe una combinacion dife- 
rente de cromosomas. Debido a que los genes estan localizados 
en los cromosomas, cada celula producida por meiosis recibe un 
juego de genes diferente. La meiosis conduce a una descendencia 
que es geneticamente diferente entre si y a sus padres. 

Cuando la meiosis y el sobrecruzamiento tienen lugar, la dotation 
cromosomica de la descendencia es diferente entre si y a sus pa- 
dres, por tres razones: (1) los homologos materno y paterno se 



distribuyen al azar cuando los cromosomas se separan al final de 
la meiosis I; (2) los homologos materno y paterno intercambian 
segmentos durante el sobrecruzamiento; y (3) la fecundacion cru- 
zada da lugar a una combinacion de juegos de cromosomas de di- 
ferentes individuos. Estas diferencias se volvieron claras cuando 
los biologos se dieron cuenta de que los cromosomas contienen el 
material hereditario. La meiosis conduce a diferencias geneticas 
entre la descendencia y entre los padres con la descendencia. 

Debenas ser capaz de explicar por que los gemelos monocigoti- 
cos, que se desarrollan del mismo ovulo fecundado, son mucho 
mas similares que los gemelos dicigoticos, que se desarrollan de 
dos ovulos diferentes que son fecundados por dos espermatozoi- 
des diferentes. Q 

O La principal hipotesis para explicar la meiosis es que la descen- 
dencia geneticamente variable tiene mas probabilidades de supe- 
rar cambios ambientales. 

La reproduccion asexual es mucho mas eficiente que la sexual por- 
que no hay que generar machos y no es necesario emplear tiempo 
ni energia en el cortejo. Sin embargo, la reproduccion sexual se ve 
favorecida en muchos grupos dado que permite a los padres pro- 
ducir descendencia sin alelos deletereos y porque una descendencia 
geneticamente diversa es mas capaz de resistir a los parasitos que 
los descendientes geneticamente uniformes. Algunas especies alter- 
nan la reproduccion sexual y asexual a lo largo del ano. 

Debenas ser capaz de predecir si la reproduccion sexual tiene 
lugar en las estaciones en las que las condiciones son estables o 
en aquellas en las que las condiciones cambian rapidamente. Q 

O Si ocurren errores durante la meiosis, los ovulos y los espermato- 
zoides resultantes pueden contener un numero equivocado de 
cromosomas. Es extrano que la descendencia con un numero in- 
correcto de cromosomas se desarrolle de forma normal. 

Los errores durante la meiosis conducen a gametos y descendien- 
tes con un juego no equilibrado de cromosomas. Ninos con sm- 
drome de Down, por ejemplo, tienen una copia extra del cromo- 
soma 21. La hipotesis principal para explicar estos errores es que 
son accidentes al azar que dan lugar a un fallo en la separation 
correcta de los cromosomas homologos o las cromatidas herma- 
nas durante la meiosis. 

Debenas ser capaz de explicar que ocurre cuando ninguno de los 
cromosomas homologos presentes se separa en la anafase de la 
meiosis, pero sus cromatidas hermanas se separan normalmente 
en la meiosis II. Q 
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Mistakes in Meiosis 



PREGUNTAS 



O Comprueba tus conocimientos 

1. En el gusano Ascaris, los ovulos y los espermatozoides tienen dos 
cromosomas, pero todas las demas celulas tienen cuatro. <;Que 
importante hipotesis inspiraron observaciones como esta? 
a. Antes de la formacion de los gametos, un tipo especial de 
division celular lleva a la cuarta parte del numero 
cromosomico. 



b. Antes de la formacion de los gametos, un tipo especial de 
division celular lleva a la mitad del numero cromosomico. 

c. Despues de la formacion de los gametos, la mitad de los 
cromosomas se destruye. 

d. Despues de la formacion de los gametos, el juego de 
cromosomas materno o el paterno se desintegran. 
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2. <;Que son los cromosomas homologos? 

a. Cromosomas que son similares en tamano, forma y 
contenido genico. 

b. Cromosomas similares que son encontrados en individuos 
diferentes de la misma especie. 

c. Las dos «hebras» en un cromosoma replicado (son copias 
identicas). 

d. Los productos del sobrecruzamiento, que contienen una 
combinacion de segmentos de los cromosomas maternos y de 
los cromosomas paternos. 

3. <;Que es una tetrada? 

a. La «X» que se forma cuando las cromatidas de los 
cromosomas homologos sufren sobrecruzamiento. 

b. Un grupo de cuatro cromatidas generadas cuando los 
homologos se unen. 

c. Los cuatro puntos donde los cromosomas homologos se 
tocan cuando se unen. 

d. El grupo de cuatro celulas hijas geneticamente identicas 
producidas por mitosis. 

A. iQue es la recombination genetica? 

a. La union de los homologos durante la profase de la meiosis I. 



b. La nueva combinacion de segmentos de los cromosomas 
materno y paterno que resultan cuando los homologos sufren 
sobrecruzamiento. 

c. La nueva combinacion de segmentos de los cromosomas que 
se produce cuando tiene lugar la fecundacion cruzada. 

d. La combinacion de una fase haploide y de una fase diploide 
en un ciclo de vida. 

5. que se refiere el cromosoma paterno? 

a. El cromosoma mas grande de un juego. 

b. Un cromosoma que no se separa correctamente durante la 
meiosis I. 

c. El miembro de una pareja de homologos que fue heredado de 
la madre. 

d. El miembro de una pareja de homologos que fue heredado 
del padre. 

6. ^A que proceso es similar la meiosis II? 

a. A la mitosis en celulas haploides. 

b. No disyuncion. 

c. Fecundacion cruzada. 

d. Meiosis I. 

•b '9 ip -c <q -|7 <q •£ <b •£ iq -\ :seiS9nds3>j 



O Comprueba tu aprendizaje 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 



1. Las sandias triploides (3n) son producidas por el cruzamiento de 
una cepa tetraploide (An) con una diploide (In). Explica 
brevemente por que este cruzamiento produce un individuo 
triploide. <:Por que la mitosis puede darse de forma normal en 
celulas triploides pero no la meiosis? 

2. La meiosis es llamada division reductora, pero toda la reduccion 
ocurre durante la meiosis I (no tiene lugar ninguna reduccion 
durante la meiosis II). Explica por que la meiosis I es una 
division reductora pero no la meiosis II. 

3. Algunos agricultores estan preocupados por la resistencia de las 
plantas cultivadas asexualmente, como los platanos sin semilla, a 
cepas nuevas de bacterias, virus u hongos causantes de 
enfermedad. Explica brevemente su preocupacion discutiendo las 



diferencias en los «resultados» geneticos de la reproduction 
asexual y sexual. 

4. Explica por que la no disyuncion lleva a trisorma y a otros tipos 
de dotaciones cromosomicas anormales. Dibuja un ejemplo de 
como se produce una dotation cromosomica anormal durante la 
meiosis. ^En que sentido estan desequilibradas estas dotaciones 
cromosomicas? 

5. Explica la relacion entre los cromosomas homologos y la 
relacion entre las cromatidas hermanas. 

6. Deja cuatro boligrafos y cuatro lapices en una mesa e imagina 
que representan cromosomas replicados en una celula diploide 
con n = 2. Explica las fases de la meiosis moviendo los boligrafos 
y los lapices. (Si no tienes suficientes boligrafos y lapices, usa 
tiras de papel o tela). 



O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. El gibon tiene 44 cromosomas por juego diploide, y el siamang 
tiene 50 cromosomas por juego diploide. En 1970 el 
apareamiento al azar entre un macho gibon y una hembra 
siamang produjo un descendiente. Pronostica cuantos 
cromosomas fueron observados en las celulas somaticas del 
descendiente. Predice si este individuo seria capaz de formar 
gametos viables. <Por que si o por que no? 

2. La meiosis da lugar a una reorganization de los cromosomas 
maternos y paternos. Si n = 3 para un organismo dado, existen 
ocho combinaciones diferentes de los cromosomas paternos y 
maternos. Si no tiene lugar sobrecruzamiento, <;cual es la 
probabilidad de que un gameto reciba solo cromosomas 
paternos? 

3. Algunos investigadores predicen que los abortos espontaneos 
deberfan ser raros en mujeres mas mayores, porque tienen menos 
probabilidades de tener descendencia en el futuro que las 
mujeres jovenes. ^Como se relaciona esta afirmacion con la 
Figura 12.16, que representa la edad materna con la incidencia 
de smdrome de Down? 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

A. Los datos de las poblaciones de caracol utilizadas para probar la 
hipotesis del cambio ambiental han sido criticados, puesto que 
son de naturaleza observacional pero no experimental. Como 
resultado, no se controlan otros factores aparte de los parasitos, 
que podrfan afectar la frecuencia de los individuos que se 
reproducen sexualmente. 

a. Disena un estudio experimental que proporcione evidencias 
mas fuertes que esta que defiende que la frecuencia de 
infection por parasitos produce diferencias en la frecuencia 
de individuos que se reproducen sexual y asexualmente en 
esta especie de caracol. 

b. En defensa de los datos existentes, comenta el valor de los 
patrones de naturaleza observacional como esta, frente a las 
condiciones controladas en laboratorio. 

En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • guias de estudio online y preguntas • mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 



ESTRUCTURA Y EXPRESlON GENICA 




Mendel y los genes 





Los experimentos con guisantes de jardin y guisantes dulces (en la fotografia) ayudaron a 
impulsar a la ciencia de la genetica. 



CONCEPTOS CLAVE 

O Mendel descubrio que, en los guisantes de 
jardm, los individuos tienen dos alelos, o 
versiones,de cada gen. Antes de la 
formacion de ovulos y espermatozoides, los 
dos alelos de cada gen se separan,de modo 
que solo se transmite un alelo a cada ovulo 
o espermatozoide. 

O Los genes estan situados en los cromosomas. 
La separacion de los cromosomas 
homologos durante la anafase de la meiosis I 
explica por que los alelos del mismo gen se 
segregan a diferentes gametos. 

O Si los genes estan situados en distintos 
cromosomas, entonces los alelos de cada 
gen se transmiten por separado a ovulos y 
espermatozoides. Esto ocurre porque los 
cromosomas se disponen al azar en la 
metafase de la meiosis I. 

O Hay importantes excepciones y extensiones 
de los patrones basicos de la herencia 
descubiertos por Mendel. 



La Biologia esta construida sobre un conjunto de gran- 
des ideas. Dos de ellas (la teorfa celular y la teorfa de 
la evolucion) se comentaron anteriormente en el Capf- 
tulo 1. La teorfa celular describe la estructura basica de los 
diferentes organismos; la teorfa de la evolucion por seleccion 
natural tiene como objetivo aclarar por que las especies cam- 
bian con el tiempo. Estas teorfas explican caracterfsticas fun- 
damentales del mundo natural y responden algunas de las 
preguntas mas profundas sobre la naturaleza de la vida: <;de 
que estan hechos los organismos?, <;de donde vinieron las es- 
pecies? 

La tercera gran idea de la Biologia aborda una pregunta 
igualmente importante: <:por que los descendientes se parecen 
a sus progenitores? Un monje de origen austriaco llamado 
Gregor Mendel respondio en parte a la pregunta en 1865, 



cuando anuncio que habfa descubierto las leyes de la heren- 
cia gracias a una serie de experimentos que realizo con gui- 
santes. La otra parte de la respuesta surgio en las decadas fi- 
nales del siglo xix, por parte de los biologos que describieron 
los detalles de la meiosis. La teona cromosomica de la heren- 
cia, formulada en 1903 por Walter Sutton y Theodor Boveri, 
unfa estos dos resultados. Esta teoria propone que la meiosis, 
descrita previamente en el Capftulo 12, causa el patron de he- 
rencia observado por Mendel. Tambien afirma que los facto- 
res hereditarios llamados genes estan situados en los cromo- 
somas. 

Este capftulo se centra en los datos y las pruebas de la teo- 
rfa cromosomica de la herencia. Se comenzara con una pre- 
gunta basica: <;cuales son las leyes de la herencia que descu- 
brio Mendel? 



O Concepto clave Informacion destacada O Para practicar 
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13.1 Experimentos de Mendel 
con un rasgo unico 

Gregor Mendel era un monje que vivia y trabajaba en la ciu- 
dad de Brim, situada a unos 110 kilometros al norte de Viena 
(Briin pertenecfa entonces a Austria. Hoy esta ciudad se llama 
Brno y esta en la Republica Checa). Mendel se graduo en 
Ciencias Naturales en la Universidad de Viena y tambien estu- 
dio Fisica y Matematicas con Christian Doppler, quien descu- 
brio el efecto Doppler del sonido y las ondas de luz. 

En la epoca de Mendel, las preguntas sobre la herencia 
(la transmision de rasgos de los progenitores a la descenden- 
cia) eran basicamente un tenia de ganaderos y horticultores. 
Un rasgo es cualquier caracteristica de un individuo, desde 
la altura total hasta la estructura primaria de una protema 
de membrana concreta. En Briin, por ejemplo, habia un inte- 
res especial en como los cruces selectivos podrian resultar en 
variedades mas resistentes y productivas de ovejas, arboles 
frutales y vinas. Para tal fin se habfa formado una sociedad 
agricola. Sus miembros destacaban la importancia de la in- 
vestigacion, que ayudaria a que los programas de reproduc- 
cion fueran mas eficaces. Mendel era un miembro activo de 
esa sociedad; el monasterio al que pertenecfa tambien estaba 
dedicado a la investigacion y la ensenanza cientfficas. 

iQue preguntas intentaba responder Mendel? 

Mendel se dispuso a abordar el tema mas importante de la 
herencia: ^cuales son los patrones basicos en la transmision 
de rasgos de los progenitores a la descendencia? En ese mo- 
mento se habian formulado dos hipotesis para contestar esta 
pregunta. La primera, llamada herencia de combinacion, afir- 
maba que los rasgos observados en el padre y la madre se 
combinan para formar los rasgos observados en su descen- 
dencia. Como resultado, los rasgos de un descendiente son 
intermedios entre los rasgos de la madre y el padre. Por ejem- 
plo, la herencia de combinacion aseguraba que las ovejas ne- 
gras tienen determinantes hereditarios para la lana negra y 
que las ovejas blancas tienen determinantes hereditarios para 
la lana blanca. Cuando estos individuos se aparean, sus de- 
terminantes hereditarios se mezclan para formar un nuevo 
determinante hereditario para la lana gris: su descendencia 
debena ser gris. 

La segunda hipotesis se llamaba herencia de los caracteres 
adquiridos, y afirmaba que los rasgos presentes en los proge- 
nitores se modifican por el uso, y se transmiten a la descen- 
dencia en la forma modificada. La prediction clasica de esta 
hipotesis es que las jirafas adultas adquieren cuellos mas lar- 
gos estirandose para alcanzar las hojas altas de las copas de 
los arboles, y que despues producen descendientes de cuellos 
mas largos. La idea es que los determinantes geneticos de un 
individuo se modifican con el uso, y se transmiten a la descen- 
dencia en la forma modificada. Jean-Baptiste Lamarck fue un 
destacado defensor de esta hipotesis en el siglo XVIII, y tuvo 
muchos partidarios hasta finales del siglo XIX. 

Esas hipotesis eran defendidas por los mejores cientfficos 
de la epoca de Mendel. Pero, <;son correctas? 



Los guisantes son el primer organismo modelo 
de la Genetica 

Mendel no fue el primer cientifico interesado en estudiar los 
mecanismos basicos de la herencia. <:Por que tuvo exito alii 
donde los demas fallaron? Varios factores jugaron a su favor. 
Uno de los mas importantes fue que Mendel eligio un orga- 
nismo modelo adecuado para estudiarlo. Un organismo mo- 
delo para los estudios geneticos es una especie cuyos indivi- 
duos son pequenos, viven poco, resulta barato cuidarlos, 
pueden producir una numerosa descendencia, y es sencillo 
manipularlos experimentalmente. Esas especies se llaman mo- 
delos porque las conclusiones derivadas de su estudio tambien 
se aplican a muchas otras especies. 

Tras investigar y descartar varios candidatos, Mendel deci- 
dio estudiar la planta del guisante Visum sativum. Sus motivos 
fueron de indole practica: los guisantes son baratos, faciles de 
cultivar a partir de semillas, tienen un ciclo reproductive rela- 
tivamente corto, y producen un numero de semillas razona- 
blemente grande. Estas caractensticas hicieron posible que 
Mendel realizara sus experimentos a lo largo de varias gene- 
raciones, y recogiera datos de un gran numero de individuos. 
Por su election, los guisantes se convirtieron en el primer or- 
ganismo modelo de la Genetica. La Genetica es la rama de la 
biologia dedicada a la herencia de los rasgos. 

Otras dos caractensticas del guisante hicieron posible que 
Mendel disenara sus experimentos: podia controlar los proge- 
nitores, y podia hacer que las fecundaciones ocurrieran entre 
individuos que se diferenciaban en rasgos facilmente observa- 
bles, como el color de la flor o la forma de las semillas. <;Por 
que era importante esto? 

£C6mo organizo Mendel las fecundaciones? La Fi- 
gura 13.1a muestra una flor del guisante, con sus organos re- 
productivos femeninos y masculinos. Los espermatozoides se 
producen en los granos de polen, que son pequenos sacos que 
maduran en el aparato reproductor masculino de la planta. 
Los ovulos se producen en el aparato reproductor femenino. 
La fecundacion empieza cuando los granos de polen se depo- 
sitan en una section tubular de los organos reproductores fe- 
meninos. Los espermatozoides bajan por este tubo hasta los 
ovulos, y alii tiene lugar la fecundacion. 

En condiciones normales, los guisantes se polinizan a si 
mismos en vez de necesitar polen de otras plantas del guisante 
para que la fecundacion tenga lugar. La autofecundacion (o 
autopolinizacion) tiene lugar cuando el polen de una flor cae 
en el organo reproductor femenino de esa misma flor. Este 
proceso es frecuente porque el polen de otras plantas rara vez 
alcanza la flor; sus petalos forman un compartimento que 
rodea los organos reproductores masculino y femenino, y ge- 
neralmente excluye a las abejas y otros insectos polinizadores. 

Sin embargo, como muestra la Figura 13.1b, Mendel podia 
sortear esta organization eliminando los organos reproducto- 
res masculinos de una flor antes de que se formara el polen. 
Despues podia transferir polen de otra flor al organo repro- 
ductor femenino de la primera flor con un pincel. Este tipo de 
fecundacion se denomina polinizacion cruzada o simple- 
mente cruzamiento. Con esta tecnica, Mendel podia controlar 
las fecundaciones de su organismo modelo. 



(a) Autopolinizacion. 



Organo femenino 
(recibe polen) 




Ovulos 



(b) Polinizacion cruzada. 



AUTO- 
POLINIZACION 



- Organos masculinos 
(producen granos de 
polen, que a su vez 
producen gametos 
masculinos) 



1. Eliminar los 
organos masculinos 
de un individuo. 



2. Recoger polen 
de un individuo 
distinto. 



POLINIZACION 
CRUZADA 



3. Transferir polen 
a los organos 
femeninos del 
individuo cuyos 
organos masculinos 
han sido eliminados. 



FIGURA 1 3.1 Los guisantes pueden autopolinizarse o fecundarse 
por otros. (a) Los petalos del guisante forman un compartimento 
cerrado.Como resultadoja mayor parte de la fecundacion tiene 
lugar cuando los granos de polen del organo reproductor masculino 
de una flor caen en el organo reproductor femenino de la misma flor. 
(b) Mendel dispuso los cruces entre individuos eliminando los 
organos masculinos de una flor y utilizando entonces un pincel para 
espolvorear su organo femenino con el polen recogido de otra flor 
distinta. 

iQue rasgos estudio Mendel? Mendel realizo sus expe- 
rimentos en variedades de guisantes que se diferenciaban en 
siete rasgos: forma de la semilla, color de la semilla, forma de 
la vaina, color de la vaina, color de la flor, posicion de la flor 
y la vaina, y talla de la planta. Como muestra la Figura 13.2, 
cada rasgo se presentaba en una de dos posibles formas. Los 
biologos llaman fenotipo (literalmente, «mostrar-tipo») a las 
caracterfsticas observables de un individuo, como la forma de 
una semilla de guisante o el color de los ojos de una persona. 
En las poblaciones de guisantes que estudio Mendel, existfan 
dos fenotipos diferentes para los siete rasgos. 

Mendel comenzo su trabajo obteniendo individuos de los 
que los cultivadores llaman lfneas puras o variedades de cul- 
tivo verdaderas. Una lmea pura consiste en individuos que 
producen una descendencia identica a si mismos cuando se 
autopolinizan o se cruzan con otro miembro de la poblacion 
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FIGURA 1 3.2 Mendel estudio siete rasgos que eran variables en 
los guisantes. Habia dos fenotipos distintivos para cada uno de los 
siete rasgos estudiados por Mendel en los guisantes. 



de la lfnea pura. Por ejemplo, los cultivadores habfan obte- 
nido previamente lfneas puras de semillas rugosas y semillas 
lisas y redondas. Durante los dos anos de experimentos, Men- 
del confirmo que los individuos que germinaban de sus semi- 
llas rugosas producian unicamente descendencia con semillas 
rugosas cuando se autopolinizaban o se cruzaban con otros 
individuos de la lmea pura nacidos de una semilla rugosa; 
los individuos de semilla lisa solo producian descendencia de 
semilla lisa cuando se autopolinizaban o se cruzaban con 
otros individuos de la lmea pura nacidos de una semilla lisa. 

<:Por que es importante este resultado? Recuerda que Mendel 
queria descubrir como se transmiten los rasgos de los progenito- 
res a la descendencia. Una vez que hubo confirmado que estaba 
trabajando con lfneas puras, podia predecir como resultarian los 
cruzamientos dentro de una lmea; en otras palabras, conocia 
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como iba a ser la descendencia. Entonces podia comparar estos 
resultados con los derivados de cruces entre individuos de distin- 
tas Kneas puras. Por ejemplo, imagina que organizara cruces 
entre un individuo de lmea pura con semillas lisas y un individuo 
de lmea pura con semillas rugosas. Sabfa que un progenitor tenia 
un determinante hereditario para las semillas lisas, mientras que 
el otro aportaba un determinante hereditario para las semillas 
rugosas. Pero la descendencia resultante de este cruzamiento ten- 
drfa ambos determinantes hereditarios. Serian hibridos: descen- 
dencia de cruces entre progenitores de Kneas puras que se dife- 
renciaban en uno o mas rasgos. <;Tendrian semillas rugosas, lisas, 
o una combinacion de rugosa y lisa? <;Cual seria la forma de la 
semilla en las siguientes generaciones, cuando los hibridos se au- 
topolinizaran o se cruzaran con miembros de las Kneas puras? 

Herencia de un rasgo unico 

El primer grupo de experimentos de Mendel consistfa en cru- 
zar Kneas puras que se diferenciaban solo en un rasgo, como 
la forma de la semilla. Era importante trabajar con rasgos uni- 
cos porque asf seria mas facil interpretar los resultados de los 
cruces. Una vez que supo como se transmitia un rasgo unico 
de los progenitores a la descendencia, Mendel podia explorar 
entonces lo que sucedia al realizar cruces entre individuos que 
se diferenciaban en dos rasgos. 



Mendel empezo sus cruces de un unico rasgo cruzando in- 
dividuos de Kneas puras de semillas lisas y arrugadas. Los 
adultos utilizados en un cruce experimental como este repre- 
sentan la generacion parental. Su progenie (es decir, su des- 
cendencia) se llama generacion F^Fi significa «primer filial»; 
las raices latinas fill y filia significan bijo e bija. Las siguientes 
generaciones de los progenitores ¥ 1 se denominan generacion 
F 2 , generacion F 3 , etc. 

Ciertos rasgos «se desvanecen» En su primer grupo de 
cruces, Mendel tomo polen de plantas con semillas lisas y lo 
introdujo en los organos reproductores femeninos de plantas 
de la Knea con semillas rugosas. Como muestra la parte iz- 
quierda de la seccion de Resultados de la Figura 13.3,todas 
las semillas producidas por la progenie de este cruce eran 
lisas. Esto fue sorprendente por dos motivos. En primer lugar, 
los rasgos no se mezclaban para formar un fenotipo interme- 
dio. En cambio, la forma de semillas lisas parecia intacta. Este 
resultado diferia enormemente de las predicciones de la Kipo- 
tesis de la Kerencia por combinacion. En segundo lugar, el de- 
terminante genetico de las semillas rugosas parecia Kaber 
desaparecido. <;Desapareci6 porque el determinante de las se- 
millas rugosas estaba situado en el ovulo (producido por la 
flor femenina) en vez de en los espermatozoides producidos 
por el polen de la flor masculina? En general, <;importaba que 



Experimento 



Pregunta: <j,Esta afectada la herencia de la forma de la semilla porque el determinante genetico este en el gameto 
masculino o en el femenino? 



Hipotesis: El tipo de gameto s/'afecta a la herencia de la forma de la semilla. 
Hipotesis nula: El tipo de gameto no afecta a la herencia de la forma de la semilla. 



Diseno del experimento: 



Cruzamiento 



Polen de progenitor 
con semillas lisas 



n3 



si II LWI ^ 

«*».../ V de 'F 

X. semi 



a un organo femenino 
del progenitor con 
semillas rugosas. 



Cruzamiento recfproco 



El progenitor con semillas 
lisas recibe polen. 



Progenitor masculino 



Progenitor femenino 



/\ semil 



del progenitor con 
semillas rugosas 



Progenitor femenino 



Progenitor masculino 



Prediccion de la hipotesis del «sexo si importa»: Los fenotipos de los descendientes seran distintos en los dos cruces. 
Prediccion de la hipotesis nula: Los fenotipos de los descendientes seran identicos en los dos cruces. 



Resultados: 




Los resultados 
son identicos 



Primer cruce: Todos los descendientes tienen semillas lisas. 



Segundo cruce: Todos los descendientes tienen semillas lisas. 



Conclusion: No importa si el determinante genetico para la forma de la semilla proviene del gameto masculino 
o del femenino. 



FIGURA 1 3.3 Un cruzamiento recfproco. 

O PREGUNTA ^Cual es el objetivo de un cruzamiento recfproco? 
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progenitor y que gameto tuviera un determinante genetico 
concreto? 

Para responder a estas preguntas, Mendel realizo un se- 
gundo grupo de cruces, esta vez con polen obtenido de un indi- 
viduo nacido de un guisante de semilla rugosa (vease la Figura 
13.3). Estos cruces completaron un cruce reciproco: grupo de 
fecundaciones donde el fenotipo materno del primer cruce es el 
fenotipo paterno del segundo cruce, y el fenotipo paterno del 
primer cruce es el fenotipo materno del segundo cruce. 

En este caso, los resultados de los cruces recfprocos fueron 
identicos: toda la progenie F x del segundo cruce tenia semillas 
lisas, igual que en el primer cruce. Este segundo cruce estable- 
cio que no importa si los determinantes geneticos para la 
forma de las semillas estan en el progenitor femenino o en el 
masculino. Pero quedaba una pregunta: <;que habfa sucedido 
con el determinante genetico de las semillas rugosas? 

Rasgos dominantes y recesivos Mendel planto las semi- 
llas F x y dejo que los individuos se autopolinizaran cuando 
maduraron. Recogio las semillas producidas por muchas 
plantas de la generacion F 2 resultante y observo que 5.474 
eran lisas y 1.850 eran rugosas. Esta observacion era llama- 
tiva. Las semillas rugosas reaparecfan en la generacion F 2 tras 
desaparecer por completo en la generacion F x . Esto era asom- 
broso. Nadie habfa observado antes este fenomeno, simple- 
mente porque lo habitual era que los biologos terminaran sus 
experimentos con la generacion F x . 

Mendel invento algunos terminos muy importantes para 
describir este resultado. Denomino recesivo al determinante 
genetico para la forma rugosa. Este termino resultaba apro- 
piado porque ninguno de los individuos F x tenia semillas ru- 
gosas, lo que significa que el determinante de las semillas 
rugosas parecfa retroceder o hacerse latente o esconderse. En 
cambio, Mendel llamo dominante al determinante genetico 
de las semillas lisas. Este termino era preciso porque el deter- 
minante de las semillas lisas parecfa dominar al determinante 
de las semillas rugosas cuando ambos estaban presentes. Es 
importante observar, no obstante, que en Genetica el termino 
dominante no tiene mucho que ver con el uso habitual de esta 
palabra, de poderoso o superior. Investigaciones posteriores 
han demostrado que los individuos con el fenotipo dominante 
no tienen necesariamente mayor eficacia biologica que aque- 
llos con el fenotipo recesivo. Ni los determinantes geneticos 
dominantes son necesariamente mas frecuentes que los recesi- 
vos. Por ejemplo, un alelo raro y dominante causa una enfer- 
medad mortal en las personas, llamada enfermedad de Hun- 
tington. En Genetica, los terminos dominancia y recesivo 
identifican unicamente que fenotipo se observa en individuos 
que llevan dos determinantes geneticos diferentes. Q Si en- 
tiendes este concepto, deberfas ser capaz de explicar por que 
el alelo para la polidactilia, que causa la formacion de dedos 
extra en las personas, se considera dominante mientras que 
los alelos asociados con la formacion de cinco dedos se consi- 
deran recesivos. 

Mendel tambien observo que las semillas lisas y rugosas de 
la generacion F 2 mantenfan una proporcion de 2,96:1, o basi- 
camente 3:1. La proporcion 3:1 significaba que, en promedio, 
de cada cuatro individuos, tres tenfan el fenotipo dominante y 



uno tenia el recesivo. En otras palabras, aproximadamente 
3/4 de las semillas F 2 eran lisas y 1/4 eran rugosas. 

Sin embargo, antes de intentar interpretar este patron, para 
Mendel era importante establecer que los resultados no esta- 
ban restringidos a la herencia de la forma de la semilla. De 
modo que repitio el experimento con cada uno de los seis ras- 
gos restantes de las plantas del guisante. En cada caso obtuvo 
resultados similares: los productos de los cruces recfprocos 
eran los mismos; una forma del rasgo siempre era dominante 
independientemente del progenitor del que provenfa; la pro- 
genie F x solo mostraba el rasgo dominante y no presentaba un 
fenotipo intermedio; y en la generacion F 2 , la proporcion de 
individuos con fenotipos dominantes y recesivos era aproxi- 
madamente de 3:1. 

<;C6mo podfan explicarse estos patrones? Mendel respon- 
dio a estas preguntas con una serie de proposiciones sobre la 
naturaleza y el comportamiento de los determinantes heredi- 
tarios. Estas hipotesis figuran entre los descubrimientos mas 
brillantes de la historia de la Biologfa. 

Naturaleza y comportamiento 
de los determinantes hereditarios 

Los resultados de Mendel eran claramente inconsistentes con la 
hipotesis de la herencia por combination. Para explicar los pa- 
trones observados, Mendel propuso otra hipotesis llamada he- 
rencia particular. Mantuvo que los determinantes hereditarios 
no se mezclan ni adquieren caracterfsticas nuevas o modifica- 
das por el uso. De hecho, los determinantes hereditarios man- 
tienen su integridad de generacion en generacion. En vez de 
mezclarse, funcionan como entidades o partfculas separadas. 

Las hipotesis de Mendel eran la unica forma de explicar 
que los fenotipos desaparecieran en una generacion y reapare- 
cieran intactos en la siguiente. Tambien representaba una rup- 
tura fundamental con las ideas que habfan prevalecido du- 
rante cientos de anos. 

£Que son los genes, los alelos y los genotipos? Los ge- 

netistas actuales utilizan la palabra gen para indicar el determi- 
nante hereditario de un rasgo. Por ejemplo, el factor heredita- 
rio que determina la diferencia entre las semillas lisas y rugosas 
de los guisantes se denomina gen de la forma de la semilla. 

Las observaciones de Mendel fueron incluso mas agudas. 
Tambien propuso que cada individuo posee dos versiones de 
cada gen. En la actualidad las distintas versiones del mismo gen 
se llaman alelos. Los diferentes alelos son los responsables de la 
variation en los rasgos estudiados por Mendel. En el caso del 
gen de la forma de la semilla, un alelo de este gen es el responsa- 
ble de la forma lisa mientras que otro alelo es el responsable de 
la forma rugosa. Los alelos presentes en un individuo determi- 
nado se llaman genotipo. El genotipo de un individuo tiene un 
profundo efecto sobre su fenotipo (rasgos ffsicos). 

La hipotesis de que los alelos existen en parejas era impor- 
tante porque dio a Mendel un marco para explicar la domi- 
nancia y lo recesivo. Propuso que algunos alelos son dominan- 
tes y otros recesivos. Recuerda que dominante y recesivo 
identifican que fenotipo aparece realmente en un individuo 
cuando estan presentes ambos alelos. En los guisantes, el alelo 
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de las semillas lisas es dominante; el alelo de las semillas ru- 
gosas es recesivo. Por tanto, siempre que haya un alelo de se- 
milla lisa, la semilla sera lisa. Cuando ambos alelos presen- 
tes son de semilla rugosa (y, por tanto, no esta presente 
ningun alelo de semilla lisa), la semilla sera rugosa. 

Estas hipotesis explican por que el fenotipo de las semillas 
rugosas desaparetia en la generacion F x y reaparetia en la ge- 
neration F 2 . Pero, <:por que las semillas lisas y rugosas se pre- 
sentaban con una proportion de 3:1 en la generacion F 2 ? 

Principio de segregation O Para explicar la proportion 
3:1 de fenotipos en los individuos F 2 , Mendel razono que los 
dos alelos de cada gen deben segregarse (es decir, separarse) a 
distintos gametos durante la formation de ovulos y esperma- 
tozoides en los progenitores. Como resultado, cada gameto 
contiene un alelo de cada gen. Esta idea se llama principio de 
segregation. 

Para explicar como funciona este principio, Mendel utilizo 
una letra para indicar el gen de un rasgo determinado. Por 
ejemplo, R representa el gen de la forma de la semilla. Utilizo 
mayusculas (R) para simbolizar el alelo dominante, y minus- 
culas (r) para simbolizar el alelo recesivo. (Observa que los 
sfmbolos de los genes siempre se ponen en cursiva). 

Con estos sfmbolos, Mendel describio el genotipo de los in- 
dividuos de la linea pura con semillas lisas (dominante) como 
RR. El genotipo de la linea pura con semillas lisas (recesivo) 
es rr. Como los individuos RR y rr tienen dos copias del 
mismo alelo, se dice que son homocigoticos para el gen de la 
forma de la semilla (homo es la raiz griega que significa 
«igual», mientras que cigo significa «uncidos juntos»). Los in- 
dividuos de la linea pura siempre producen descendencia con 
el mismo fenotipo porque son homocigoticos; no esta presente 
ningun otro alelo. 

La Figura 13.4a muestra un diagrama de lo que les sucedio 
a estos alelos cuando Mendel cruzo las lineas puras RR y rr. De 
acuerdo con su analisis, los progenitores RR producen ovulos 
y espermatozoides que llevan el alelo R, mientras que los pro- 
genitores rr producen gametos con el alelo r. Cuando dos ga- 
metos (uno de cada progenitor) se unen, producen descenden- 
cia con el genotipo Rr. A estos individuos, con dos alelos 
diferentes del mismo gen, se les llama heterocigoticos (hetero 
es la raiz griega que significa «diferente»). Como el alelo R es 
dominante, toda la descendencia F x produtia semillas lisas. 

<;Por que aparecen los dos fenotipos en una proportion 3:1 
en la generacion F 2 ? Un cruce entre progenitores heterocigo- 
tos para el gen en cuestion se llama cruce monohibrido. Men- 
del propuso que durante la formation de gametos en los indi- 
viduos F x (heterocigoticos), los alelos emparejados Rr se 
separaban en distintos gametos. Como resultado, aproxima- 
damente la mitad de los gametos lleva el alelo R y la otra 
mitad el alelo r (Figura 13.4b). Durante la autofecundacion, 
un espermatozoide determinado tiene la misma probabilidad 
de fertilizar un ovulo R que un ovulo r. 

Anos despues de que Mendel publicara su trabajo, R. C. 
Punnett invento una tecnica sencilla para predecir los genoti- 
pos y los fenotipos que deberian aparecer en la descendencia 
resultante. Una tabla de Punnett se basa en los siguientes 
pasos: 



(a) Cruce entre dos homocigotos. 

R = alelo dominante de la 
forma de la semilla (lisa) 

r = alelo recesivo de la forma 
de la semilla (rugosa) 



Mad re 
homocigotica 

rr 

Meiosis 



Gametos femeninos 



Padre 
homocigotico 



Meiosis o 



03 



c 

Rr 



Genotipos de la descendencia: todos Rr (heterocigoticos) 
Fenotipos de la descendencia: todos tienen semillas lisas 



(b) Cruce entre dos heterocigotos. 



Mad re 
heterocigotica 



c 

Rr 

A 

Gametos femeninos 



Padre 
heterocigotico 






R 


r 


R 


0 


• 




RR 


Rr 


r 


• 


• 




Rr 


rr 



Genotipos de la descendencia: 1/4 F?F? : 1/2 ftr : 1/4 rr 
Fenotipos de la descendencia: 3/4 lisas : 1/4 rugosas 

c 

FIGURA 13.4 Mendel analizo la descendencia F 1 y F 2 de 
un cruce entre lineas puras. Observa que cuando construyes 
una tabla de Punnett, solo necesitas enumerar cada tipo unico 
de gameto en el encabezado de las filas y las columnas. 
Por ejemplo, aunque los alelos RR se separan en el progenitor 
masculino del apartado (a), solo tienes que poner el alelo R en la 
tabla, no Ry R. 

O PREGUNTA Al construir una tabla de Punnett, £es importante 
colocar los gametos masculinos o femeninos en la izquierda o 
encima de la primera fila? £Por que si o por que no? 



1. Escribir el genotipo de cada gameto producido por un pro- 
genitor en cada fila. 

2. Escribir el genotipo de cada gameto producido por el otro 
progenitor en cada columna. 
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3. Crear cuadros en la tabla compuesta por las filas y co- 
lumnas. 

4. Rellenar los cuadros con los genotipos de la descendencia 
que resultan de la fusion de los genotipos de los gametos de 
las filas y las columnas apropiadas. 

5. Predecir las proporciones de cada genotipo y fenotipo en la 
descendencia contando los genotipos y los fenotipos de 
la descendencia de cada cuadro. En BioHabilidades 9 se 

explica como realizar este proceso. 

O Si entiendes este concepto, deberias ser capaz de definir 
el objetivo de una tabla de Punnett y explicar por que no es 
necesario crear una tabla de 2 x 2 en la Figura 13.4a, con los 
dos alelos r segregados de la madre rr en las columnas y 
los dos alelos R segregados del padre RR en las filas. 

Como ejemplo del paso final del analisis de un cruce, la 
tabla de Punnett de la Figura 13.4b predice que 1/4 de la des- 
cendencia F 2 sera RR, 1/2 sera Rr, y 1/4 sera rr. Como el alelo 
R es dominante sobre el alelo r, 3/4 de la descendencia debe- 
nan tener semillas lisas y 1/4 debena tener semillas rugosas. 
Estos resultados son exactamente los que obtuvo Mendel en 
sus experimentos con guisantes. De la forma mas sencilla y 
elegante posible, su interpretacion explica la proporcion 3:1 
entre semillas lisas y rugosas observada en la descendencia F 2 
y la misteriosa reaparicion de las semillas rugosas. 

La expresion modelo genetico significa un conjunto de hi- 
potesis que explica como se hereda un rasgo concreto. La 
Tabla Resumen 13.1 resume el modelo de Mendel para expli- 
car los patrones basicos en la transmision de rasgos de los 
progenitores a la descendencia. Estas hipotesis a veces se Ha- 
inan leyes de Mendel. Su modelo genetico supuso una ruptura 
radical con las hipotesis de la herencia por combinacion y la 
herencia de caracteres adquiridos que dominaban anterior- 
mente los conocimientos cientfficos sobre la herencia. 

Comprobacion del modelo 

El modelo de Mendel explicaba sus resultados de un modo 16- 
gico. Pero, <;es correcto? Para responder a esta pregunta, Men- 



del realizo una serie de experimentos con la progenie F 2 , des- 
critos en la Figura 13.4b. Estos experimentos poman a prueba 
dos importantes predicciones: 

1. Las plantas con el fenotipo recesivo (semillas rugosas) son 
rr. Por tanto, solo debenan producir descendencia rr 
cuando se autopolinizan o se cruzan con otros individuos 
con semillas rugosas. 

2. Las plantas con el fenotipo dominante (semillas lisas) pue- 
den ser Rr o RR. Estos dos genotipos debenan estar pre- 
sentes en la proporcion 2:1. Es decir, debena haber el doble 
de heterocigotos que de homocigotos en los individuos con 
semillas lisas. Los individuos con el genotipo RR debenan 
producir solo descendencia RR cuando se autopolinizan. 
En cambio, los individuos Rr debenan producir descenden- 
cia con la misma proporcion 3:1 de fenotipos lisos:rugosos 
observada en el cruce mostrado en la Figura 13.4b. 

Mendel planto las semillas F 2 y dejo que las plantas se 
autopolinizaran una vez maduras. Despues examino los fe- 
notipos de las semillas F 3 . Confirmo la primera prediccion: 
las plantas F 2 con semillas rugosas siempre producfan des- 
cendencia con semillas rugosas. Este resultado era cohe- 
rente con la afirmacion de que esas plantas F 2 teman un ge- 
notipo rr. 

(Y la descendencia de los progenitores con fenotipo domi- 
nante? Mendel dejo que se autopolinizaran 565 plantas de se- 
millas lisas. De estas, 193 plantas producfan soolo descenden- 
cia con semillas lisas. Mendel dedujo que estos progenitores 
teman el genotipo RR. En cambio, 372 progenitores con semi- 
llas lisas producfan semillas que eran lisas o bien rugosas. 
Mendel dedujo que en estos individuos el genotipo parental 
era Rr. En su experimento, la proporcion de Rr a RR en los 
progenitores (segun los individuos de semillas lisas o rugosas 
que produjeron) era de 372:193 o 1,93:1. Esto se acerca 
mucho a la prediccion de 2:1. Mendel observo el mismo pa- 
tron cuando dejo que los individuos F 2 de los otros seis cruces 
(en los que participaba el color de las semillas y otros rasgos) 
se autofecundaran. Estos resultados corroboraban su modelo 
sin lugar a dudas. 



TABLA RESUMEN 1 3.1 El modelo de Mendel para explicar los resultados de un cruce entre Imeas puras 



Afirmaciones de Mendel 


Comentarios 


1 . Los guisantes tienen dos versiones, o alelos, de cada gen. 


Esto tambien es cierto en muchos otros organismos. 


2. Los alelos no se mezclan. 


Los determinantes hereditarios mantienen su integridad de generacion en 
generacion. 


3. Cada gameto contiene un alelo de cada gen. 


Esto se debe al principio de la segregacion: los alelos de cada gen se segregan 
durante la formacion de los gametos. 


4. Los progenitores masculinos y femeninos contribuyen 
equitativamente al genotipo de su descendencia. 


Cuando se fusionan los gametos, los descendientes adquieren un total de dos 
alelos para cada gen, uno de cada progenitor. 


5. Algunos alelos son dominantes sobre otros alelos. 


Cuando estan presentes en el mismo individuo un alelo dominante y otro recesivo 
del mismo gen, ese individuo tiene el fenotipo dominante. 



O PREGUNTA ^Cual es la diferencia entre genes y alelos, genotipo y fenotipo, individuo homocigotico 
y heterocigotico,y alelos dominantes y recesivos? 
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13.2 Experimentos de Mendel 
con dos rasgos 

Trabajar con un rasgo cada vez permitio a Mendel establecer 
que no se producia herencia por combinacion. Tambien le 
permitio deducir que cada gen con el que estaba trabajando 
tenia dos alelos y postular el principio de la segregacion. El 
asunto mas importante que trato era si el principio de segre- 
gacion segma siendo cierto cuando las lmeas parentales se di- 
ferenciaban en dos rasgos. 

Para explorar este tema, Mendel cruzo una lmea pura que 
producia semillas lisas y amarillas con otra linea pura que pro- 
ducia semillas rugosas y verdes. La descendencia F x de este 
cruce deberia ser heterocigotica para ambos genes. El cruce 
entre progenitores heterocigotica para dos rasgos se llama 
cruce dihibrido. 

Los primeros experimentos de Mendel habfan estable- 
cido que el alelo de las semillas amarillas era dominante res- 
pecto al alelo de las semillas verdes; estos alelos se designa- 
ron como Y (amarillo), e y (verde). Como indica la Figura 
13.5, habia dos posibilidades distintas respecto a como se 
transmitirian a la descendencia los alelos de estos dos genes 
diferentes (el gen de la forma de las semillas y el gen del 
color de las semillas). 

La primera posibilidad era que el alelo de la forma y el 
alelo del color presentes en cada progenitor se separaran y 
se transmitieran de forma independiente. Esta hipotesis se 
llama combinacion independiente, porque los dos alelos 
se separarian y combinarian en los gametos independiente- 
mente (Figura 13.5a). La segunda posibilidad era que el 
alelo de la forma y el alelo del color se transmitieran juntos 
a los gametos. Esta hipotesis se puede llamar combinacion 
dependiente, porque la transmision de un alelo dependeria 
de la transmision de otro (Figura 13.5b). 

Como muestra la Figura 13.5, seria de esperar que la des- 
cendencia F x del cruzamiento tuviera el fenotipo dominante 
(semillas amarillas y lisas), tanto si los alelos se transmitian 
juntos como si lo hacfan por separado. Cuando Mendel rea- 
lizo el cruce y observo los individuos F 1? esto era exactamente 
lo que encontro. Toda la descendencia F x tenia semillas lisas y 
amarillas. Todos estos individuos eran heterocigotos para 
ambos genes. 

Sin embargo, a diferencia de la situacion en la generacion 
F 1? las dos hipotesis establecen predicciones radicalmente 
distintas acerca de lo que Mendel debena haber observado 
cuando dejo que los individuos F x se autofecundaran y pro- 
dujeran una generacion F 2 . Si los alelos se combinan inde- 
pendientemente y de forma aleatoria para formar gametos, 
entonces cada progenitor heterocigoto debena producir 
cuatro genotipos distintos en los gametos, como muestra la 
Figura 13.5a. Resulta una tabla de Punnett de cuatro filas y 
cuatro columnas, y predice que deberia haber nueve genoti- 
pos distintos en la descendencia y cuatro fenotipos. Ade- 
mas, los fenotipos de semillas amarillas-lisas, verdes-lisas, 
amarillas-rugosas y verdes-rugosas deberian estar presentes 
con una frecuencia de 9/16, 3/16, 3/16 y 1/16, respectiva- 
mente. Esto equivale a una proporcion de 9:3:3:1. Pero si 



los alelos de cada progenitor permanecen juntos, entonces 
una tabla de Punnett de dos filas y dos columnas predeciria 
solo tres posibles genotipos en la descendencia y unicamente 
dos fenotipos, como muestra la Figura 13.5b. La hipotesis 
de la combinacion dependiente predice que la descendencia 
F 2 deberia ser amarilla-lisa o verde-rugosa, con una propor- 
cion de 3:1. Observa que las tablas de Punnett establecen 
predicciones especificas acerca del resultado de un experi- 
mento, basadas en una hipotesis concreta respecto a que 
alelos estan presentes en cada progenitor y como se trans- 
miten. 

Cuando Mendel examino los genotipos de la generacion 
F 2 , encontro que se ajustaban a las predicciones de la hipote- 
sis de la combinacion independiente. Cuatro fenotipos esta- 
ban presentes, con frecuencias muy proximas a la prediccion 
de 9/16, 3/16, 3/16 y 1/16, y la proporcion prevista de 9:3:3:1 
(Figura 13.5a). De acuerdo con estos resultados, acepto la hi- 
potesis de que los alelos de distintos genes se transmiten de 
forma independiente. Este resultado se denomino principio de 
la combinacion independiente. 

O Si entiendes el principio de la combinacion indepen- 
diente, deberia tener sentido para ti que un individuo con el 
genotipo AaBb produzca gametos con los genotipos AB, Ab, 
aB y ab. Deberias ser capaz de predecir los genotipos de los 
gametos producidos por los individuos con los genotipos 
AABb, PpRr y AaPpRr. 

Un cruzamiento de prueba para confirmar 
las predicciones 

Mendel realizo experimentos con combinaciones de rasgos 
distintas de la forma y color de la semilla y obtuvo resultados 
similares a los de la Figura 13.5c. Cada pareja de rasgos pro- 
ducia una proporcion de 9:3:3:1 de fenotipos en la progenie 
de la generacion F 2 . Incluso realizo unos pocos cruces estu- 
diando tres rasgos cada vez. Aunque todos estos datos resul- 
taron consistentes con el principio de la combinacion indepen- 
diente, el maximo apoyo de esta hipotesis provino de un tipo 
de experimentos distinto. 

Al disenar este estudio, el objetivo de Mendel era poner a 
prueba la prediccion de que una planta RrYy produce cuatro 
tipos distintos de gametos en la misma proporcion. Para con- 
seguirlo, Mendel invento una tecnica llamada cruzamiento de 
prueba. Un cruzamiento de prueba emplea un progenitor que 
aporta unicamente alelos recesivos a su descendencia para 
ayudar a determinar el genotipo desconocido del segundo 
progenitor. Los cruzamientos de prueba son utiles porque la 
contribucion genetica del progenitor homocigotico recesivo es 
facil de predecir y analizar. 

Como resultado, un cruzamiento de prueba permite rea- 
lizar experimentos para comprobar la contribucion genetica 
del otro progenitor. Si el otro progenitor tiene el fenotipo 
dominante pero un genotipo desconocido, los resultados del 
cruzamiento de prueba permiten a los investigadores dedu- 
cir si ese progenitor es homocigotico o heterocigotico para 
el alelo dominante. 

En este caso, Mendel realizo un cruzamiento de prueba 
entre progenitores que eran RrYy y rryy. Los tipos y las pro- 
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(a) Hipotesis de la combinacion independiente: 

los alelos de distintos genes no se quedan juntos cuando 
se forman los gametos. 



(b) Hipotesis de la combinacion dependiente: 

los alelos de distintos gentes se quedan juntos cuando 
se forman los alelos. 
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Progenitor femenino F 2 



Los alelos del gen Y y R 
se van a los gametos 
por separado 
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Genotipos de la descendencia F 2 : 9/1 6 ft- Y- : 3/1 6 ft-yy : 3/1 6 rrY- : 
Fenotipos de la desc. F 2 : 9/16 C : 3/16© : 3/16 | : 1/16 <3 



1/16 rryy 



Progenitor femenino F 2 

Yy R siguen juntos; (\ 1 

y y r tambien siguen juntos RfYy 



TABLA DE PUNNETT 
DE LA F 2 

Progenitor 
masculino 
F. 



Gametos femeninos 
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Genotipos de la descendencia F 2 : 1/4 RRYY : 1/2 ftr/y 
1/4 rryy 

Fenotipos de la desc. F 2 : 3/4 ^ : 1/4 

/-? = alelo dominante de la forma de la semilla (lisa) 
r = alelo recesivo de la forma de la semilla (rugosa) 
Y = alelo dominante del color de la semilla (amarilla) 
y = alelo recesivo del color de la semilla (verde) 



(c) Resultados 
de Mendel. 



Fenotipo 

de la generacion F 2 


o 


@ 






Numero 


315 


101 


108 


32 


Proporcion de los descendientes 


9/16 


3/16 


3/16 


1/16 



Total: 556 



Estos datos son consistentes 
con las predicciones de la 
combinacion independiente 



FIGURA 1 3.5 Mendel analizo la descendencia F 1 y F 2 de un cruce entre h'neas puras respecto a dos rasgos. Cualquiera 
de los dos acontecimientos podn'a ocurrir cuando se transmiten alelos de distintos genes a la descendencia: los alelos 
podrian separarse independientemente a los gametos, o bien los alelos del mismo progenitor podn'an transmitirse juntos, 
generacion tras generacion. 
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porciones de la descendencia resultante se pueden predecir 
con la tabla de Punnett que se muestra en la Figura 13.6. Si 
el principio de combinacion independiente es valido, debe- 
ria haber cuatro tipos de descendencia en proporciones 
iguales. 

<:Cuales fueron, sin embargo, las proporciones reales ob- 
servadas? Mendel realizo este experimento y a continuation 
examino las semillas producidas por la progenie. Encontro 
que 31 eran lisas y amarillas, 25 lisas y verdes, 27 rugosas y 
amarillas, y 26 rugosas y verdes. Como se predecia, los nu- 
meros son casi identicos a los 27,5 individuos esperables con 
cada genotipo, para un total de 110 individuos. La propor- 
tion de fenotipos segun la prediction era de 1:1:1:1, que se 
cumplia en la proporcion observada. El cruzamiento de 
prueba habia confirmado, por tanto, el principio de la com- 
binacion independiente. 

El trabajo de Mendel proporciono un solido marco con- 
ceptual al estudio de la genetica de transmision, los patro- 
nes que tienen lugar cuando los alelos pasan de una genera- 
tion a la siguiente. Este marco de trabajo se basaba en (1) la 
segregacion de alelos distintos pero emparejados en game- 
tos separados, y (2) la combinacion independiente de los 
alelos que afectan a distintos rasgos. Los experimentos que 
acabas de revisar eran brillantes en su diseno, ejecucion e 
interpretation. Desafortunadamente, fueron ignorados du- 
rante 34 anos. 



(ni?) ^^^^^^^^^^^^ en www.masteringbio.com 

Mendel's Experiments 

The Principle of Independent Assortment 



Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... O 

Mendel descubrio que los individuos tienen dos alelos de 
cada gen,y que cada gameto recibe uno de los dos alelos 
presentes en un progenitor. Este es el principio de la 
segregacion. 

Mendel descubrio que los alelos de distintos genes se 
transmiten a los gametos de forma independiente. Este es 
el principio de la combinacion independiente. 

• Los alelos analizados por Mendel eran dominantes o 

recesivos, lo que significa que los individuos heterocigoticos 
tenian el fenotipo dominante. 

Deberias ser capaz de... O 

Utilizar los problemas geneticos al final de este capitulo para 
practicar las siguientes habilidades: 

1 ) Empezando con padres de genotipos conocidos, crear y 
analizar tablas de Punnett para predecir los genotipos y los 
fenotipos de su descendencia y F 2 ,y despues calcular la 
frecuencia esperable de cada genotipo y fenotipo 
(Problemas de genetica n.° 1 2, 1 7, 1 9, 21 ). 

2) Conociendo el resultado de un cruce,deducir los genotipos 
y los fenotipos de los progenitores (Problemas de genetica 
n.° 13,15,23,24,25). 



13.3 Teona cromosomica 
de la herencia 



Progenitor 




rryy 



L-Todos ry 
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1/4 RrYy 


V 4 Rryy 
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FIGURA 13.6 Las predicciones del principio de la 
combinacion independiente pueden evaluarse en un 
cruzamiento de prueba. Si el principio de la combinacion 
independiente es correcto y los progenitores RrYy producen 
cuatro tipos de gametos en una proporcion igual, entonces un 
cruce entre progenitores RrYy y rryy deben'a producir cuatro tipos 
de descendientes en proporciones iguales, como muestra esta 
tabla de Punnett. 



Los historiadores de la ciencia debaten a menudo por que el 
trabajo de Mendel fue ignorado durante tanto tiempo. Casi 
con total certeza, era dificil que los biologos de esa epoca en- 
tendieran y absorbieran su empleo de la teona de la probabi- 
lidad para explicar los resultados y el tratamiento cuantitativo 
de los datos. Tambien podria ser verdad que la teona de la he- 
rencia por combinacion estuviera tan afianzada que hubiera 
una tendencia a rechazar sus resultados por peculiares o 
increibles. En todo caso, el trabajo de Mendel no fue apre- 
ciado hasta 1900, cuando tres grupos de biologos, trabajando 
con distintas plantas y animales, «descubrieron» por separado 
las principales conclusiones de Mendel. 

El redescubrimiento del trabajo de Mendel, 16 anos des- 
pues de su muerte, encendio el joven campo de la Genetica. 
Los experimentos de Mendel establecfan las reglas basicas que 
gobiernan la transmision de rasgos de los progenitores a la 
descendencia. Describian los patrones de la herencia. Pero, 
,:que proceso es el responsable de estos patrones? Dos biolo- 
gos, trabajando por separado, hallaron la respuesta. Walter 
Sutton y Theodor Boveri se dieron cuenta de que la meiosis 
podia ser la responsable de las leyes de Mendel. Cuando esta 
hipotesis se publico en 1903, exploto la investigacion genetica. 

Recuerda del Capitulo 12 que la meiosis es el tipo de divi- 
sion celular que precede a la formacion de gametos. Los deta- 
lles del proceso se resolvieron en las decadas finales del siglo 
xix. Lo que Sutton y Boveri advirtieron es que la meiosis no 
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Progenitor Rr 




Principio de segregacion: cada gameto solo 
Neva un alelo de la forma de la semilla, porque los 
alelos se han separado durante la meiosis. 



FIGURA 1 3.7 La meiosis es la responsable del principio de la 
segregacion. Los dos alelos de un progenitor se segregan a 
gametos distintos, como propuso Mendel, porque los cromosomas 
homologos se separan en la meiosis I. 



solo reduce el numero de cromosomas a la mitad, sino que 
tambien explica el principio de segregacion y el principio de la 
combinacion independiente. 

El nucleo celular en la parte superior de la Figura 13.7 ilus- 
tra el descubrimiento fundamental de Sutton y Boveri: la hi- 
potesis de que los cromosomas estan compuestos por los de- 
terminantes hereditarios de Mendel, o genes. En este ejemplo, 
se muestra el gen de la forma de la semilla en una position de- 
terminada del cromosoma. Este lugar se conoce como locus 
(«lugar»; plural: loci). Un locus genetico es la situation fisica 
de un gen. Los cromosomas paternos y maternos mostrados 
en la Figura 13.7 poseen distintos alelos del gen de la forma 
de la semilla. Un alelo determina semillas lisas (R), mientras 
que el otro determina semillas rugosas (r). 

Las fases siguientes en la Figura 13.7 muestran como estos 
alelos se segregan a distintas celulas hijas durante la meiosis I, 
cuando los cromosomas homologos se separan. O La separa- 
tion fisica de los alelos durante la anafase de la meiosis I es la 
responsable del principio de segregacion de Mendel. 

O La Figura 13.8 sigue el destino de los alelos de dos genes 
distintos, en este caso, de la forma y del color de la semilla, 
durante la meiosis. Como estos genes estan situados en distin- 
tos cromosomas no homologos, se combinan independiente- 
mente uno del otro en la meiosis I. Resultan cuatro tipos de 
gametos, en una proportion igual. Esta es la base fisica del 
principio de la combinacion independiente de Mendel. 

Sutton y Boveri formalizaron estas observaciones en la teo- 
na cromosomica de la herencia. 




1/4 RY 1/4 ry 1/4 Ry 1/4 rY 



Principio de la combinacion independiente: los genes de la forma y el color de las 
semillas se combinan independientemente porque estan situados en cromosomas distintos. 



FIGURA 13.8 La meiosis es la responsable del principio de la combinacion independiente. Los alelos de distintos 
rasgos se combinan de forma independiente, como habia propuesto Mendel, porque los cromosomas no homologos se 
combinan independientemente en la meiosis I.Se ha empleado un color distinto para los cromosomas maternos y 
paternos para que resulte mas claro. 
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Como otras teorfas en Biologfa, la teorfa cromosomica 
consiste en un modelo (una serie de observaciones sobre el 
mundo natural) y un proceso que explica el modelo. La teorfa 
cromosomica postula que las leyes de Mendel se pueden expli- 
car por la alineacion independiente y separacion de los cromo- 
somas homologos en la meiosis I. 

No obstante, cuando Sutton y Boveri publicaron sus resul- 
tados, la hipotesis de que los cromosomas estan compuestos 
por genes no se habfa puesto a prueba. <;Que experimentos 
confirmaron que los cromosomas contienen genes? 

13.4 Comprobacion y extension 
de la teorfa cromosomica 

En la primera decada del siglo xx, un humilde insecto adquirio 
gran importancia como organismo modelo para verificar la te- 
orfa cromosomica de la herencia. Este organismo, la mosca del 
vinagre Drosopbila melanogaster, ha estado desde entonces en 
el centro de los estudios geneticos. La Drosopbila melanogas- 
ter tiene todas las caracterfsticas de un organismo modelo util 
para estudios experimentales en Genetica: pequeno tamano, 
facil de criar en el laboratorio, un corto ciclo reproductor 
(unos diez dfas) y abundante descendencia (hasta varios cente- 
nares por cada apareamiento). La elaborada anatomfa externa 
de este insecto tambien hace posible identificar interesantes va- 
riaciones fenotfpicas en los individuos (Figura 13.9a). 

(a) Mosca del vinagre, Drosophila melanogaster. 




(b) El color de los ojos es un rasgo variable. 




FIGURA 1 3.9 La mosca del vinagre, Drosophila melanogaster, 
es un importante organismo modelo en Genetica. 

O EJERCICIO En el apartado (b),sehala el fenotipo considerado 
salvaje y el fenotipo considerado como un mutante raro. 



Thomas Hunt Morgan y sus alumnos adoptaron a la Dro- 
sophila como organismo modelo. Pero como la Drosophila no 
es una especie domesticada como el guisante de jardfn, Mor- 
gan no disponfa de variantes fenotfpicas como las semillas 
lisas y rugosas de Mendel. Por tanto, uno de los primeros ob- 
jetivos de la investigation de Morgan era simplemente encon- 
trar y caracterizar individuos con distintos fenotipos. 

El grupo de Morgan llamo tipo salvaje a los individuos 
con el fenotipo mas frecuente. Pero al examinar las moscas, 
Morgan descubrio un macho que tenia ojos blancos en vez de 
los ojos rojos del tipo salvaje (Figura 13.9b). Este individuo 
tenia un fenotipo diferenciado y facil de reconocer, distinto del 
fenotipo normal. Morgan dedujo que el fenotipo ojos blancos 
resultaba de una mutacionrcambio en un gen (en este caso, el 
gen que determina el color de los ojos). A los individuos con 
ojos blancos (o con otros rasgos atribuibles a mutaciones) se 
los llama mutantes. 

Para estudiar como se hereda el rasgo de los ojos blancos 
en las moscas de la fruta, Morgan cruzo una hembra de ojos 
rojos con el macho mutante de ojos blancos. Toda la progenie 
F x tenia ojos rojos. Pero cuando Morgan hizo el cruzamiento 
recfproco, apareando hembras de ojos blancos con machos de 
ojos rojos, obtuvo un resultado diferente: todas las hembras 
F x tenfan ojos rojos, pero todos los machos F x tenfan ojos 
blancos. Recuerda que los individuos resultantes de los cruza- 
mientos recfprocos de Mendel siempre eran similares unos a 
otros. Pero los de Morgan no lo eran. El experimento indi- 
caba una relation indudable entre el sexo de la progenie y la 
herencia del color de los ojos. Cuando el progenitor hembra 
tenia ojos blancos, el fenotipo de ojos blancos aparecfa en los 
machos <;C6mo podfan encajar estas observaciones en las 
leyes mendelianas de la herencia? 

Descubrimiento de los cromosomas sexuales 

Nettie Stevens empezo a estudiar cariotipos de insectos aproxi- 
madamente al mismo tiempo que Morgan empezo a trabajar 
con la Drosophila. Una de sus observaciones destacadas fue la 
llamativa diferencia en los cromosomas de machos y hembras 
del escarabajo Tenebrio molitor. En las hembras de esta espe- 
cie, las celulas diploides contienen 20 cromosomas grandes. 
Pero las celulas diploides de los machos contenfan 19 cromo- 
somas grandes y 1 cromosoma pequeno. Stevens llamo cro- 
mosoma Y al cromosoma pequeno. Este cromosoma Y se em- 
parejaba con uno de los cromosomas grandes en la meiosis I, 
que ya habfa sido denominado cromosoma X. El X y el Y 
eran diferentes en forma y tamano, pero funcionaban como 
homologos en la meiosis. Trabajos posteriores demostraron 
que aunque los cromosomas X e Y contienen distintos genes, 
tienen regiones lo suficientemente parecidas como para pro- 
vocar un verdadero emparejamiento en la profase de la meio- 
sis I. En la actualidad, X e Y se llaman cromosomas sexuales. 

Stevens tambien observo que los escarabajos hembra te- 
nfan dos cromosomas X, mientras que los escarabajos macho 
tenfan un X y un Y. Basandose en esta observation, propuso 
que el genotipo del individuo en los cromosomas sexuales 
(XX para las hembras y XY para los machos) determina el ge- 
nero del individuo. 
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Herencia ligada a X y la teoria cromosomica 

Para explicar los resultados de sus cruces con moscas de ojos 
blancos, Morgan unio sus datos a las observaciones de Stevens 
sobre los cromosomas sexuales. Las Drosophila hembras, 
como las Tenebrio hembras, tienen dos cromosomas X; los 
machos de la mosca del vinagre presentan un X y un Y, igual 
que los Tenebrio machos. Como resultado, la mitad de los ga- 
metos producidos por una mosca macho deberfa llevar un cro- 
mosoma X, y la otra mitad, un cromosoma Y (Figura 13.10). 

Morgan se dio cuenta de que el patron de transmision del 
cromosoma X en machos y hembras podia explicar los resulta- 
dos de sus cruzamientos reciprocos. En concreto, propuso que 
el gen para los ojos blancos en las moscas de la fruta esta si- 
tuado en el cromosoma X y que el cromosoma Y no tiene un 
alelo de este gen. Esta hipotesis se llama herencia ligada a X o li- 
gado a X. (La propuesta de que un gen reside en el cromosoma 
Y se llama herencia ligada a Y o ligado a Y.Proponer que un gen 
esta en uno de los cromosomas sexuales se llama herencia li- 
gada al sexo o ligado al sexo). La observation clave es que, 
aunque los cromosomas X e Y se unan durante la profase de la 
meiosis I, se diferencian en forma, tamano y contenido de genes. 

De acuerdo con la hipotesis de la herencia ligada a X, una 
hembra tiene dos copias del gen que determina el color de los 
ojos porque tiene dos cromosomas X. Uno de estos cromoso- 
mas proviene del progenitor macho y el otro del progenitor 
hembra. Un macho, en cambio, solo tiene una copia del gen 
del color de los ojos porque solo tiene un cromosoma X, 
aportado por su madre. 

Las tablas de Punnett de la Figura 13.11 muestran que los 
resultados experimentales de Morgan pueden explicarse si el 
gen del color de los ojos se encuentra en el cromosoma X, y si 
el alelo del color rojo es dominante sobre el alelo del color 



(a) Una mitad del cruce reciproco. 



Macho 



Cromosoma X 



Cromosoma Y 




El 50% de los espermatozoides 
contiene un cromosoma X 



El 50% de los espermatozoides 
contiene el cromosoma Y 



FIGURA 1 3.1 0 Los cromosomas sexuales se emparejan durante 
la meiosis I, despues se separan para formar gametos X y 
gametos Y. Los cromosomas sexuales se unen en la meiosis I en las 
moscas del vinagre machos, aunque los cromosomas X e Y tienen 
distinta forma y tamano. (No hay sobrecruzamiento en las moscas 
macho). Asi pues, la mitad de los espermatozoides resultantes de la 
meiosis Neva un cromosoma X,y la otra mitad un cromosoma Y. 
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(b) La otra mitad del cruce reciproco. Macho 
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FIGURA 1 3.1 1 Los cruces reciprocos confirman que el color 
de los ojos en la Drosophila es un rasgo ligado a X. Cuando 
Morgan cruzo hembras de ojos rojos con machos de ojos blancos 
y despues cruzo hembras de ojos blancos con machos de ojos rojos, 
observo unos resultados radicalmente distintos. Esto era 
consistente con su hipotesis de que el color de los ojos es un rasgo 
ligado a X en las moscas del vinagre. 

O EJERCICIO Morgan tambien cruzo hembras de ojos rojos w+w 
con varones de ojos rojos, w + Y. Construye una tabla de Punnett para 
predecir los tipos y las proporciones de los genotipos y los 
fenotipos resultantes de la descendencia. 

bianco. En esta figura, el alelo de ojos rojos se denota w + , mien- 
tras que el alelo de los ojos blancos se denota w. (En la genetica 
de la mosca del vinagre, el sfmbolo + siempre indica el rasgo del 
tipo salvaje y el sfmbolo del gen a menudo denota el fenotipo 
mutante; por ejemplo, w se refiere al fenotipo mutante de ojos 
blancos). El cromosoma Y presente en los machos se designa 
simplemente como Y. Con estos sfmbolos, los genotipos del ex- 
perimento se escriben como w + w + para las hembras de ojos 
rojos, wY para los machos de ojos blancos; ww para las hem- 
bras de ojos blancos; y w + Y para los machos de ojos rojos. Si 
estudias los genotipos de la descendencia, deberfas convencerte 
de que los resultados que predice la hipotesis de la herencia li- 
gada a X se corresponden con los resultados observados. 
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Cuando los cruzamientos recfprocos arrojan resultados di- 
ferentes, como los mostrados en la Figura 13.11, es probable 
que el gen en cuestion este situado en un cromosoma sexual. 
Recuerda del Capftulo 12 que los cromosomas no sexuales se 
llaman autosomas. Los genes de los cromosomas no sexuales 
presentan herencia autosomica. 

El descubrimiento de Morgan de la herencia ligada a X con- 
llevaba un mensaje aun mas importante. En la Drosophila, el 
gen de los ojos blancos se correlaciona claramente con la he- 
rencia del cromosoma X. Esta correlacion era una prueba im- 
portante de la hipotesis de que los cromosomas contienen 
genes. El descubrimiento de la herencia ligada a X convencio a 
la mayona de los biologos de que la teona cromosomica de la 
herencia era correcta. Q Si entiendes este razonamiento, debe- 
rias ser capaz de explicar por que la herencia ligada al sexo era 
coherente con las predicciones de la teona cromosomica. 

iQue sucede cuando los genes estan 
en el mismo cromosoma? 

Cuando experimentos posteriores confirmaron que los genes 
son ciertamente los componentes fisicos de los cromosomas, 
el resultado impulso a Morgan y otros genetistas a reevaluar el 
principio de Mendel de la combinacion independiente. 
El asunto central era que los genes no podrian combinarse de 
forma independiente si estaban situados en el mismo cromo- 
soma. La asociacion ffsica de genes que se encuentran en el 
mismo cromosoma se llama ligamiento (observa que los ter- 
minos ligamiento y ligado al sexo tienen un significado dife- 
rente. Si dos o mas genes estan ligados, significa que estan en 
el mismo cromosoma. Si un unico gen esta ligado al sexo, sig- 
nifica que esta situado en un cromosoma sexual). 

El primer ejemplo de genes ligados implicaba al cromo- 
soma X de las moscas de la fruta. Una vez que Morgan hubo 
establecido que el gen de ojos blancos estaba en el cromosoma 
X de la Drosophila, el y sus colaboradores establecieron que 
uno de los varios genes que determinan el color del cuerpo 
tambien esta situado en el X. Los alelos de los ojos rojos (w + ) 
y el cuerpo gris (y + ) son dominantes sobre los alelos de los 
ojos blancos (w) y el cuerpo amarillo (y). (Asegurate de que 
no confundes el sfmbolo del cromosoma Y en machos, Y, con 
el alelo del cuerpo amarillo, y). 

Asi pues, parecfa logico predecir que los genes ligados 
siempre se transmitirian juntos durante la formacion de los 
gametos. O, dicho de otro modo, los genes ligados deberian 
infringir el principio de la combinacion independiente. Re- 
cuerda de la Seccion 13.2 que la combinacion independiente 
se cumple cuando los genes estan en distintos cromosomas, 
porque los alelos de genes no ligados se segregan a los game- 
tos de forma independiente durante la meiosis I. Pero cuando 
los genes estan en el mismo cromosoma, sus alelos van juntos 
a los gametos. La Figura 13.12 muestra que una mosca del vi- 
nagre hembra con un cromosoma X que contiene los alelos w 
e y, y otro cromosoma X que contiene los alelos w + e y debe- 
ria generar solo dos clases de gametos en igual numero du- 
rante la meiosis, en vez de las cuatro clases definidas por el 
principio de la combinacion independiente. <:Es esto lo que 
ocurre realmente? 




j i i 



Dos tipos de gametos, ^fP^ 
no cuatro 

FIGURA 13.12 Los genes ligados se heredan juntos. Si el gen w y 

el gen y estuvieran en distintos cromosomas, entonces esta hembra 
producin'a cuatro tipos de gametos en vez de solo dos tipos, como 
se muestra aqui. 

O EJERCICIO Enumera los cuatro genotipos que se producin'an si 
los genes w-y no estuvieran ligados. 

Primeros estudios de genes ligados Para determinar si 
los rasgos ligados se comportan como se predecfa, Morgan 
realizo cruces como el descrito en la seccion de Diseno experi- 
mental de la Figura 13.1 3. Esta figura introduce nuevas abre- 
viaturas. Cuando se escribe un genotipo, simplemente se rese- 
nan los alelos relevantes presentes. Cuando se refieren a genes 
ligados, los biologos utilizan una barra oblicua (/) para sepa- 
rar los alelos presentes en cromosomas homologos. Por ejem- 
plo, las moscas de la fruta hembras de este experimento teman 
alelos wy + en un cromosoma X y alelos w + y en el otro cromo- 
soma X. Este genotipo se escribe wy + /w + y. 

La tabla de Resultados de la Figura 13.13 resume los feno- 
tipos y los genotipos observados en la descendencia masculina 
de este cruzamiento experimental. Observa que la mayona de 
estos machos tenia un cromosoma X con una de las dos com- 
binaciones de alelos presentes en sus madres: wy + o w + y. Asi 
pues, los alelos blancos y amarillos no se segregan de forma 
independiente la mayor parte de las ocasiones. Pero un pe- 
queno porcentaje de los machos tenia otros fenotipos y geno- 
tipos nuevos: wy y w + y + . Morgan llamo a estos individuos re- 
combinantes porque la combinacion de alelos de su 
cromosoma X era diferente de las combinaciones de alelos 
presentes en la generacion parental. 

Para explicar este resultado, Morgan propuso que los ga- 
metos con genotipos nuevos, recombinantes, se generaban 
cuando tenia lugar el sobrecruzamiento en la profase de la 
meiosis I en las hembras. Recuerda del Capftulo 12 que el so- 
brecruzamiento supone un intercambio fisico de segmentos de 
cromosomas homologos. El sobrecruzamiento tiene lugar al 
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Experimento 



Pregunta: ^Cumpliran el principio de la combinacion independiente los genes si estan en el mismo cromosoma? 



Hipotesis de los genes ligados: Los genes ligados incumpliran el principio de la combinacion independiente. 
Hipotesis nula: Los genes ligados seguiran el principio de la combinacion independiente. 



Diseno del experimento: 




Hembra de 
ojos rojos y 
cuerpo gris 
wy + /w + y 




Macho de ojos 
blancos y 
cuerpo gris 
wy + /Y 




Prediccion: Como estos dos genes estan ligados a X, los descendientes machos solo tendran una copia de cada gen, de su madre; los dos 
genotipos posibles de los descendientes machos son wy + /Y y w + y/Y. 

Prediccion de la hipotesis nula: Son posibles cuatro genotipos en los machos (wy + /Y : w + y/Y : wy/Y : w + y + /Y) y ocurriran con la misma frecuencia. 



Resultados: 



Fenotipos 
recombinantes 



Descendientes machos 


Fenotipo 


Genotipo 


Numero 


m 


wy + /Y 


4.292 


m 


w + y/Y 


4.605 




wy/Y 


86 


m 


w + y + /Y 


44 



Se observaron cuatro genotipos 
masculinos (en vez de dos), pero no 
con la misma frecuencia, como predice 
el principio de la combinacion 
independiente 



Conclusion: Ninguna hipotesis resulta totalmente corroborada. La combinacion independiente no se aplica a los genes 
ligados: los genes ligados se segregan juntos excepto cuando ha ocurrido un sobrecruzamiento y recombinacion genetica. 



FIGURA 1 3.1 3 Los genes ligados se heredan juntos a no ser que tenga lugar una recombinacion. 



menos una vez en cada pareja de cromosomas homologos, y 
habitualmente muchas veces. (Los machos de la mosca del vi- 
nagre son una excepcion a esta regla. Por razones desconoci- 
das, no se realiza ningun sobrecruzamiento en estos machos). 
Como muestra la Figura 13.14, ocurrio un sobrecruzamiento 
en algun lugar entre los genes w e y en las hembras wy + /w + y. 
Los cromosomas recombinantes que resultaron tendrian los 
genotipos ivy y w + y + (vease el centro de la ultima fila de la fi- 
gura). Si estos cromosomas acababan en un descendiente 
macho, producinan individuos con cuerpos amarillos y ojos 
blancos, junto con individuos con cuerpos grises y ojos rojos. 
Esto es exactamente lo que habfa observado Morgan. 

El mensaje importante de los experimentos de Morgan era 
que los genes ligados se heredan juntos a no ser que ocurra un 
sobrecruzamiento. Cuando tiene lugar un sobrecruzamiento, 
se da la recombinacion genetica. Estos resultados cimentaban 
la conexion entre la meiosis I y las leyes de Mendel. Los alelos 
ligados se segregan juntos a no ser que ocurra un sobrecruza- 
miento ffsico entre cromosomas homologos. 

Ma pa de ligamiento («linkage») En un experimento 
como el ilustrado en la Figura 13.13, los investigadores cal- 
culan la frecuencia de recombinacion como el numero de des- 
cendientes con fenotipos recombinantes dividido por el nu- 
mero total de descendientes. Con los cruces de bianco y 
amarillo, cerca del 1,4 por ciento de la descendencia tiene fe- 




Sobrecruzamiento 
durante la meiosis I / W 1 




wy w + y + 
Cromosomas recombinantes 



FIGURA 1 3.1 4 La recombinacion genetica resulta del 
sobrecruzamiento. Para explicar los resultados de la Figura 13.13, 
Morgan propuso que ocurn'a un sobrecruzamiento entre los genes 
w y los genes y en un pequeno porcentaje de las hembras F } 
durante la meiosis I.Los cromosomas recombinantes resultantes 
producinan los fenotipos recombinantes observados en los machos 
F 2 (date cuenta de que los genes yyw estan realmente mucho mas 
cerca de lo que se muestra aquQ. 
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notipos recombinantes, indicativos de que tienen genotipos 
recombinantes. Pero cuando Morgan y sus colaboradores rea- 
lizaron los mismos tipos de cruces con distintos pares de ras- 
gos ligados a X, el equipo encontro que la fraccion de gametos 
recombinantes variaba. Por ejemplo, cuando los cruces impli- 
caban a moscas con genes ligados a X para los ojos blancos y 
un fenotipo mutante llamado «quetas chamuscadas» (sn), los 
machos con cromosomas recombinantes para estos dos genes 
aparecfan con una frecuencia del 19,6 por ciento. 

Morgan explico estas observaciones con un salto concep- 
tual: propuso que los genes estan dispuestos en una secuencia 
lineal a lo largo del cromosoma. De acuerdo con la hipotesis 
de Morgan, la distancia fisica entre los genes determina con 
que frecuencia tiene lugar un sobrecruzamiento entre ellos. El 
sobrecruzamiento es aleatorio y puede producirse en cual- 
quier lugar de toda la longitud del cromosoma. Basandose en 
estas observaciones, es logico predecir que cuanto mas pe- 
quena sea la distancia entre dos genes cualquiera de un cro- 
mosoma, menor sera la probabilidad de que ocurra un sobre- 
cuzamiento en algun punto entre los dos genes. La idea 
basica es que la distancia fisica entre genes es proporcional a 
la posibilidad de que ocurra un sobrecruzamiento entre los 
genes (Figura 13.15). 

A. H. Sturtevant, un alumno que estudiaba con Morgan, se 
dio cuenta que la variacion en la frecuencia de recombinacion 
tenia una consecuencia importante: si los genes estan alinea- 
dos a lo largo del cromosoma y si la frecuencia de sobrecruza- 
miento es una funcion de la distancia fisica entre los genes, en- 
tonces deberia ser posible averiguar donde estan unos genes 
en relacion a otros basandose en la frecuencia de recombinan- 
tes entre distintos pares. Es decir, debena ser posible crear un 
mapa genetico. Un mapa genetico es un diagrama que mues- 
tra las posiciones relativas de los genes en un cromosoma de- 
terminado. 

Sturtevant propuso que para construir un mapa genetico, la 
unidad de distancia en un cromosoma debena ser simplemente 
el porcentaje de descendientes que tienen fenotipos recombi- 
nantes respecto a dos genes. Sturtevant llamo a esta unidad el 
centiMorgan (cM), en homenaje a su mentor. Una unidad del 
mapa, o 1 centiMorgan, representa la distancia fisica que pro- 



duce un 1 por ciento de descendientes recombinantes. Por 
ejemplo, propuso que los genes del color de los ojos y de forma 
erizada en las moscas de la fruta estan a una distancia de 19,6 
unidades en el cromosoma X, porque la recombinacion entre 
estos genes resulta en un 19,6 por ciento de descendientes re- 
combinantes, de promedio (Figura 13.16a). El gen amarillo (y) 
del color del cuerpo y el gen (w) de los ojos blancos, en cam- 
bio, solo estan separados en 1,4 unidades. 

I Donde esta el gen amarillo respecto al gen quetas cha- 
muscadas} Los recombinantes se presentaron en el 21 por 
ciento de los gametos producidos por las hembras y + sn + /y sn, 
lo que significa que y y sn estan separados por 21 cM. Sturte- 
vant dedujo que el gen de los ojos blancos debe estar situado 
entre los genes del cuerpo amarillo y las quetas chamuscadas, 
como muestra la Figura 13.16a. Averiguar donde estan situa- 
dos los genes respecto de otros genes es como encajar las pie- 
zas de un puzzle, y colocar a w entre y y sn es la unica ma- 
nera de sumar correctamente las distancias entre las parejas. 
La observacion clave es que 21 cM (la distancia entre y y sn) 
es igual a 1,4 cM + 19,6 cM, o la suma de las distancias entre 
y y w y entre w y sn. Q Si entiendes este concepto, debenas 
ser capaz de explicar por que w no puede estar situado por 
encima de y en la Figura 13.16a. 

La Figura 13.16b muestra un mapa genetico parcial del 
cromosoma X de la Drosophila melanogaster y los datos en 
los que se basan las posiciones en el mapa. Con estos razo- 
namientos y datos como estos, Sturtevant ensamblo un pri- 
mer mapa genetico. Q Si entiendes este concepto, debenas 
ser capaz de anadir el gen llamado alas sin venas en cruz al 
cromosoma de la Figura 13.16b. Esta a 13,7 cM del amari- 
llo, a 12,3 cM del bianco, 7,3 cM de quetas chamuscadas, y 
a 22,4 cM de alas en miniatura. 

£lncumplen el principio de la combinacion indepen- 
diente todos los genes ligados? Cuando se produce so- 
brecruzamiento, los nuevos genotipos resultantes se correspon- 
den con los que se producirian si los genes implicados estuvieran 
en distintos cromosomas. O, dicho de otro modo, el sobre- 
cruzamiento elimina el ligamiento y hace que parezca que el 
principio de la combinacion independiente si esta funcionando. 




Gen 1 
Gen 2 

El sobrecruzamiento 
puede ocurrir 
en cualquier punto del 
cromosoma; las flechas 
rosas indican solo 
unos pocos de los 
lugares posibles 
del sobrecruzamiento. 




Gen 1 



El sobrecruzamiento 
es raro entre 
genes muy 
cercanos 



Gen 3 




El sobrecruzamiento 
ocurre 

frecuentemente 
entre genes alejados 



FIGURA 1 3.1 5 La distancia fisica entre los genes determina la frecuencia del sobrecruzamiento. El sobrecruzamiento 
ocurre generalmente al menos una vez en todas las meiosis en cada pareja homologa de cromosomas,y a menudo ocurre 
multiples veces. 
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(a) Frecuencia de descendientes recombinantes, que 
puede utilizarse para construir un mapa de la distancia 
genetica. 



Cuerpo 
amarillo * 
Ojos blancos 



Quetas 
chamuscadas I 



19,6 



(b) Construction de un mapa genetico. 

Frecuencia de sobrecruzamiento (%) 
entre algunos genes del cromosoma 
X de las moscas del vinagre 



Cuerpo 
amarillo 
Ojos blancos 



21 



Alas en 
miniatura 

36,1 



f La frecuencia de descendientes recombinantes 
es directamente proporcional a la distancia 
entre los dos genes, de modo que un 19,6% 
de descendientes recombinantes se traduce 

f en 19,6 unidades de mapa (centiMorgan, cM) 



Cuerpo amarillo 
Ojos blancos 34,7 
Quetas chamuscadas 15,1 
Alas en miniatura 



Ojos 
rubf 

7,5 

6,1 

13,5 

28,6 



Quetas 
chamuscadas 




FIGURA 1 3.1 6 La localization de los genes se puede situar en un mapa analizando la frecuencia de 
recombinaciones. (a) Los recombinantes entre el locus del cuerpo amarillo y el locus de los ojos blancos ocurren un 
1 ,4 por ciento de las veces. Por tanto, estos genes estan a una distancia de 1 ,4 unidades del mapa en el cromosoma. Los 
recombinantes entre el locus del cuerpo amarillo y el locus de las quetas chamuscadas de otro gen ligado a X ocurren el 
21 por ciento de las veces. Pero los recombinantes entre el locus de los ojos blancos y el de las quetas chamuscadas solo 
tienen lugar el 1 9,6 por ciento de las veces. Por tanto, los genes deben estar dispuestos como se muestra. (b) Mapa 
genetico parcial del cromosoma X en las moscas del vinagre. 

O EJERCICIO En el cromosoma del apartado (b), marca los genes naranja y azul. (iCual es rubfy cual es alas en miniatura?). 



36,1 



Para convencerte de que realmente es asf, vuelve a observar 
los cuatro genotipos de gametos de la zona inferior de la Fi- 
gura 13.14. Recuerda que estos estaban producidos por una 
hembra con un genotipo wy + /w + y. Los cuatro genotipos de los 
gametos resenados son w + y + , w + y, wy + y wy. Deberia estar 
claro que estos son los mismos genotipos de gametos que pro- 
ducirfa la meiosis si el genotipo materno fuera w + wy + y, lo que 
significa que los genes bianco y amarillo no estaban ligados. 

Si el sobrecruzamiento ocurre con la suficiente frecuencia 
como para que estos cuatro genotipos de gametos se produz- 
can en proporciones iguales, entonces los resultados de un 
cruce con genes ligados serian indistinguibles de las prediccio- 
nes de la combinacion independiente. Cuando los genes estan 
a 50 o mas unidades en el mismo cromosoma, esto es lo que 
sucede, exactamente. Los genes se comportan como si se com- 
binaran de forma independiente cuando el 50 por ciento de 
los gametos es recombinante respecto a los genes. Resulta que 
esto es lo que sucedia en los experimentos de Mendel. Los 
genes de dos de los rasgos con los que trabajaba estan situa- 
dos en el cromosoma numero 1 de los guisantes, y al menos 
dos de los genes estan en el cromosoma 4. En todos los casos, 
no obstante, los genes que analizo estan a mucha distancia. 
Como resultado, el sobrecruzamiento era lo suficientemente 
frecuente como para producir las proporciones de 9:3:3:1 en 
los fenotipos de la F 2 , que predecia la hipotesis de la combina- 
cion independiente. 

Antes de analizar algunas extensiones de las leyes de Men- 
del, volvamos atras y consideremos los acontecimientos que se 
acaban de repasar, desde el redescubrimiento del trabajo de 
Mendel en 1900 hasta el primer mapa cromosomico de Stuter- 
vant, publicado en 1913. En 1899 los genetistas no conocian 
las leyes basicas de la herencia. Pero en 1913 podian crear un 
mapa con la localization de los genes en los cromosomas. Se 
habia producido una espectacular explosion del conocimiento. 



Comprueba si lo has entendido 



13.5 Extension de las leyes de Mendel 



Los biologos senalan que Mendel analizo el sistema genetico 
mas simple posible. Los rasgos que estudio no estaban ligados 
al sexo y estaban determinados solo por dos alelos de un 



Si entiendes que... o 

• La meiosis es el proceso responsable del principio de 
segregacion de Mendel. Se produce porque los alelos de 
cromosomas homologos se separan en la anafase de la 
meiosis I. 

• La meiosis es el proceso responsable del principio de la 
combinacion independiente de Mendel. Los alelos de 
distintos genes van a gametos de forma independiente 
porque las parejas de cromosomas homologos se colocan 
aleatoriamente en la metafase de la meiosis I. 

• Como la frecuencia del sobrecruzamiento entre genes se 
correlaciona con la distancia fisica entre ellos,se puede 
hacer un mapa de los cromosomas, utilizando el porcentaje 
observado de descendientes recombinantes como una 
unidad. 

Deben'as ser capaz de... O 

1 ) Dibujar los cromosomas implicados en un cruce entre 
guisantes Pp y Pp, y utilizar el diagrama para explicar por 
que ocurre el principio de la segregacion. 

2) Dibujar los cromosomas implicados en un cruce entre 
guisantes YyRreYyRr, y utilizar el diagrama para explicar por 
que ocurre el principio de la combinacion independiente. 
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unico gen, con alelos que eran completamente dominantes o 
recesivos. 

Aun asi, Mendel fue capaz de descubrir las leyes mas basi- 
cas de la herencia. Investigar modelos simples es una estrate- 
gia de investigation extraordinariamente importante en Biolo- 
gfa. Los investigadores casi siempre eligen analizar la 
situation mas simple posible antes de explorar sistemas mas 
complejos. Mendel probablemente habrfa fracasado, como 
tantos otros antes de el, si hubiera trabajado con modelos de 
herencia mas complejos. 

No obstante, una vez redescubierto el trabajo de Mendel, 
los investigadores empezaron a analizar rasgos y alelos cuya 
herencia era mas complicada. Si los cruces experimentales 
producian progenies F 2 que no se ajustaban a la proporcion 
esperada de 3:1 o 9:3:3:1 en los fenotipos, los investigadores 
sospechaban que algo estaba ocurriendo. En muchos casos su- 
cedia que desentranar la causa de resultados sorprendentes 
condutia a nuevas pistas sobre como funcionan los genes y la 
herencia. O El descubrimiento de los genes ligados y los liga- 
dos al sexo fueron algunas de las excepciones y extensiones al 
trabajo de Mendel. <:C6mo pueden contribuir al conocimiento 
mas completo de la herencia los rasgos que no parecen cum- 
plir las leyes de Mendel? 

Alelos multiples y rasgos polimorfos 

Mendel trabajo con siete rasgos en total y solo 14 alelos, dos 
para cada rasgo. En la mayoria de las poblaciones, sin em- 
bargo, se pueden identificar docenas de alelos para cada gen. 
La existencia de mas de dos alelos del mismo gen se conoce 
como alelismo multiple. Como ejemplo, considera el gen de la 
protema /3-globina en humanos. La /3-globina forma parte de 
la hemoglobina, que transporta oxigeno de los pulmones a los 
tejidos. En las ultimas decadas, los biologos han identificado 
y denominado mas de 500 alelos distintos del gen de la /3-glo- 
bina. Muchos de estos alelos se asocian con fenotipos distinti- 
vos. Algunos alelos producen polipeptidos con una capacidad 
normal de transporte de oxigeno, mientras que otros provo- 
can menor capacidad de transporte de oxigeno y distintos 
tipos de anemia. Ademas, otros alelos de la /3-globina se aso- 
cian a una adaptation para vivir a gran altitud, menor estabi- 
lidad en temperaturas altas, o resistencia a los parasitos que 
infectan los globulos rojos y causan la malaria. 

Cuando en una poblacion estan presentes mas de dos feno- 
tipos distintos por el alelismo multiple, el rasgo es polimorfo 
(«muchos-formado»). La capacidad de transporte de oxigeno 
en humanos es un rasgo muy polimorfo, porque existen mu- 
chos alelos del gen de la /3-globina. 

Dominancia incompleta y codominancia 

Los terminos dominante y recesivo describen que fenotipo se 
observa cuando dos alelos distintos de un gen estan presentes 
en el mismo individuo. En los siete rasgos estudiados por 
Mendel, solo el fenotipo asociado a un alelo (el «dominante») 
aparetia en los individuos heterocigoticos. Pero consideremos 
las f lores llamadas «don diego de noche», mostradas en la Fi- 
gura 13.17a. En esta especie, los biologos han desarrollado 



(a) El color de la flor es variable en los don diego. 




(b) Dominancia incompleta en el color de las flores. 



Generacion 
parental 



Generacion R 




1/4 RR 1/4 Rr 1/4 fir 1/4 rr 



Purpura Lila Blanco 

FIGURA 1 3.1 7 Cuando hay dominancia incompleta, los 
heterocigotos tienen fenotipos intermedios. (a) Los don diego 
de noche se llaman asi porque sus flores se abren el caer la tarde. 
El color de las flores es muy variable, (b) La hipotesis que se ilustra 
es que el color de las flores esta controlado por un unico gen con 
dos alelos, simbolizados por R y r. Estos alelos muestran dominancia 
incompleta. 

una lmea pura con flores purpuras y otra linea pura de flores 
blancas. Cuando se cruzan los individuos de estas dos cepas, 
toda su descendencia tiene color lila (Figura 13.17b). En los 
guisantes de Mendel, los cruces entre progenitores de flores 
purpuras y blancas producian una descendencia de flores pur- 
puras. <:Por que hay esta diferencia? 

Los biologos respondieron a esta pregunta examinando los 
fenotipos de la generacion F 2 . Estos son la progenie de la autofe- 
cundacion en individuos F x con flores de color lila. De las plan- 
tas F 2 , 1/4 tienen flores purpuras, 1/2 flores lilas, y 1/4 tienen 
flores blancas. Esta proporcion de fenotipos de 1:2:1 es diferente 
a todo lo que se ha visto hasta ahora, pero encaja exactamente 
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en la proportion de genotipos de 1:2:1 producida cuando el 
color de la flor esta controlado por un gen con dos alelos. 

Para convencerte de que esta explication es correcta, estu- 
dia el modelo genetico mostrado en la Figura 13.17b. Segun 
la hipotesis mostrada en el diagrama, la herencia del color de 
las flores en los don diego y los guisantes es identica, excepto 
que los alelos del don diego de noche muestran dominancia 
incompleta en vez de dominancia completa. Cuando ocurre 
dominancia incompleta, los heterocigotos tienen un fenotipo 
intermedio. En el caso de los don diego de noche, no dominan 
los alelos purpura ni los blancos. En cambio, la progenie F x 
(todos heterocigotos) muestra un fenotipo intermedio entre 
los dos parentales. 

La dominancia incompleta ilustra un punto general muy 
importante: la dominancia no es necesariamente un fenomeno 
de todo o nada. De hecho, muchos alelos presentan una rela- 
tion llamada codominancia. Cuando ocurre la codominan- 
cia, los heterocigotos tienen el fenotipo asociado a ambos ale- 
los. Como ejemplo, consideremos el gen L humano. Este gen 
codifica una glucoprotema de la membrana plasmatica pre- 
sente en los globulos rojos. Distintos alelos del gen L condu- 
cen a la aparicion de glucoprotemas de membrana con distin- 
tas secuencias de aminoacidos. En la mayoria de las 
poblaciones humanas, solo estan presentes dos alelos. Estos 
alelos se llaman L M y L N y codifican las glucoprotemas M y 
N. Asi pues, hay tres genotipos: L M L M , L M L N , y L N L N . En los 
individuos L M L M , todas las glucoprotemas de membrana del 
tipo MN presentes en los globulos rojos tienen la secuencia 
primaria asociada al alelo L M . En los individuos L N L N , todas 
las protemas del tipo MN tienen la secuencia primaria del 
alelo L N . Pero en los individuos L M L N , los globulos rojos tie- 
nen algunas glucoprotemas de membrana con el fenotipo M y 
otras con el fenotipo N. Como ambos alelos estan representa- 
dos en el fenotipo, los alelos se consideran codominantes. 

£Por que varfan las relaciones de dominancia entre los 
alelos? Una vez entendido que hacen los genes a nivel mole- 
cular, es facil ver por que algunos alelos son dominantes, rece- 
sivos, codominantes o intermedios en dominancia. Los genes 
contienen la information necesaria para fabricar las moleculas 
de las celulas. Algunas de estas moleculas son protemas que 
forman estructuras en celulas y organismos, como las protef- 
nas MN de la membrana plasmatica de los globulos rojos. 
Como los alelos M y N codifican protemas con distintas se- 
cuencias de aminoacidos, ambas estan presentes en las celulas 
de los individuos heterocigotos. En el fenotipo se detectan los 
productos de ambos genes, de modo que los alelos se conside- 
ran codominantes. La codominancia es frecuente en alelos aso- 
ciados a protemas de membrana como la protema MN. 

La dominancia completa e incompleta suele producirse en 
alelos que codifican enzimas. Los alelos de talla de la planta es- 
tudiados por Mendel, por ejemplo, codifican enzimas implica- 
das en la smtesis de una hormona del crecimiento clave. Un alelo 
recesivo tiene un defecto que impide funcionar a la enzima. Los 
individuos homocigoticos recesivos carecen de la hormona del 
crecimiento y son enanos. El alelo dominante, en cambio, codi- 
fica una enzima que funciona con normalidad. En heterocigo- 
tos, el alelo normal presente produce la suficiente enzima como 



para fabricar una cantidad normal de hormona del crecimiento. 
La talla es normal, y el alelo se considera dominante. 

La situation en las flores don diego de noche es distinta. El 
gen R analizado en la Figura 13.17b codifica una enzima im- 
plicada en la production de un pigmento purpura en los peta- 
los de las flores. El alelo recesivo codifica una enzima disfun- 
cional y provoca una ausencia total de pigmento. Como 
resultado, los homocigotos recesivos son blancos. En hetero- 
cigotos, sin embargo, la unica copia normal del gen puede 
producir suficiente enzima para lograr una pequena cantidad 
de pigmento purpura. El resultado es el fenotipo lila. Los in- 
dividuos homocigotos dominantes, en cambio, producen 
grandes cantidades de la enzima normal y, por tanto, sufi- 
ciente pigmento para fabricar petalos de color purpura. 

El mensaje es que los alelos pueden interaccionar de mu- 
chas formas, dependiendo de lo que hagan sus productos y de 
como funcionen. Ademas, recuerda que las relaciones de do- 
minancia no tienen nada que ver con la eficacia biologica (ca- 
pacidad de un individuo de producir descendencia en un am- 
biente determinado). Los alelos dominantes no confieren 
necesariamente mayor eficacia biologica, y no son necesaria- 
mente mas frecuentes que los alelos recesivos. Recuerda que el 
alelo que causa la enfermedad de Huntington en humanos es 
letal, dominante y raro. 

Pleiotropia 

Hasta donde se sabe, los alelos que Mendel analizo solo afec- 
taban a un rasgo. El gen del color de las semillas de los gui- 
santes, por ejemplo, no parece afectar a otros aspectos del fe- 
notipo del individuo. En cambio, se han documentado 
muchos casos en los que un unico alelo afecta a una gran va- 
riedad de rasgos. Un gen que influencia muchos rasgos en vez 
de uno solo, se llama pleiotropico («mas-girar»). El gen res- 
ponsable del smdrome de Marfan en las personas, llamado 
FBN1, es un buen ejemplo. Aunque las investigaciones actua- 
tes indican que solo esta implicado un gen, las personas con 
smdrome de Marfan muestran un conjunto enorme de efectos 
fenotfpicos: mayor altura, miembros y dedos desproporciona- 
damente largos, torax de forma anomala, y problemas cardia- 
cos potencialmente graves. Un gran porcentaje de estos indivi- 
duos tambien tiene problemas de espalda. El gen asociado al 
smdrome de Marfan es pleiotropico. 

Los genes estan influenciados por el ambiente 
f isico y el ambiente genetico 

Cuando Mendel analizo la talla en sus experimentos, se ase- 
guro de que todas las plantas recibieran una cantidad similar 
de luz solar y crecieran en un terreno parecido. Esto era im- 
portante porque los individuos con alelos para una talla 
grande se atrofian si no reciben nutrientes, luz solar o agua, 
tanto que se parecen a los individuos con alelos de enanismo. 
Para que Mendel analizara los determinantes hereditarios de 
la talla, tenia que controlar los determinantes ambientales 
de la talla. Se van a considerar como dos aspectos del am- 
biente afectan a los fenotipos: (1) el ambiente fisico del indivi- 
duo y (2) los alelos presentes en otros genes. 
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El ambiente fisico ejerce una gran influencia sobre los 

fenotipos Los fenotipos producidos por la mayoria de los 
genes estan fuertemente afectados por el ambiente fisico del 
individuo. En consecuencia, el fenotipo de un individuo es a 
menudo un producto de su ambiente fisico tanto como un 
producto de su genotipo. Por ejemplo, las personas con la en- 
fermedad genetica llamada fenilcetonuria (PKU) carecen de 
una enzima que ayuda a convertir el aminoacido fenilalanina 
en el aminoacido tirosina. Como resultado, la fenilalanina y 
una molecula relacionada, el acido fenilpiruvico, se acumulan 
en los organismos de esas personas. Las moleculas interfieren 
con el desarrollo del sistema nervioso y producen un retraso 
mental grave. Pero si los individuos con PKU se identifican en 
el nacimiento y siguen una dieta con poca fenilalanina, enton- 
ces se desarrollan con normalidad. En muchos pafses, a los re- 
cien nacidos se les hace una prueba de rutina para detectar el 
deficit. La PKU es una enfermedad genetica, pero no es inevi- 
table ni invariable. Con una sencilla modificacion en su am- 
biente fisico (la dieta), los individuos con el genotipo de PKU 
pueden tener un fenotipo normal. 

Las interacciones con otros genes ejercen una gran in- 
fluencia SObre los fenotipos En los guisantes de Mendel, 
un unico locus afectaba a la forma de la semilla. Ademas, los 
datos de Mendel demostraron que el fenotipo de la forma de 
la semilla no parecia estar influido por la accion de los genes 
del color de la semilla, color de la vaina, forma de la vaina, ni 
otros rasgos. Las semillas de guisantes que analizo eran lisas o 
arrugadas independientemente de los tipos de alelos presentes 
en otros loci. 

Sin embargo, en muchos casos los genes no son tan inde- 
pendientes como el gen de la forma de la semilla en los guisan- 
tes. Consideremos un experimento clasico, publicado en 
1905, sobre la morfologia de las crestas de los polios. Los in- 
vestigadores, William Bateson y R. C. Punnett, cruzaron pro- 
genitores de lmeas puras con crestas de rosa y guisante, y des- 
cubrieron que la descendencia F x tenia un fenotipo distinto, 
llamado cresta de nuez. Al criar estos individuos, su descen- 
dencia tenia crestas de nuez, rosa, guisante, y un cuarto feno- 
tipo (llamado cresta simple) en una proportion de 9:3:3:1 (Fi- 
gura 13.18a). El modelo genetico de la Figura 13.18b explica 
los datos. Si la morfologia de la cresta resulta de interacciones 
entre dos genes, simbolizados por R y P, si existe un alelo do- 
minante y otro recesivo para cada gen, y si los cuatro fenoti- 
pos de cresta estan asociados con los genotipos indicados en 
la parte inferior de la figura, entonces el cruce entre progeni- 
tores RRpp y rrPP arrojaria los resultados observados por Ba- 
teson y Punnett. 

El punto clave es que los alelos de distintos genes afectan 
unos a otros de tal modo que alteran el fenotipo observado en 
estos individuos. Cuando tienen lugar estos tipos de interac- 
ciones entre genes, el fenotipo producido por un alelo de- 
pende de la accion de los alelos de otros genes. Si un polio 
tiene un alelo R, su fenotipo depende del alelo presente en el 
gen P. Un caso especial de este fenomeno se llama epistasis 
(« interruption » o «disminucion»). La epistasis tiene lugar 
cuando un alelo de un gen enmascara el efecto de un alelo de 
otro gen. 



(a) Los cruces entre polios con distintos fenotipos de crestas 
arrojan resultados extranos. 



Generacion 
parental 



Cresta de rosa 



Cresta de guisante 




Todas las crestas de nuez 



4> 




Nuevo fenotipo 
de cresta 



Otro nuevo 
fenotipo de cresta 



9 3:3:1 
Crestas de nuez Crestas de rosa Crestas de guisante Crestas simples 




(b) Modelo genetico para explicar los resultados. 



Generacion 
parental 



Cresta de rosa 
RRpp 



x Cresta de guisante 
rrPP 



R_P_ 




R_pp 



Todas las crestas de nuez 
Los espacios en bianco en RrPp <=s=^~ Dos genes {R y P) 
un genotipo significan que ^ — interaccionan para 
cualquiera de los alelos V^v. producir el fenotipo 

puede estar presente / \ de la cresta 



rrpp 



Cresta de nuez Cresta de rosa Cresta de guisante Cresta simple 

FIGURA 13.18 Distintos genes pueden interaccionar para 
determinar un rasgo. (a) Este cruce es raro porque aparecen 
nuevos fenotipos en la generacion Ft y en la F 2 . (b) Para explicar los 
resultados, los investigadores propusieron que la forma de la cresta 
depende de dos genes que interaccionan. El fenotipo asociado a los 
alelos de cada gen depende del ambiente genetico, en concrete, de 
los alelos del otro gen. 



Rasgos cuantitativos 

Mendel trabajo con rasgos cualitativos,caracteristicas cuali- 
tativamente distintas. En los guisantes de jardni, el color de 
las semillas es amarillo o verde, no hay fenotipos intermedios. 
Pero muchos rasgos de los guisantes y otros organismos no 
son categorias diferenciadas. En las personas, por ejemplo, la 
talla, el peso y el color de la piel estan en una escala de medida 
continua. Las personas no miden 160 cm o 180 cm, sin otras 
tallas posibles. La talla y muchas otras caracteristicas presen- 
tan una variation cuantitativa (lo que significa que los indivi- 
duos se diferencian en una cantidad) y se llaman rasgos cuan- 
titativos. Al igual que los rasgos cualitativos, los cuantitativos 
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(a) Distribucion de fenotipos que constituye una curva en forma de campana. (b) Distribution normal (curva en forma de campana). 




58 60 62 64 66 68 70 72 74 Valor del rasgo 

Altura (pulgadas) 



FIGURA 1 3.1 9 Los rasgos cuantitativos siguen una distribucion normal, (a) Histograma que muestra las alturas de los 
estudiantes varones del Connecticut Agricultural College en 1 91 4. (b) En la mayona de los casos, la distribucion de un rasgo 
cuantitativo en una poblacion se aproxima a una curva en forma de campana, llamada distribucion normal. 

O PREGUNTA El estudiante mas bajo representado en el histograma mide 1 47 cm, y el mas alto, 1 88 cm. £En que se 
parecen'a un histograma de los varones de tu clase a la distribucion del apartado (b)? 



estan muy influenciados por el ambiente ffsico. Por ejemplo, 
la influencia de la nutricion en la talla y la inteligencia huma- 
nas esta bien documentada. 

Los rasgos cuantitativos comparten una caracteristica: 
cuando las frecuencias de los distintos valores observados en una 
poblacion se organizan en un histograma, o distribucion de fre- 
cuencias, habitualmente adoptan una forma de campana (Figura 
13.19a). Esta distribucion se observa con tanta frecuencia que se 
la suele denominar « distribucion normal ». En una distribucion 
normal, los valores altos y bajos ocurren con poca frecuencia, y 
los valores intermedios, con gran frecuencia (Figura 13.19b). 

En 1909, Herman Nilsson-Ehle demostro que si muchos 
genes contribuyen al valor de un rasgo cuantitativo, cada 



uno en una pequena parte, resulta una distribucion normal. 
Nilsson-Ehle establecio este descubrimiento con cepas de 
trigo que se diferenciaban en el color de los granos. La Fi- 
gura 13.20a muestra los resultados de un cruce que realizo 
entre lmeas puras de trigo bianco y trigo rojo oscuro. Ob- 
serva que la frecuencia de los colores en la descendencia F 2 
tiene forma de campana. Para explicar estos resultados, 
Nilsson-Ehle propuso el conjunto de hipotesis ilustrados en 
la Figura 13.20b: 

• Los progenitores se diferencian en tres genes que contro- 
lan el color de los granos: AABBCC produce granos rojo 
oscuro y aabbcc produce granos blancos. 



(a) El color del grano de trigo es un rasgo cuantitativo. 



(b) Hipotesis para explicar la herencia del color del grano. 
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FIGURA 1 3.20 Los rasgos cuantitativos resultan de la accion de muchos genes, (a) Cuando se cruzaron plantas de trigo 
con granos blancos con plantas de trigo con granos rojos, los descendientes F 2 mostraban una gama de colores del grano. La 
frecuencia de estos fenotipos se acerca a una distribucion normal, (b) Este modelo intenta explicar los resultados de la parte (a). 

O EJERCICIO Confirma que la distribucion de genotipos mostrada en la parte (b) es correcta construyendo una tabla de 
Punnett segun los gametos producidos por los progenitores F v y rellenando despues los genotipos de los descendientes F 2 
resultantes. (jl_a tabla tendra 8 filas, 8 columnas y 64 celdas!). 
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TAB LA RESUMEN 1 3.2 Algunas extensiones de las leyes de Mendel 



Tipo de herencia 


Definition 


Consecuencias o comentarios 


Ligada al sexo 


Genes situados en los cromosomas sexuales. 


Los patrones de herencia en machos y hembras son diferentes. 


Ligamiento 


Dos genes en el mismo cromosoma. 


Los genes ligados infringen el principio de la combinacion 
independiente. 


Dominancia incompleta 


Los heterocigotos tienen un fenotipo intermedio. 


Polimorfismo: los heterocigotos tienen un fenotipo unico. 


v-UUUI 1 II 1 Idl ILId 


LUi 1 Ifcrltrl ULiy ULUb Lltrlltrll UN ItrllUUJJU Uc dlllUUb 

alelos. 


CI JJUMIIIUIIIblllU trb JJUbl Ultr. \Ub 1 Ifcr Ltrl ULiy ULU5 llfcr 1 ltrl 1 UN 1 fcrl IU LI JJU 

unico. 


Alelismo multiple 


En una poblacion estan presentes mas de dos alelos 
en un locus. 


Posible polimorfismo. 


Polimorfismo 


En una poblacion estan presentes mas de dos 
fenotipos. 


Puede resultar de las acciones de alelos multiples, dominancia 
incompleta o codominancia. 


Pleiotropia 


Un unico alelo afecta a muchos rasgos. 


Frecuente. 


Variacion en el ambiente 
genetico 


En rasgos cualitativos,el fenotipo asociado a un 
alelo depende de los alelos presentes en otro gen. 


Un mismo alelo puede asociarse a distintos fenotipos. 


Variacion en el ambiente 
fisico 


El fenotipo esta influido por el ambiente que rodea 
al individuo. 


Los mismos genotipos pueden asociarse a distintos fenotipos. 



Herencia poligenica de Muchos genes participan en rasgos que muestran Al contrario que los alelos que determinan rasgos cualitativos, 
rasgos cuantitativos una variacion continua. cada alelo ahade una pequeha cantidad al fenotipo. 



• Los tres genes se combinan independientemente. Cuando 
los individuos AaBbCc de la F x se autofecundan, los indi- 
viduos blancos de la F 2 se presentarian en una frecuencia 
de 1/4 (aa) x 1/4 (bb) x 1/4 (cc) = 1/64 aabbcc. 

• Los alelos a, b y c no contribuyen a la production de pig- 
mento, pero los alelos A, B y C si lo hacen, de un modo 
equitativo y aditivo. Como resultado, el grado de pigmen- 

Comprueba si lo has entendido 

Si entiendesque... O 

• Los genes del mismo cromosoma infringen el principio de la 
combinacion independiente. No se transmiten por separado 
a los gametos a menos que ocurra un sobrecruzamiento 
entre ellos. 

• La dominancia incompleta, la codominancia, el alelismo 
multiple, la peliotropia, los efectos ambientales, las 
interacciones geneticas y la herencia poligenica son 
aspectos de la herencia que Mendel no estudio. Cuando 
suceden, los cruces monohibridos y dihibridos no resultan 
en las proporciones mendelianas clasicas en los fenotipos 
de la descendencia. 

Deberias ser capaz de... O 

1) Definir ligamiento («linkage»), dominancia incompleta y los 
otros fenomenos anteriormente citados,y dar un ejemplo 
de cada uno. 

2) Explicar por que todos estos fenomenos hacen que sea 
improbable observar las proporciones de 3:1 y 9:3:3:1 en los 
fenotipos, proporciones observadas por Mendel en sus 
cruces monohibridos y dihibridos. 



tacion roja esta determinado por el numero de alelos A, B 
y C presentes. Cada alelo escrito en mayuscula (domi- 
nante) presente hace que la espiga de trigo sea de un color 
rojo ligeramente mas oscuro. 

Trabajos posteriores demostraron que las hipotesis del mo- 
delo de Nilsson-Ehle eran correctas en practicamente todos 
los detalles. Los rasgos cuantitativos estan producidos por la 
accion independiente de muchos genes, aunque ahora esta 
claro que algunos genes afectan mucho mas al rasgo en cues- 
tion que otros genes. Como resultado, la transmision de los 
rasgos cuantitativos resulta de una herencia llamada polige- 
nica («muchos-genes»). En la herencia poligenica, cada gen 
anade una pequena cantidad al valor del fenotipo. 

En las decadas inmediatamente posteriores al redescubri- 
miento del trabajo de Mendel, los analisis de fenomenos tales 
como la herencia ligada al sexo, el alelismo multiple, la do- 
minancia incompleta, los efectos ambientales, las interaccio- 
nes entre genes y la herencia poligenica proporcionaron una 
respuesta bastante exhaustiva a la pregunta de por que los 
descendientes se parecen a sus progenitores. La Tabla Resu- 
men 13.2 resume algunas de las excepciones y las extensiones 
fundamentales de las leyes de Mendel y ofrece la oportunidad 
de analizar en que se parecen y en que se diferencian sus efec- 
tos sobre los patrones de la herencia. 

13.6 Las leyes de Mendel 
en las personas 

Cuando los investigadores se dispusieron a estudiar como se 
transmite un gen determinado en el trigo o las moscas del vi- 
nagre o los guisantes, empezaron por una serie de cruzamien- 



Capi'tulo 1 3 Mendel y los genes 287 



tos experimentales controlados. Por razones obvias, esta es- 
trategia no es posible en las personas. Pero imagina que estas 
preocupado por una enfermedad presente en tu familia, y que 
acudes al consejo genetico para descubrir con que probabili- 
dad tendran tus hijos la enfermedad. Para asesorarte, el gene- 
tista necesita conocer como se transmite el rasgo, incluyendo 
si el gen implicado es autosomico o ligado al sexo, y que tipo 
de dominancia muestra el alelo de la enfermedad. Para cono- 
cer la transmision de rasgos en las personas, los investigado- 
res tienen que analizar los cruces ya existentes. Lo hacen cons- 
truyendo un linaje, o arbol genealogico familiar, de los 
individuos afectados. 

Un linaje registra las relaciones geneticas entre los indivi- 
duos de una familia junto con el sexo y el fenotipo de cada 
persona respecto al rasgo en cuestion. Si el rasgo se debe a un 
unico gen, entonces el analisis del linaje puede revelar si el 
rasgo se debe a un alelo dominante o recesivo, y si el gen res- 
ponsable esta en un cromosoma sexual o en un autosoma. 
Analizaremos una serie de casos concretos para ver como se 
lleva a cabo este trabajo. 

Los alelos, £Son dominantes o recesivos? 

Para analizar la herencia de un rasgo que muestra una varia- 
cion cualitativa, los biologos empiezan asumiendo que solo 
esta implicado un gen autosomico y que los alelos presentes 
en la poblacion tienen una relacion simple de dominante-rece- 
sivo. Esta es la situacion mas sencilla posible. Si el patron de 
herencia encaja en este modelo, entonces la teona (herencia a 
traves de un gen unico y dominancia simple) se confirma. Se 
analizara primero el patron de herencia caracteristico de los 
rasgos autosomicos recesivos y despues se examinaran los pa- 
trones de los rasgos autosomicos dominantes. 

Patrones de herencia: rasgos autosomicos recesivos 

Al analizar la transmision de rasgos, es util distinguir las con- 
diciones que deben cumplirse cuando se produce un patron 
determinado de herencia de las condiciones que es probable 
que se cumplan. Por ejemplo, si un fenotipo se debe a un alelo 
autosomico recesivo, entonces los individuos con el rasgo 
deben ser homocigotos. Si los padres de un individuo afectado 
no tienen ese rasgo, entonces los padres deben ser heterocigo- 
tos para el rasgo. Los individuos heterocigotos que llevan un 
alelo recesivo de una enfermedad hereditaria se llaman porta- 
dores de la enfermedad. Estos individuos llevan el alelo y lo 
transmiten aunque no muestren signos de la enfermedad. 
Cuando dos portadores se unen, deberian producir descen- 
dencia con el fenotipo recesivo con una frecuencia aproxi- 
mada del 25 por ciento. 

La Figura 13.21 es el linaje de una familia en la que esta 
presente un rasgo autosomico recesivo, como la anemia de ce- 
lulas falciformes. La caracteristica fundamental de este linaje 
es que algunos jovenes, varones y mujeres, muestran el rasgo 
aunque sus padres no lo presenten. Este es el patron que seria 
esperable encontrar con el modelo de un rasgo autosomico re- 
cesivo si los padres de los individuos con el rasgo son hetero- 
cigotos. Tambien es logico observar que, cuando un individuo 
afectado tiene hijos, estos no tienen obligatoriamente el rasgo. 
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FIGURA 1 3.21 Linaje de una familia con una enfermedad 
autosomica recesiva. Las enfermedades como la anemia de celulas 
falciformes, que se heredan como autosomicas recesivas,aparecen 
en varones y mujeres. Para que un individuo este afectado, ambos 
progenitores deben llevar el alelo responsable. Si el alelo recesivo es 
raro, puede que no aparezcan individuos afectados en todas las 
generaciones. 

O PREGUNTA En un linaje donde aparece una enfermedad 
autosomica recesiva, un progenitor enfermo a menudo tiene hijos 
no afectados. Pero los progenitores no afectados pueden tener hijos 
enfermos. iPor que? 



Este patron es el predecible si las personas afectadas se casan 
con individuos homocigotos para el alelo salvaje, que proba- 
blemente sea cierto si el alelo recesivo es raro en la poblacion. 

El fenotipo recesivo solo deberfa aparecer en la descenden- 
cia cuando ambos progenitores llevan ese alelo recesivo y lo 
transmiten a sus hijos. Por definicion, un alelo recesivo solo 
produce un fenotipo determinado cuando el individuo es ho- 
mocigoto para ese alelo. 

Patrones de herencia: rasgos autosomicos dominantes 

Por definicion, los individuos homocigoticos o heterocigoti- 
cos para un rasgo autosomico dominante tendran el fenotipo 
dominante. Para los rasgos autosomicos dominantes, los in- 
dividuos con una sola copia del alelo deben tener el fenotipo 
dominante. Incluso si un progenitor es heterocigotico y el 
otro es homocigotico recesivo, la mitad de sus hijos, de pro- 
medio, mostrara el fenotipo dominante. Y a no ser que haya 
ocurrido una mutacion nueva, todos los hijos con el rasgo 
deben tener un progenitor con ese rasgo. La ultima observa- 
tion es muy diferente al patron observado en los rasgos auto- 
somicos recesivos. 

La Figura 13.22 muestra las consecuencias de la herencia 
autosomica dominante en el linaje de una familia afectada por 
una enfermedad neurologica degenerativa llamada enferme- 
dad de Huntington. El linaje tiene dos caracteristicas que in- 
dican que esta enfermedad se transmite a la siguiente genera- 
tion como un alelo autosomico dominante. En primer lugar, 
si un hijo muestra el rasgo, entonces uno de sus progenitores 
tambien presenta ese rasgo. En segundo lugar, si las familias 
tienen un gran numero de hijos, el rasgo suele aparecer en 
todas las generaciones, por la alta probabilidad de que los 
progenitores heterocigoticos tengan hijos afectados. 
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FIGURA 1 3.22 Linaje de una familia con una enfermedad autosomica dominante. Enfermedades como la de Huntington, 
que se heredan como autosomicas dominantes, pueden aparecer en varones y mujeres y tienden a presentarse en todas las 
generaciones. 



El rasgo, ies autosomico o ligado al sexo? 

Cuando no es posible organizar cruces recfprocos, <;pueden in- 
dicar los datos de un linaje si un rasgo es autosomico o ligado 
al sexo? La respuesta se basa en una premisa simple: si un 
rasgo aparece aproximadamente con la misma frecuencia en 
varones y mujeres, entonces es probable que sea autosomico. 
Por ejemplo, los datos del linaje de Huntington indican que la 
enfermedad aparece en varones y mujeres con una frecuencia 
similar. Pero si los varones tienen el rasgo en cuestion con 
mucha mas probabilidad que las mujeres, entonces el gen res- 
ponsable podria estar en el cromosoma X. Como el cromo- 
soma Y tiene tan pocos genes, la herencia ligada a Y es rara. 

Para entender por que un sesgo de sexo en los fenotipos 
implica herencia ligada al sexo, recuerda de la Seccion 13.4 
que los genes ligados al sexo estan situados en uno de los cro- 
mosomas sexuales. Como los varones humanos tienen un 
cromosoma X y un cromosoma Y, solo tienen una copia de los 
genes ligados a X. Pero como las mujeres tienen dos cromoso- 
mas X, tienen dos copias de cada gen ligado a X. Estas senci- 
llas observaciones son cruciales. En las personas, al igual que 
en las moscas del vinagre y en todas las demas especies 
que tienen cromosomas sexuales, el patron de herencia de los 



rasgos ligados al sexo es distinto en varones y mujeres, por que 
el complemento de cromosomas sexuales es diferente para 
cada sexo. 

<;C6mo es el linaje de un rasgo ligado a X? Para responder 
esta pregunta, consider emos el linaje de un rasgo clasico ligado 
a X: la aparicion de hemofilia en los descendientes de la reina 
Victoria y el pnncipe Alberto, reyes de Inglaterra en la segunda 
mitad del siglo xix. La hemofilia esta causada por un deficit de 
un importante factor de la coagulacion de la sangre. Los hemo- 
fflicos tienen mucho riesgo de desangrarse hasta morir, porque 
incluso las pequenas heridas resultan en sangrados prolonga- 
dos. El punto clave en los descendientes de la reina Victoria es 
que solo los varones padecieron hemofilia (Figura 13.23). Ob- 
serva tambien el varon afectado en la generacion II (el segundo 
cuadrado de la derecha en la fila II). Sus dos hijos no estaban 
afectados, pero el rasgo reaparecio en sus nietos. O, dicho de 
otro modo, la hemofilia se salto una generacion. 

Este patron es logico porque la hemofilia se debe a un alelo 
recesivo ligado a X. Como los varones solo tienen un cromo- 
soma X, el fenotipo asociado a un alelo recesivo ligado a X 
aparece en todos los varones que lo lleven. Ademas, la apari- 
cion de un rasgo recesivo ligado a X se salta una generacion 
en un linaje porque el varon afectado transmite su unico cro- 
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FIGURA 1 3.23 Linaje de una enfermedad recesiva ligada a X. 

O EJERCICIO Dibuja de nuevo este linaje, mostrando el patron de herencia si el alelo de la hemofilia fuera dominante ligado a X. 
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mosoma X a sus hijas. Pero como sus hijas casi siempre reci- 
bieron la version salvaje del alelo de su madre, las hijas no 
presentan el rasgo. No obstante, transmitiran el alelo defec- 
tuoso a la mitad de sus hijos. 

Por el contrario, los rasgos ligados a X que sean dominan- 
tes aparecen en todos los individuos que tengan el alelo defec- 
tuoso. Un buen indicador de un rasgo dominante ligado a X 
es un linaje en el que un varon afectado tiene a todas sus hijas 
afectadas pero a ninguno de sus hijos. Este patron es logico 
porque todas las hijas llevan un cromosoma X del padre afec- 
tado y, por tanto, tambien estaran ellas afectadas, mientras 
que los hijos varones reciben su unico cromosoma X de la 



madre no afectada. Sin embargo, aparte de la forma heredita- 
ria de una enfermedad osea llamada raquitismo, se conocen 
muy pocas enfermedades debidas a alelos dominantes ligados 
aX. 

Mediante el analisis de linajes, los investigadores biomedi- 
cos han sido capaces de descubrir como se heredan la mayona 
de las enfermedades geneticas frecuentes. Sin embargo, en la 
decada de 1940 el asunto candente en Genetica ya no era la 
naturaleza de la herencia, sino la naturaleza de los genes. <:De 
que estan hechos los genes, y como se copian de modo que los 
padres transmitan sus alelos a la descendencia? Estas son las 
preguntas que se abordan en el Capitulo 14. 



I 



Repaso del capitulo 



RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 



I 



O Mendel descubrio en los guisantes que los individuos tienen dos 
alelos, o dos versiones, de cada gen. Antes de la formacion de los 
ovulos y los espermatozoides, los dos alelos de cada gen se sepa- 
ran de modo que se transmite solo un alelo a cada ovulo o esper- 
matozoide. 

Gregor Mendel descubrio que la herencia esta determinada por 
factores individuales y propuso dos principios basicos de la gene- 
tica de transmision. El primero fue el principio de la segregacion, 
que aseguraba que cada rasgo estaba dispuesto por un par de de- 
terminantes hereditarios (alelos de genes) que se separan uno de 
otro durante la formacion de gametos. 

Debenas ser capaz de citar los datos que explican por que los fe- 

notipos intermedios en la descendencia hibrida, debidos a domi- 
nancia incompleta o a herencia poligenica, son consistentes con 
el principio de segregacion y no apoyan la hipotesis de la heren- 
cia por combinacion. Q 

O Los genes estan situados en los cromosomas. La separation de 
cromosomas homologos en la anafase de la meiosis I explica por 
que los alelos del mismo gen se segregan a distintos gametos. 

La teoria cromosomica de la herencia propoma que los genes 
estan situados en los cromosomas y que los movimientos de los 
cromosomas durante la meiosis proporcionan una base fisica al 
principio de la segregacion. Los alelos del mismo gen se separan 
unos de otros y terminan en distintos gametos porque los cromo- 
somas homologos se separan durante la meiosis I. 

Debenas ser capaz de dibujar las fases de la meiosis en un orga- 
nismo diploide con n = 2, en el que el individuo tiene el genotipo 
BbRr, e identificar donde y por que B, b, R y r se segregan a dis- 
tintas celulas hijas y, por tanto, a diferentes gametos. Q 

O Silos genes estan situados en cromosomas distintos, entonces los 
alelos de cada gen se transmiten a los ovulos y los espermatozoi- 
des de forma independiente. Esto ocurre porque los cromosomas 
se alinean aleatoriamente en la metafase de la meiosis I. 

La segunda conclusion basica de Mendel fue el principio de la 
combinacion independiente, que afirmaba que la segregacion de 
una pareja de genes (que controlan un rasgo determinado) no es- 
taba influenciada por la segregacion de otras parejas de genes. La 
teoria cromosomica proporciono una base fisica para el principio 



de la combinacion independiente. Los genes situados en cromo- 
somas distintos se van a los gametos de forma independiente du- 
rante la meiosis. El principio de la combinacion independiente se 
sostiene porque los cromosomas se colocan independientemente 
de los otros en la placa de la metafase durante la meiosis I. Asi 
pues, los gametos reciben una combinacion aleatoria de cromo- 
somas. 

Debenas ser capaz de completar tu dibujo de las fases de la 
meiosis, indicando que el individuo tiene el genotipo BP/bp Rr, y 
explicar por que los genes B y R se combinan de forma indepen- 
diente mientras que los genes B y P no lo hacen. Q 
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Mendel's Experiments 

The Principle of Independent Assortment 

O Hay importantes excepciones y extensiones a los patrones basi- 
cos de la herencia descubiertos por Mendel. 

Thomas Hunt Morgan y sus colaboradores extendieron el tra- 
bajo de Mendel con la description de la herencia ligada a X y 
mostrando que los genes situados en el mismo cromosoma no 
presentan combinacion independiente. Los estudios de rasgos li- 
gados a X ayudaron a confirmar que los genes estan en los cro- 
mosomas, mientras que los estudios de rasgos ligados condujeron 
a los primeros mapas geneticos, que mostraban la localization de 
los genes en los cromosomas. Estudios posteriores confirmaron 
que muchos rasgos estan influidos por la interaction de varios 
genes y que los fenotipos estan influidos por el ambiente que ha 
rodeado al individuo, asi como por el genotipo. Los analisis de li- 
najes permitieron a los investigadores descubrir las formas basi- 
cas de herencia para la mayona de las enfermedades geneticas 
frecuentes de las personas. 

Debenas ser capaz de explicar por que se dice que el sobrecruza- 
miento rompe el ligamiento entre los alelos, por que los varones 
no transmiten sus rasgos ligados a X a sus hijos varones, por que 
se emplean las poblaciones altamente homocigoticas para contro- 
lar las interacciones entre genes en los experimentos, y por que en 
los experimentos geneticos es importante que los individuos crez- 
can en ambientes parecidos. Q 
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PREGUNTAS DE GENETICA 



1. En los estudios acerca de como se heredan los rasgos, ^que hace 
que ciertas especies sean candidatas a organismos modelo? 

a. Son los primeros organismos utilizados en un tipo concreto 
de experimento, de modo que constituyen un «modelo» 
historico de lo que los investigadores esperan encontrar. 

b. Son sencillas de estudiar porque ya se sabe mucho de ellas. 

c. Son las mejores o las que mas eficacia biologica tienen de su 
tipo. 

d. Son sencillas de mantener, tienen un ciclo vital corto, 
producen mucha descendencia y arrojan datos relevantes 
para muchos otros organismos. 

2. <;Por que se considera recesivo al alelo de la forma rugosa de las 
semillas de los guisantes? 

a. «Retrocede» en la generacion F 2 cuando se cruzan 
progenitores homocigoticos. 

b. El rasgo asociado al alelo no se expresa en los heterocigotos. 

c. Los individuos con el alelo tienen menor eficacia biologica 
que los individuos con el alelo dominante. 

d. El alelo es menos frecuente que el dominante (el alelo de 
semillas rugosas es un mutante raro). 

3. Los alelos de los organismos haploides no pueden ser 
dominantes ni recesivos. <;Por que? 

a. Dominante y recesivo describen interacciones entre dos alelos 
del mismo gen en el mismo individuo. 

b. Porque como solo esta presente un alelo, en los organismos 
haploides los alelos siempre son dominantes. 

c. Los alelos en los individuos haploides se transmiten como el 
DNA mitocondrial o el DNA de los cloroplastos. 

d. La mayorfa de los organismos haploides son bacterias, y la 
genetica bacteriana es completamente distinta de la genetica 
de eucariotas. 

4. <;Por que se puede deducir que los individuos de «lmea pura» son 
homocigotos para el gen en cuestion? 

a. Son muy endogamicos. 

b. Solo hay dos alelos en cada gen de las poblaciones a las que 
pertenecen estos individuos. 

c. En una lmea pura, los fenotipos no se ven afectados por las 
condiciones ambientales ni por interacciones entre genes. 

d. En una poblacion de lmea pura no surgen otros fenotipos 
porque no estan presentes otros alelos. 

5. Los genes de los rasgos con los que trabajo Mendel estan en 
distintos cromosomas o bien estan situados en el mismo 
cromosoma tan lejos uno de otro que casi siempre ocurre un 
sobrecruzamiento entre ellos. <;C6mo ayudo esta circunstancia a 
que Mendel pudiera formular el principio de la combinacion 
independiente? 

a. De no ser asi, sus cruces dihfbridos no habrian producido la 
proporcion 9:3:3:1 en los fenotipos F 2 . 

b. La aparicion de individuos con fenotipos inesperados le llevo 
al descubrimiento de la recombinacion. 

c. Hizo que comprendiera que el comportamiento de los 
cromosomas durante la meiosis explicaba sus resultados. 

d. Significaba que los alelos implicados eran dominantes o bien 
recesivos, lo que producia las proporciones de 3:1 en la 
generacion F a . 

6. El texto afirma que Mendel trabajo con el modelo mas simple 
posible. <;Esta justificada esta afirmacion? 

a. Si: rasgos cualitativos, dos alelos, dominantes o recesivos 
simples, no cromosomas sexuales, y genes no ligados 
componen la situacion mas simple conocida. 



b. Si: la capacidad de autofecundar o de polinizacion cruzada 
hizo que Mendel pudiera realizar cruzamientos controlados. 

c. No: Mendel no conocia la meiosis ni la teoria cromosomica 
de la herencia, de modo que no era facil alcanzar las 
conclusiones a las que llego. 

d. No: los disenos experimentales de Mendel y sus leyes de la 
herencia son realmente bastante complejos y sofisticados. 

7. Las leyes de Mendel no predicen correctamente los patrones de 
herencia para los rasgos muy ligados ni la herencia de alelos que 
presentan dominancia incorrecta o epistasis. ^Significa esto que 
sus hipotesis son incorrectas? 

a. Si, porque solo se aplican a un pequeno numero de 
organismos y rasgos. 

b. Si, porque no todos los datos apoyan sus hipotesis. 

c. No, porque no conocia la meiosis ni la teoria cromosomica 
de la herencia. 

d. No, simplemente significa que sus hipotesis estan limitadas 
a ciertas condiciones. 

8. El edulcorante artificial NutraSweet esta compuesto por una 
molecula de fenilalanina unida al acido aspartico. Las etiquetas 
de los refrescos dieteticos que contienen NutraSweet incluyen 
una advertencia para las personas con PKU. <;Por que? 

a. NutraSweet estimula los mismos receptores del gusto que los 
azucares naturales. 

b. Las personas con PKU no pueden tomar fenilalanina. 

c. En las personas con PKU, la fenilalanina reacciona con el 
acido aspartico y forma un compuesto toxico. 

d. Las personas con PKU no pueden tener una vida normal, 
incluso aunque se controle estrechamente su entorno. 

9. Cuando Sutton y Boveri publicaron la teoria cromosomica de la 
herencia, la investigation sobre la meiosis no habia establecido 
aun que los homologos paternos y maternos se combinan de 
forma independiente. Entonces, en 1913, Elinor Carothers publico 
un articulo sobre una especie de saltamontes con un cariotipo 
raro: un cromosoma no tenia homologo (lo que significa que no 
tenia pareja en la meiosis I); otro cromosoma tenia homologos que 
podian distinguirse con el microscopio optico. Si los cromosomas 
se combinan de forma independiente, icon que frecuencia deberia 
haber observado Carothers cada uno de los cuatro productos de la 
meiosis mostrados en la siguiente figura? 



Cromosomas 
del saltamontes 
en la meiosis I 




Sin pareja 



Los homologos 
materno y paterno 
parecen distintos 



Son posibles cuatro tipos de gametos 
(cada division meiotica solo puede producir dos de los cuatro) 




a. Solo aparecerian los gametos con un cromosoma de cada tipo. 

b. Los cuatro tipos de gametos deberian presentarse con la 
misma frecuencia. 
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c. El cromosoma sin pareja se desintegrarfa, de modo que solo 
se observarfan gametos con una copia del otro cromosoma. 

d. Los gametos con un cromosoma de cada tipo serian el doble 
de frecuentes que aquellos con solo un cromosoma. 

10. ,:Cual de las siguientes es la mejor prueba de que un rasgo podrfa 
estar influido por herencia poligenica? 

a. Los descendientes Fj de padres con distintos fenotipos tienen 
un fenotipo intermedio. 



b. Los descendientes Fj de padres con distintos fenotipos tienen 
el fenotipo dominante. 

c. El rasgo muestra una variacion cualitativa. 

d. El rasgo muestra una variacion cuantitativa. 
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RESOLVER PROBLEMAS DE GENETICA 



La mejor manera de comprobar y extender tu conocimiento de la ge- 
netica de transmision es resolver problemas. La mayoria de los pro- 
blemas de genetica estan formulados asf: se da cierta informacion 
sobre los genotipos o los fenotipos de uno o los dos progenitores, 
junto con datos de los fenotipos de la descendencia ¥ 1 o F 2 . Tu mision 
es generar un conjunto de hipotesis (lo que los biologos llaman mo- 
delo genetico) para explicar los resultados. Mas concretamente, ten- 
dras que producir una hipotesis para abordar todas estas preguntas: 

• <;El rasgo es cuantitativo o cualitativo? 

e <E1 fenotipo es un producto de un gen o de muchos genes? 

• Para cada gen implicado, ^cuantos alelos estan presentes: uno, dos 
o muchos? 

• <;Los alelos implicados muestran dominancia completa, dominan- 
cia incompleta, o codominancia? 

• <Los alelos implicados son autosomicos o ligados al sexo? 

• Si esta implicado mas de un gen, <; estan ligados o no ligados? Si 
estan ligados, ^ocurre sobrecruzamiento con frecuencia? 



Tambien es util preguntarte si podrian estar sucediendo interaccio- 
nes entre genes o pleiotropia y si es posible asumir que el diseno expe- 
rimental controlo cuidadosamente los efectos de la variacion en otros 
genes o en el ambiente. 

Al resolver el problema, asegurate de que empiezas con la explica- 
cion mas simple posible. Por ejemplo, si se trata de un rasgo cualita- 
tivo, podrias crear la hipotesis de que el cruce implica a un unico gen 
autosomico con dos alelos con dominancia completa. El siguiente 
paso es deducir los genotipos de los progenitores (si no se ofrecen) y 
entonces hacer una tabla de Punnett para predecir los fenotipos de la 
descendencia y sus frecuencias de acuerdo con tus hipotesis. A conti- 
nuacion, comprueba si esas predicciones se corresponden con los re- 
sultados observados que proporciona el problema. Si la respuesta es 
afirmativa, tienes una solucion valida. Pero si la respuesta es negativa, 
tendras que volver atras y cambiar una de tus hipotesis, rehacer la 
tabla de Punnett, y comprobar si encajan las predicciones con las ob- 
servaciones. Sigue estos pasos cuantas veces sea necesario hasta que 
obtengas un modelo que encaje con los datos. 



Ejemplos de problemas 

Ejemplo 1 Las plantas Plectritis congesta producen frutos que o bien 
tienen unas estructuras prominentes llamadas alas, o bien carecen de 
ellas. Los alelos implicados son W + = fruto con alas; W' = frutos sin 
alas. Los investigadores recogieron un grupo de individuos del campo 
y realizaron una serie de cruces. Los resultados estan en la siguiente 
tabla. Completa la tabla con el genotipo del progenitor o progenito- 
res que participan en los cruces. 



N.° de descen- N.°dedescen- Genotipo(s) 
Fenotipos de los dientescon dientescon delos 

progenitores frutos con alas frutos sin alas progenitores 



Sin alas (autofecundacion) 


0 


80 


Con alas (autofecundacion) 


90 


30 


Con alas x sin alas 


46 


0 


Con alas x con alas 


44 


0 



Solucion En este problema te dan los fenotipos de la descendencia y 
se pide que deduzcas los genotipos de los progenitores. Para llevar a 
cabo esto, tienes que generar hipotesis de que ciertos genotipos son 
correctos, hacer una tabla de Punnett para predecir los genotipos de 
la descendencia, y despues ver si los fenotipos de la descendencia en- 
cajan con los datos. En este caso, generar una hipotesis de los genoti- 
pos de los progenitores es relativamente facil, porque el problema 
enuncia que el rasgo esta determinado por un gen y dos alelos. No se 
da informacion sobre el sexo, de modo que se asume que el gen es au- 



tosomico. Ahora observa la segunda entrada de la tabla. Muestra una 
proporcion de 3:1 en la descendencia de un individuo con alas que se 
autofecunda. Este resultado es consistente con la hipotesis de que W + 
es dominante y W' es recesivo, y que el genotipo de este progenitor es 
W + W'. Ahora observa el primer cruce de la tabla. Si W + es dominante, 
entonces un progenitor sin alas debe ser WW'. Cuando hagas la tabla 
de Punnett para predecir los genotipos de la descendencia, encuentras 
que todos los descendientes produciran frutos sin alas, consistente con 
los datos. En el tercer cruce toda la descendencia produce frutos con 
alas, aunque uno de los progenitores produce frutos sin alas y es, por 
tanto, W W'. Esto solo sucederia si el progenitor con alas es W + W + . 
(Si este razonamiento no te parece claro al principio, haz la tabla de 
Punnett). En el cuarto cruce, podrias tener descendientes que produje- 
ran frutos con alas en todos los casos si los progenitores fueran W + W + 
y W + W + , o si los progenitores fueran W + W + y W + W~. Ambas respues- 
tas son correctas. Tambien puedes hacer la tabla de Punnett para con- 
vencerte de que es cierto. 

Ejemplo 2 Dos ratones hembras negros se cruzan con un macho ma- 
rron. En varias camadas, la hembra I produjo 9 negros y 7 marrones; 
la hembra II produjo 57 negros. iQue puedes deducir respecto a la he- 
rencia del color negro y marron del pelaje de los ratones? ^Cuales son 
los genotipos de los progenitores en cada caso? 

Solucion En este problema se dan los fenotipos de progenitores y des- 
cendientes y se pide que deduzcas los genotipos de los progenitores. 
Como punto de partida, asume que el color del pelaje esta determi- 
nado por el sistema genetico mas sencillo posible: un gen autosomico 
con dos alelos, de los que uno es dominante y el otro recesivo. Como 
la hembra II solo produce descendientes negros, es logico suponer que 
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el negro es dominante respecto al marron. Vamos a usar B para el 
negro y b para el marron: entonces el progenitor varon es bb. Para 
producir descendencia con una proporcion 1:1 de pelaje negro:ma- 



rron, la hembra I debe ser Bb. Pero para producir descendientes todos 
negros, la hembra II debe ser BB. Este modelo explica todos los datos, 
de modo que puedes tomarlo como cierto. 



PROBLEMAS DE GENETICA 



11. La enfermedad de Tay-Sachs provoca una disfuncion de las celulas 
nerviosas y causa la muerte a la edad de cuatro anos. Dos padres 
sanos saben por analisis de sangre que cada uno de ellos lleva un 
alelo recesivo responsable del Tay-Sachs. Si sus tres primeros hijos 
tienen la enfermedad, <;cual es la probabilidad de que el cuarto no 
la padezca? Asumiendo que todavia no han tenido ningun hijo, 
^cual es la probabilidad de que, si tienen cuatro hijos, los cuatro 
tengan la enfermedad? Si sus tres primeros hijos son varones, ^cual 
es la probabilidad de que su cuarto hijo sea varon? 

12. Imagina que en los guisantes los genes para el color de la semilla 
y la forma de la vaina estuvieran ligados, y que Mendel cruzara 
progenitores YYII (que producen semillas amarillas en vainas 
lisas) con progenitores yyii (que producen semillas verdes en 
vainas estranguladas). 

• Dibuja la tabla de Punnett de la ¥ 1 y predice los fenotipos F a 
esperables. 

• Escribe los genotipos de los gametos producidos por los indi- 
viduos F x si no existiera sobrecruzamiento. 

• Dibuja la tabla de Punnett de la F 2 sin sobrecruzamiento. De 
acuerdo con esta tabla, predice los fenotipos esperables en la 
generacion F 2 y la frecuencia prevista de cada fenotipo. 

Si existiera sobrecruzamiento durante la formacion de game- 
tos en los individuos F 1? escribe el genotipo o los genotipos de 
los gametos recombinantes. 

• Anade los gametos recombinantes a la tabla de Punnett F 2 an- 
terior. ^Se observara algun fenotipo adicional con baja fre- 
cuencia en la generacion F 2 ? Si asi fuera, ^cuales serian? 

13. En el estramonio (una hierba), el alelo que resulta en flores 
moradas (V) es dominante sobre el que produce flores blancas 
(v); en otro locus, el alelo que produce capsulas espinosas de 
semillas (P) es dominante sobre el que resulta en capsulas lisas 
(p). Una planta con flores blancas y capsulas espinosas se cruza 
con otra con flores moradas y capsulas lisas. La Fj consistia en 
47 plantas con flores blancas y capsulas espinosas, 45 plantas 
con flores blancas y capsulas lisas, 50 plantas con flores 
moradas y capsulas espinosas, y 46 plantas con flores moradas y 
capsulas lisas. <;Cuales son los genotipos de los progenitores? 
<;Estan ligados estos dos genes? 

14. En los gatos, el alelo Manx (M) causa que la cola sea muy corta 
o no exista, mientras que un alelo recesivo m confiere una cola 
larga y normal. Los gatos con el genotipo MM mueren en la 
etapa embrionaria. Si dos gatos Manx se aparean, ^cual es la 
probabilidad de que los cachorros vivos tengan una cola larga? 

15. Una planta con flores naranjas con manchas credo en un 
invernadero a partir de una semilla recogida en el campo. La 
planta se autopolinizo y produjo los siguientes descendientes: 88 
naranjas con manchas, 34 amarillos con manchas, 32 naranjas sin 
manchas y 8 amarillos sin manchas. iQue puedes deducir de las 
relaciones de dominancia de los alelos responsables de los 
fenotipos con manchas y sin manchas? de los fenotipos naranja 
y amarillo? iQue conclusiones puedes sacar sobre el genotipo de la 
planta original, que tenia flores naranjas con manchas? 



16. Como experto genetista, habitualmente asesoras a parejas 
acerca de la posibilidad de enfermedades geneticas en sus hijos, 
basandote en sus historias familiares. Esta manana tienes citada 
a una pareja de prometidos, ambos con un fenotipo normal. El 
hombre, sin embargo, tiene un hermano que murio por una 
distrofia muscular de Duchenne, una enfermedad ligada a X que 
provoca la muerte antes de los 20 anos. El alelo responsable de 
esta enfermedad es recesivo. Su futura esposa, cuya familia no 
tiene antecedentes de la enfermedad, esta preocupada porque 
sus hijos/as puedan padecer la enfermedad. 

• iQue aconsej arias a esta pareja? 

• La hermana del hombre va a casarse con el hermano de la 
novia. <Que aconsejarias a esta segunda pareja? 

17. Imagina que eres heterocigotico para dos genes situados en 
distintos cromosomas. Llevas los alelos Ay a para un gen y los 
alelos By b para el otro. Dibuja un diagrama que muestre lo que 
les sucede a estos genes y alelos cuando tiene lugar la meiosis en 
los tejidos reproductores. Marca las fases de la meiosis, los 
cromosomas homologos, las cromatidas hermanas, los cromoso- 
mas no homologos, los genes y los alelos. Asegurate de enumerar 
todos los gametos geneticamente distintos que podrian formarse 
y de indicar con que frecuencia deberia observarse cada tipo. En 
el diagrama, identifica los pasos responsables del principio de 
segregation y el principio de la combination independiente. 

18. En los humanos, los grupos sangumeos ABO son un rasgo 
polimorfico debido a los alelos i, I A e I B . Los individuos I A i y los 
I A I A tienen el grupo sangmneo A; los sujetos I B i y los I B I B tienen 
el grupo sangmneo B; los sujetos I A I B tienen el grupo AB; los 
individuos ii tienen el grupo 0. Imagina que una mujer del grupo 
0 se casa con un hombre del grupo AB. iQue genotipos y 
fenotipos esperarias observar en sus hijos, y en que proporcion? 
Responde las mismas preguntas para una madre heterocigotica 
del grupo A y un padre heterocigotico del grupo sangmneo B. 

19. El padre de Mr. Spock vino del planeta Vulcano, y su madre era 
del planeta Tierra. Los de Vulcano tienen orejas puntiagudas y el 
corazon en el lado derecho del torax. Mr. Spock tiene esos dos 
rasgos, que se sabe que estan determinados por dos genes 
distintos, cada uno con dos alelos. Imagina que Mr. Spock se 
casara con una mujer de la Tierra y tuvieran muchos hijos. La 
mitad de sus hijos, aproximadamente, tiene orejas puntiagudas y 
el corazon a la derecha, como Spock, y la otra mitad tiene orejas 
redondeadas y el corazon a la izquierda, como su madre. 

• (iQue predeciria Mendel sobre los fenotipos de los hijos y su pro- 
porcion? Explica tus respuestas con terminos geneticos formales. 

<:C6mo explicas los resultados reales? 

20. En Klingons, un gen determina la textura del pelo, otro gen 
determina si el individuo tendra una cresta sagital (protrusion de 
la frente). Los dos genes no estan ligados. 

K = pelo rizado tipo Klingon (dominante) 

k = pelo sedoso parecido al de los terrestres (recesivo) 

S = gran cresta sagital (dominante) 

s = frente lisa, aplanada, parecida a la de los terrestres (recesivo) 
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Kayless tiene el genotipo KkSs. Se empareja con otro tambien he- 
terocigotico para ambos genes. 

• Dibuja la tabla de Punnett correspondiente a este cruce dihf- 
brido. 

© ^Cuales son los cuatro fenotipos posibles resultantes de este 
cruce? Incluye una descripcion del pelo y la frente de cada fe- 
notipo. 

^Cual es la frecuencia esperada de fenotipos del cruce dihibrido? 

• <Que proporcion de la progenie sera heterocigotica para 
ambos genes? 

© iQue proporcion sera homocigotica para ambos genes? 

• <;Es mas probable que Kayless y su pareja vean una propor- 
cion real cercana a los valores esperados si tienen 16 hijos o si 
tienen 160? <Por que? Explica por que el tamano muestral 
afecta o no a las proporciones de los fenotipos observadas. 

21. La hipotesis de la herencia por combinacion propoma que el 
material genetico de los padres se mezcla irreversiblemente en la 
descendencia. Como resultado, los descendientes siempre 
deberfan parecer intermedios en su fenotipo respecto a los 
padres. Mendel, en cambio, propuso que los genes son entidades 
discretas, no continuas, y que su integridad se mantiene en la 
descendencia y en las siguientes generaciones. Imagina que 
estamos en 1890. Eres un criador de caballos y acabas de leer el 
trabajo de Mendel. No te crees sus resultados, sin embargo, 
porque a menudo trabajas con caballos cremellos (de un color 
muy claro) y caballos castanos (marron-rojizos). Sabes que si 
cruzas un cremello de una lmea pura con un castano de una 
lmea pura, los descendientes seran palominos (lo que significa 
que tienen un color intermedio, amarillo-dorado). iQue otros 
cruces harias para comprobar si el modelo de Mendel es valido 
en el caso de los genes del color del caballo? Enumera los cruces 
y los genotipos y fenotipos esperables de la descendencia. 
Explica por que estos cruces experimentales pondrfan a prueba 
el modelo de Mendel. 

22. Dos madres dan a luz varones al mismo tiempo en un hospital 
muy ocupado. El hijo de la pareja 1 padece hemofilia A, que es 
una enfermedad recesiva ligada a X. Ninguno de los 
progenitores tiene la enfermedad. La pareja 2 tiene un hijo 
normal aunque el padre padece hemofilia A. Las dos parejas 
demandan al hospital, asegurando que un descuidado miembro 
de su plantilla intercambio los bebes al nacer. Acudes al juicio en 
calidad de perito experto. iQue le dirias al juez? Haz un 
diagrama que puedas presentar en el juicio. 



23. Has cruzado dos individuos de Drosophila melanogaster que 
tienen alas largas y ojos rojos, el fenotipo salvaje. En la 
descendencia, los fenotipos mutantes, llamados alas curvadas y 
ojos lozenge, aparecen como sigue: 

Hembras 

600 con alas largas, ojos rojos 
200 con alas curvadas, ojos rojos 

Machos 

300 con alas largas, ojos rojos 
300 con alas largas, ojos lozenge 
100 con alas curvadas, ojos rojos 
100 con alas curvadas, ojos lozenge 

• Segun estos datos, el alelo de las alas curvadas ^es autosomico 
recesivo, autosomico dominante, recesivo ligado al sexo o do- 
minante ligado al sexo? 

• El alelo de los ojos lozenge, <;es autosomico recesivo, autoso- 
mico dominante, recesivo ligado al sexo o dominante ligado 
al sexo? 

• <;Cual es el genotipo del progenitor hembra? 

• <:Cual es el genotipo del progenitor macho? 

24. En los periquitos, dos genes autosomicos situados en 
cromosomas distintos controlan la produccion del pigmento de 
las plumas. El gen B codifica una enzima necesaria para la 
smtesis de un pigmento azul, y el gen Y codifica una enzima 
necesaria para la smtesis de un pigmento amarillo. Se conocen 
mutaciones recesivas, asociadas a perdida de la funcion, para 
ambos genes. Imagina que un criador de pajaros tiene dos 
periquitos verdes y los empareja. Los descendientes son verdes, 
azules, amarillos y albinos (no pigmentados). 

• Segun esta observation, ^cuales son los genotipos de los pa- 
dres verdes? <;Cual es el genotipo de cada tipo de descen- 
diente? iQue proporcion de los descendientes totales deberfa 
mostrar cada color? 

Imagina que los padres fueran los descendientes de un cruce 
entre dos cepas de lmeas puras. iQue dos tipos de cruces 
entre cepas de lmeas puras habrfan producido los padres ver- 
des? Indica los genotipos y los fenotipos de cada cruce. 

25. El linaje mostrado a continuation es el de un rasgo humano 
llamado osteopetrosis, que se caracteriza por fragilidad osea y 
abscesos dentales. El gen que afecta a la estructura osea y dental 
^es autosomico o ligado al sexo? <;Es dominante o recesivo el 
alelo de la osteopetrosis? 




Ill 
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Linaje de la osteopetrosis. 
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Soluciones de los problemas de genetica: 

11. 3/4, 1/256 (vease BioHabilidades 9); 1/2 (la probabilidad de 
transmitir los alelos o tener hijos varones no cambia con el tiempo). 

12. Tu respuesta debe ajustarse al cruce ilustrado en la Figura 13.5b, 
excepto que se analizan distintos alelos y rasgos. 13. Los genotipos de 
los progenitores son vvPp x Vvpp. Segun los datos, no es posible decir 
si estan ligados o no. Ambas hipotesis hacen la misma prediction. 14. 
1/3 (la pregunta trata de los descendientes que sobreviven). 15. Este 
es un cruce dihfbrido que resulta en una proporcion de 9:3:3:1 de fe- 
notipos en los descendientes. Supongamos que O es el alelo de los pe- 
talos naranja, y o el alelo de los petalos amarillos; S sera el alelo de 
los petalos con manchas y s el alelo de los petalos sin manchas. Em- 
pieza con la hipotesis de que O es dominante sobre o, S es dominante 
respecto a s, que los dos genes estan situados en cromosomas distin- 
tos de modo que se combinan independientemente, y que el genotipo 
de los progenitores es OoSs. Si haces una tabla de Punnett para el 
cruce OoSs X OoSs, comprobaras que los fenotipos de los descen- 
dientes debenan estar en la proporcion 9:3:3:1 observada. 16. Llame- 
mos D al alelo normal y d al alelo responsable de la distrofia muscu- 
lar de Duchenne. La familia de la mujer no tiene antecedentes de la 
enfermedad, de modo que su genotipo es DD casi con total certeza. 
El hombre no esta afectado, asi que debe ser DY (el rasgo esta ligado 
a X, asi que solo tiene un alelo, la «Y» corresponde al cromosoma Y). 
Sus hijos no tienen riesgo de sufrir la enfermedad. No obstante, la 
hermana del hombre podria ser una portadora, lo que significa que 
tiene el genotipo Dd. Si asi fuera, entonces la mitad de los hijos varo- 
nes de la segunda pareja tienen la posibilidad de resultar afectados. 
17. Las fases de la meiosis que dibujes debenan parecerse a las de la 
Figura 12.4. Los alelos Ay a podrian estar en las versiones roja y azul 
del cromosoma mas largo, y los alelos B y b podnan estar en las ver- 
siones roja y azul de los cromosomas mas cortos. Los lugares donde 
los dibujes son las situaciones de los genes A y B, pero cada cromo- 
soma solo tiene un alelo. Cada par de cromosomas azul y rojo es un 
par homologo. Las cromatidas hermanas llevan el mismo alelo (es 
decir, ambas cromatidas hermanas del cromosoma azul largo podnan 
llevar el alelo a). Las cromatidas de los cromosomas largo y corto no 
son homologas. Para identificar los acontecimientos causantes de los 
principios de la segregation y la combinacion independiente, observa 
las Figuras 13.7 y 13.8, y sustituye las A y B por R e Y. 18. La mitad 
de los descendientes deberia tener el genotipo H A y el grupo sangumeo 
A como fenotipo. La otra mitad debena tener el genotipo H B y el 
grupo sangumeo B. Segundo caso: la proporcion de genotipos y feno- 
tipos debena ser 1:1:1:1 de I A I B (grupo AB): I A i (grupo A): I B i (grupo 
B): ii (grupo 0). 19. Presumiblemente, los vulcanos y los terrestres 
son homocigoticos para ambos rasgos porque son «lmeas puras». 
Spock, entonces, debena ser heterocigotico en ambos loci. Como 
tiene el fenotipo vulcano, no obstante, se puede deducir que las ore- 
jas puntiagudas y el corazon a la derecha son dominantes sobre las 
orejas redondeadas y el corazon a la izquierda. Llamemos P al alelo 
de las orejas puntiagudas y p al alelo de las orejas redondeadas; R al 
alelo del corazon a la derecha y r al del corazon a la izquierda. 
Spock es PpRr; su mujer terrestre es pprr. Mendel prediria que sus 



descendientes tendrian los genotipos PpRr, Pprr, ppRr y pprr en pro- 
porciones iguales. Asi pues, la cuarta parte de sus hijos debena tener 
orejas puntiagudas y corazones a la izquierda, o bien orejas redon- 
deadas y corazones a la derecha. La unica explication logica para 
los resultados reales es que los dos genes esten ligados estrecha- 
mente. Si asi fuera, entonces los gametos de Spock serian PR o pr, y 
los gametos de su esposa senan todos pr. 20. Debenan observarse 
cuatro fenotipos en la proporcion 9:3:3:1, como sigue: rizado y 
grande: rizado y lisa: sedoso y grande: sedoso y lisa. Un cuarto de los 
descendientes debena ser heterocigotico para ambos rasgos. Un oc- 
tavo debena ser homocigotico para ambos rasgos. Es mas probable 
observar la proporcion que se predice cuando los descendientes son 
muy numerosos, porque habria menores fluctuaciones debidas al azar. 
21. Segun el modelo de Mendel, los palominos debenan ser heteroci- 
goticos para el gen del color de la piel. Si cruzas palominos, espera- 
rias ver una combinacion de castanos, palominos y cremellos en los 
descendientes. Si tuviera lugar la herencia por combinacion, no obs- 
tante, todos los descendientes debenan ser palominos. 22. Como este 
es un rasgo ligado a X, el padre que tiene hemofilia no puede trans- 
mitir el rasgo a su hijo varon. Asi pues, la madre de la pareja 1 debe 
ser una portadora y haber transmitido el alelo recesivo a su hijo, que 
es XY y esta afectado. Para instruir al juez sobre la situation, podrfas 
dibujar lo que sucede al X y al Y en la meiosis, y despues mostrar los 
cromosomas de la pareja 1 y 2, con una tabla de Punnett que demues- 
tre como estos cromosomas se transmiten a los hijos, afectado y sano. 
23. El alelo de alas curvas es autosomico recesivo; el alelo de ojos lo- 
zenge es recesivo y ligado al sexo (en concreto, ligado a X). Llamemos 
/ + al alelo de las alas largas y / al alelo de alas curvadas; r + al alelo de 
ojos rojos y r el alelo de ojos lozenge. El progenitor femenino es l + lr + r; 
el masculino es l + lr + Y. 24. El albinismo indica ausencia de pigmento, 
asi que b sera un alelo que confiere la ausencia de azul, y se llamara y 
a un alelo que confiere la ausencia de pigmento amarillo. Si el pig- 
mento azul y el amarillo se mezclan para formar el verde, entonces 
ambos progenitores verdes seran BbYy. El fenotipo verde estara pre- 
sente en los descendientes BBYY, BBYy, BbYY y BbYy. El fenotipo 
azul se encuentra en los descendientes BByy y Bbyy. El fenotipo ama- 
rillo se observa en los descendientes bbYY y bbYy. Los descendientes 
albinos son bbyy. Los fenotipos de los descendientes debenan estar en 
la proporcion 9:3:3:1 para verde:azul:amarillo:albino. Dos tipos de 
cruces consiguen una ¥ 1 BbYy: BByy x bbYY (azul x amarillo), y 
BBYY x bbyy (verde x albino). 25. Autosomico dominante. 
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ESTRUCTURA Y EXPRESlON GENICA 




DNAy genes: 
sintesis y reparacion 





Microfotografia electronica que muestra DNA en proceso de replicacion.La forma en «Y» 
resulta de una estructura llamada horquilla de replicacion,en la que esta sucediendo la 
sintesis de DNA. La doble helice de DNA a la derecha se esta replicando en dos helices 
dobles de DNA a la izquierda. 



CONCEPTOS CLAVE 

O Los genes estan compuestos de DNA. 
Cuando el DNA se copia,cada hebra de la 
doble helice de DNA sirve de plantilla para 
la sintesis de una hebra complementaria. 

O El DNA se sintetiza unicamente en la 

direccion 5'— > 3'. Cuando se esta copiando 
una molecula de DNA, un gran conjunto de 
enzimas especializadas participa en 
desenrollar la doble helice, sintetizando 
continuamente la «hebra adelantada» en la 
direccion 5'— » 3'y sintetizando la «hebra 
retrasada» en una serie de fragmentos que 
despues se unen. 

O Enzimas especializadas reparan los errores 
en la sintesis del DNA y el DNA danado. Si 
estas enzimas reparadoras son defectuosas, 
aumenta la tasa de mutacion. Las 
mutaciones de muchos tipos de genes 
pueden provocar cancer. 



^ | "V e que estan hechos los genes y como se copian 
A I para transmitirse fielmente a los descendientes? 

C K <S Estas preguntas dominaron la biologfa a media- 
dos del siglo xx. Desde la epoca de Mendel, la estrategia de 
investigacion predominante en genetica habfa sido realizar 
una serie de cruces experimentales, crear un modelo genetico 
para explicar los tipos y proporciones de fenotipos resultan- 
tes, y despues comprobar las predicciones del modelo me- 
diante cruces reciprocos, cruzamientos prueba y otras tecni- 
cas. Esta estrategia resulto enormemente productiva. Condujo 
a practicamente todos los descubrimientos analizados en el 
Capitulo 13, incluyendo las leyes de Mendel, los genes ligados 
al sexo, el ligamiento, mapas geneticos, dominancia incom- 
pleta y codominancia, alelismo multiple y rasgos polimorfi- 
cos, pleiotropfa, y herencia cuantitativa. 



Pero la naturaleza molecular de los factores hereditarios de 
Mendel (que pasaron a denominarse genes) segufa siendo un 
misterio. Los siguientes biologos sabfan que los genes y cro- 
mosomas se replicaban durante la fase S del ciclo celular 
(vease el Capitulo 11), con las copias distribuidas a las celulas 
hijas durante la mitosis y la meiosis. Sin embargo, nadie tenia 
ni la mas minima pista acerca de como se producia la copia. 

El objetivo de este capitulo es explorar como los investiga- 
dores resolvieron estos misterios. Empezaremos con los estu- 
dios que identificaron al acido desoxirribonucleico (DNA) 
como el material genetico, exploraremos como se copia esta 
molecula durante la fase de sintesis del ciclo celular y termina- 
remos analizando como se reparan las copias erroneas o da- 
nadas. Una vez se conocio la naturaleza molecular del gen, 
cambio para siempre la naturaleza de la biologia. 



O Concepto clave Informacion destacada O Para practicar 
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14.1 El DNA como material hereditario 

La primera pista sobre que compone los genes se publico en 
1029, cuando Frederick Griffith comunico el descubrimiento 
de un misterioso fenomeno de los rasgos hereditarios. Griffith 
llamo a este fenomeno transformacion. Sus experimentos de 
transformacion parecfan aislar el material hereditario. 

En la decada de 1920, Griffith habia realizado experimen- 
tos con el fin de desarrollar una vacuna frente a las bacterias 
Streptococcus pneumoniae, que son una causa prominente de 
neumoma, infecciones de ofdos, sinusitis y meningitis en las 
personas. Sin embargo, en sus experimentos trabajo con cepas 
de S. pneumoniae que infectan a los ratones. Una cepa es una 
poblacion de individuos geneticamente identicos. Como su- 
cede con las cepas que afectan a las personas, las cepas que 
afectan a los ratones pueden tener distinta virulencia, o capa- 
cidad de provocar enfermedad y muerte. Las cepas virulentas 
causan enfermedad; las cepas no virulentas (o benignas) no. 

Como muestra la Figura 14.1, las cepas con las que Griffith 
trabajaba pueden identificarse a simple vista cuando crecen en 
un medio con nutrientes en una placa de Petri. Un medio 
es un lfquido o solido apropiado para las celulas en creci- 
miento. En un medio solido, las celulas de la cepa no virulenta 
forman colonias que parecen rugosas, las celulas de la cepa vi- 
rulenta forman colonias lisas. Por este motivo, Griffith llamo 
a la cepa no virulenta R (de rugosa) y a la cepa virulenta S (de 
smooth, lisa). 



Colonias rugosas (R) 



Colonias lisas (S) 




La cepa R es benigna \ 

(Carece de una cubierta \ 
protectora, por lo que \ 
es detectada y destruida \ 
por el sistema inmunitario 
del huesped) 




La cepa S es virulenta 

(La cubierta de polisacaridos 
impide que sea 
detectada por el 
sistema inmunitario 
del huesped) 



FIGURA 1 4.1 Hay dos cepas de Streptococcus pneumoniae. La 

cepa de Streptococcus no virulenta (R) y la virulenta (S) se 
diferencian en la apariencia de las colonias y a nivel celular. 

Para entender como interaccionan las cepas, Griffith llevo a 
cabo el experimento mostrado en la Figura 14.2. Esta figura 
muestra cuatro tratamientos experimentales disenados por el. 
En el primer tratamiento, inyecto a los ratones celulas de la cepa 
R no virulenta. Como esperaba, estos ratones sobrevivieron. En 



Experimento 



Pregunta: Cuando distintas cepas de una bacteria infectan al mismo huesped, ^como interaccionan las cepas? 



Hipotesis: Ninguna. El experimento era de naturaleza exploratoria. 



Diseno del experimento: 



Inyectar a ratones 
cepas de Streptococcus 
pneumoniae 



Cepa R 




Cepa S 



Cepa S 
muerta por calor 




Cepa R + cepa S 
muerta por calor 




Predicciones: Ninguna. 



Resultados: 





Los ratones viven 



Los ratones mueren 




Los ratones viven 



CepaS 
virulenta 




Los ratones mueren 



Conclusion: 


La cepa R 


La cepa S 


Las celulas muertas 


Las celulas de la cepa R 




es benigna. 


es virulenta. 


de la cepa S son 


vivas se transformaron 






benignas. 


en celulas de la cepa S. 



FIGURA 14.2 El descubrimiento de la «transformacion». Los ratones mori'an cuando se les inyectaban conjuntamente celulas R vivas y 
celulas S muertas por calor. 
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el segundo tratamiento, inyecto a los ratones celulas de la 
cepa S virulenta. Obviamente, estos ratones murieron de neu- 
monfa. Hasta ahora, todo correcto. Estos dos primeros trata- 
mientos eran controles para demostrar el efecto que cada cepa 
de S. pneumoniae tenia en los ratones. En el tercer trata- 
miento, Griffith mato las celulas de la cepa S virulenta con 
calor y despues las inyecto a los ratones. Estos ratones sobre- 
vivieron. Este tratamiento experimental fue interesante por- 
que demostraba que las celulas S muertas no causan enferme- 
dad. En el ultimo tratamiento, Griffith inyecto a los ratones 
celulas S muertas por calor y celulas R no virulentas vivas. 
Inesperadamente, estos ratones murieron. Las autopsias con- 
firmaron que la causa de la muerte era una neumoma. 
Cuando Griffith aislo y cultivo Streptococcus de estos ratones 
muertos, encontro celulas S virulentas, no celulas R benignas. 

<:Que estaba pasando aquf? Griffith propuso que algo de las 
celulas S muertas por calor habfa «transformado» las celulas R 
no virulentas. O dicho de otro modo, algo habfa cambiado la 
apariencia y comportamiento de las celulas R, pasando a ser si- 
milares a las S. Como este «algo» aparecfa en la poblacion de 
celulas en crecimiento que Griffith aislo de los ratones muertos, 
se habfa transmitido a la descendencia de las celulas transforma- 
das. Claramente, se trataba de algun tipo de factor hereditario o 
genetico. La siguiente pregunta fue: <;que es esto? 

£Es el DNA el material genetico? 

La teorfa cromosomica de la herencia, presentada en el Capf- 
tulo 13, proponfa que los cromosomas estan compuestos por 
genes. Desde finales del siglo xix se sabfa que los cromosomas 
son un conjunto de DNA y protefnas. Como la teorfa cromo- 
somica se habfa confirmado alrededor de 1920, estaba claro 
que el factor transformador de Griffith tenia que consistir en 
una protefna o en DNA. 

Inicialmente, la mayorfa de los biologos apoyo la hipotesis 
de que los genes estan hechos de protefnas. Los argumentos a 
favor de esta hipotesis eran contundentes. En las celulas vivas, 
incluso en las mas simples, ocurren cientos, si no miles, de 
complejas reacciones qufmicas muy reguladas. La cantidad 
de informacion necesaria para especificar y coordinar estas re- 
acciones es casi alucinante. Con su variedad casi ilimitada de 
estructuras y funciones, las protefnas son lo suficientemente 
complejas como para contener toda esta informacion. 

El DNA, en cambio, se sabfa que estaba compuesto unica- 
mente por cuatro tipos de desoxirribonucleotidos (los mono- 
meros presentados en el Capftulo 4). Tambien se pensaba que 
era una molecula simple con algun tipo de estructura repeti- 
tiva y escasamente interesante. Asf que cuando los investiga- 
dores publicaron las primeras pruebas experimentales de que 
el DNA era el material hereditario, casi todos los biologos 
reaccionaron igual: no se lo creyeron. 

El experimento de Avery y cols. Al principio de la de- 
cada de 1940, Oswald Avery, Colin M. MacLeod y Maclyn 
McCarty se dispusieron a desentranar las bases moleculares 
del descubrimiento de Griffith. Utilizaron una elegante estra- 
tegia experimental para aislar el factor transformador. Para 
determinar si el responsable de la transformacion era una pro- 
tefna, el acido ribonucleico (RNA, vease el Capftulo 4) o el 



DNA, hicieron crecer grandes cantidades de celulas S virulen- 
tas en un cultivo. Un cultivo es una coleccion de celulas que 
crecen en condiciones controladas, habitualmente suspendidas 
en un medio lfquido o en la superficie de un medio de cultivo 
solido. El grupo de Avery mato las celulas cultivadas mediante 
calor, las rompio para crear un extracto celular, y despues uti- 
lizo tratamientos qufmicos para eliminar los lfpidos y los hi- 
dratos de carbono de los extractos. Tras estos procedimientos 
se obtuvo una mezcla de protefnas, RNA y DNA de las celu- 
las S virulentas. Los investigadores dividieron la muestra en 
tres tratamientos y utilizaron enzimas distintas para destruir 
una macromolecula especffica cada vez. Una muestra se trato 
con proteasas, enzimas que destruyen las protefnas. Otra 
muestra se trato con ribonucleasa, una enzima que degrada el 
RNA. Una tercera muestra se trato con DNAasa, enzima que 
corta el DNA (Figura 14.3). Cuando se anadieron pequenas 
cantidades de las tres soluciones resultantes a los cultivos que 
contenfan celulas R no virulentas, aparecieron celulas S viru- 
lentas en todos los cultivos que segufan conteniendo DNA de 
las celulas S; no aparecieron celulas S en la muestra que care- 



Experimento 



Pregunta: iE\ factor transformador consiste en 
protefnas, RNA o DNA? 



Hipotesis 1: El factor transformador es proteico. 
Hipotesis 2: El factor transformador es RNA. 
Hipotesis 3: El factor transformador es DNA. 



Diseno del experimento: 

L i p i dos 



Hi dratos d e carbono 
Protefnas 

RNA 
DNA 



Prot e fnas 

RNA 

DNA 



Protefnas 

DM A 

nlNA 
DNA 



Protefnas 

RNA 
-BNA- 



1. Empezar con celulas 
de Streptococcus 
muertas por calor, 
que contienen 
distintos tipos de 
macromolecula. 
Eliminar los lipidos 

y los hidratos de 
carbono. 

2. Anadir una enzima 
que degrade un tipo 
de macromolecula 
en cada tratamiento. 
Anadir cada tratamiento 
a una mezcla de 
celulas R. 



Prediccion: (No hay predicciones especfficas; las tres 
alternativas se consideran igualmente probables). 



Resultados: 



Protefnas 



La transformacion 
requiere la presencia 
de DNA 



RNA 
DNA 



Protefnas 

D MA 
I lINM 

DNA 




Transformacion 



Transformacion 



No transformacion 



Conclusion: El DNA es el factor transformador 



FIGURA 1 4.3 Datos experimentales de que el DNA es el factor 
transformador. 

O PREGUNTA Si los genes estuvieran hechos de protefnas, icomo 
cambiarfan los resultados de este experimento? 



298 Unidad 3 Estructura y expresion genica 



cfa de DNA. Los biologos concluyeron que el DNA, y no una 
protefna o el RNA, debfa ser el factor transformador. 

Este experimento proporciono pruebas solidas de que el 
DNA es el material hereditario. Pero muchos biologos no 
aceptaron el resultado. Los investigadores que defendfan la 
hipotesis de la protefna afirmaban que el tratamiento enzi- 
matico no habia sido suficiente para eliminar todas las pro- 
temas presentes y que podrian permanecer suficientes protei- 
nas como para transformar las celulas R. 

El experimento de Hershey-Chase Alfred Hershey y 
Martha Chase retomaron la cuestion de si los genes estaban 
compuestos por protemas o por DNA estudiando como un 
virus llamado T2 infecta a la bacteria Escherichia coli. Hers- 
hey y Chase sabian que las infecciones por T2 empiezan 
cuando el virus se une a la pared celular de E. coli e inyecta 
sus genes en el interior de la celula (Figura 14.4a). A continua- 
cion, estos genes dirigen la produccion de una nueva gene- 
racion de particulas viricas dentro de la celula infectada, que 



(a) SOLO LOS GENES VIRICOS ENTRAN EN UNA 
CELULA INFECTADA. 




Celula huesped 



1. Comienza la 
infeccion. Los genes 
del virus entran en la 
celula huesped. 
La cubierta proteica 
no entra. 



2. Los genes vfricos 
dirigen la produccion 
de nuevas particulas 
viricas. 



3. Fin de la infeccion. 
Nuevas generaciones 
de particulas viricas 
hacen estallar la 
celula huesped. 



(b) La cubierta proteica del virus se queda en el exterior de la 
celula huesped. 



Cubierta proteica del virus 



Nuevas 
particulas 




FIGURA 14.4 Los virus inyectan genes en celulas bacterianas y 
dejan una cubierta proteica en la superficie.(a) Los virus que 
infectan una celula bacteriana empiezan inyectando sus genes en la 
celula. (b) La cubierta proteica del virus original se queda atras, 
unida a la pared celular bacteriana. 



sirve de huesped del virus parasite Durante la infeccion, la 
cubierta proteica del virus original, parental, se deja atras, 
unida al exterior de la celula huesped como un «fantasma» 
(Figura 14.4b). Hershey y Chase tambien sabian que el T2 
esta compuesto casi exclusivamente por protemas y DNA. 
Pero, <;eran las protemas o el DNA los que entraban en la ce- 
lula huesped y dirigian la produccion de nuevos virus? 



Experimento 



Pregunta: Los genes vfricos, ^consisten en DNA o 
en protemas? 



Hipotesis del DNA: Los genes vfricos consisten en DNA. 
Hipotesis proteica: Los genes vfricos consisten en protefnas. 



Diseno del experimento: 




Cubiertas 
proteicas 
en solucion 

Genes vfricos 
dentro de las 
celulas bacterianas^ / 
en el precipitado 



1. Cultivar virus en 
presencia de 32 P 

(P esta en el DNA pero 
no en protemas viricas), 
y otros virus en presencia 
de 35 S (S esta en las 
protemas pero no en 
el DNA). 

2. Dejar que los virus 
con DNA marcado 
infecten un cultivo de 
E. coli y los virus con 
protemas marcadas 
infecten otro cultivo. 

3. Agitar los cultivos con 
una batidora domestica 
para separar las 
cubiertas proteicas 
vacfas de los virus de las 
celulas bacterianas 

en los dos cultivos. 



4. Centrifugar las 
soluciones de celulas 
bacterianas de cada 
cultivo para forzar a las 
celulas a formar el 
precipitado. Registrar la 
localizacion del marcaje 
radiactivo. 



Prediccion de la hipotesis del DNA: El DNA radiactivo 
estara en el precipitado. 

Prediccion de la hipotesis proteica: La protefna radiactiva 
estara en el precipitado. 



Resultados: 



El DNA 

radiactivo 
esta en el 
precipitado 



If 



La protefna 
radiactiva 
esta en la 
solucion 



Conclusion: Los genes vfricos consisten 
en DNA. Las cubiertas viricas consisten 
en protemas. 



Wj\- DNA 

Vft£^ Protefna 

//A 



FIGURA 1 4.5 Mas datos experimentales a favor de que el DNA 
es el material hereditario. Este experimento convencio a casi 
todos los biologos de que el material hereditario es sin duda el DNA. 
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La estrategia de Hershey y Chase para determinar que 
parte del virus entra en la celula y actua como material here- 
ditario se baso en dos hechos: (1) las protefnas presentes en el 
T2 contienen azufre pero no fosforo, y (2) el DNA contiene 
fosforo pero no azufre. Como muestra la Figura 14.5, los in- 
vestigadores empezaron el trabajo cultivando virus en presen- 
cia de un isotopo radiactivo del azufre ( 35 S) o bien un isotopo 
radiactivo del fosforo ( 32 P). Como estas moleculas se incorpo- 
raban a las protefnas y el DNA recien sintetizados, este proce- 
dimiento produjo una poblacion de virus con protefnas ra- 
diactivas y una poblacion de DNA. A continuation, Hershey 
y Chase dejaron que cada conjunto de virus radiactivos infec- 
tara celulas de E. Coli. Si los genes consistfan en DNA, enton- 
ces la protefna radiactiva deberfa encontrarse en las cubiertas 
proteicas vacfas, o «fantasmas», fuera de las celulas huesped 
infectadas, mientras que el DNA radiactivo deberfa locali- 
zarse dentro de las celulas. Pero si los genes consistfan en pro- 
tefnas, sucederfa al reves. 

Para poner a prueba estas predicciones, Hershey y Chase 
arrancaron los fantasmas de las celulas agitando los cultivos 
con batidoras de cocina. Cuando los investigadores hicieron 
girar las muestras en una centrifugadora, los fantasmas per- 
manecfan en la solution mientras que las celulas formaban un 
precipitado en el fondo del tubo de la centrifugadora. Como 
predecfa la hipotesis del DNA, los biologos descubrieron que 
practicamente todas las protefnas radiactivas estaban en los 
fantasmas, mientras que practicamente todo el DNA radiac- 
tivo estaba dentro de las celulas huesped. Como el compo- 
nente inyectado del virus dirige la production de una nueva 
generacion de partfculas vfricas, es este componente el que re- 
presenta los genes del virus. 

Una vez publicados estos resultados, los defensores de la hi- 
potesis de las protefnas tuvieron que admitir que el DNA, y no 
las protefnas, debe ser el material hereditario. En conjunto, los 
resultados de los experimentos de transformation bacteriana y 
los del marcaje de virus eran convincentes. Finalmente se 
acepto la propuesta de que una molecula aparentemente sim- 
ple contenfa toda la informacion de la complejidad de la vida. 

El descubrimiento de que los genes estan hechos de DNA 
fue uno de los grandes avances de la biologfa del siglo xx. 
Este conocimiento, no obstante, hizo surgir dos preguntas 
cruciales: (1) <;c6mo contiene la informacion necesaria para 
hacer posible la vida la sencilla estructura primaria y secunda- 
ria del DNA?, y (2) <;c6mo se copia el DNA, de modo que la 
informacion genetica se transmita fielmente de una celula a 
otra durante el crecimiento y de padres a hijos durante la re- 
production? El Capftulo 15 se centra en como el DNA con- 
tiene informacion. El resto de este capftulo se dedica a anali- 
zar como se replican los genes antes de la mitosis y la meiosis, 
y como se reparan los genes danados. 

14.2 Comprobacion de las primeras 
hipotesis acerca de la smtesis 
del DNA 

El DNA de dentro de cada celula es como un texto antiguo 
que hubiera sido meticulosamente copiado y entregado, gene- 



racion tras generacion. Pero mientras que los textos humanos 
mas antiguos contienen mensajes que tienen miles de anos, el 
DNA de las celulas vivas ha sido copiado y transmitido du- 
rante miles de millones de anos. Y en vez de ser copiado por 
monjes u oficinistas, son escribas moleculares quienes copian 
el DNA. <;Cuales son las moleculas responsables de copiar el 
DNA, y como trabajan? 

El Capftulo 4 presento el modelo de Watson y Crick de la 
estructura secundaria del DNA, que fue propuesto en 1953. 
Recuerda que el DNA es un largo polfmero lineal compuesto 
por monomeros llamados desoxirribonucleotidos, que consis- 
ten en una molecula de desoxirribosa, un grupo fosfato y una 
base nitrogenada (Figura 14.6a). Los desoxirribonucleotidos 
se unen para formar polfmeros mediante enlaces fosfodiester 
entre un grupo hidroxilo del carbono 3' de la desoxirribosa y 
el grupo fosfato unido al carbono 5' de otra desoxirribosa. 
Como muestra la Figura 14.6b, la estructura primaria de una 
molecula de DNA tiene dos componentes principales: (1) un 
«esqueleto» compuesto por azucar y grupos fosfato de deso- 
xirribonucleotidos, y (2) una serie de bases nitrogenadas que 

(a) Estructura de un desoxirribonucleotido. 



Grupo fosfato 
unido al 
carbono 5' 
del azucar 




Puede ser 
adenina (A), 
timina (T), 
guanina (G) 
citosina (C) 



Grupo hidroxilo 
(OH) unido al 
carbono 3' del azucar 



(b) Estructura primaria del DNA. 

Extremo 5' de la hebra 



Esqueleto 
azucar-fosfato 
de la hebra 
de DNA 



Las bases 
nitrogenadas 
salen del 
esqueleto 




Enlaces 
fosfodiester 
unen los 

desoxirribonucleotidos 



37 ' 



3' 

OH 



Extremo 3' de la hebra 



FIGURA 14.6 Estructura primaria del DNA. (a) Los 

desoxirribonucleotidos son monomeros que se polimerizan para 
formar DNA.(b) La estructura primaria del DNA esta compuesta por 
una secuencia de desoxirribonucleotidos. Observa que la estructura 
tiene un «esqueleto» de azucar-fosfato al que se unen bases 
nitrogenadas. 

O EJERCICIO Escribe la secuencia de bases del DNA en el apartado 
(b), en la direccion 5'— » 3'. 
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salen del esqueleto. Una hebra de DNA tiene direccionalidad 
o polaridad: un extremo tiene un grupo hidroxilo expuesto en 
el carbono 3' de una desoxirribosa, mientras que el otro tiene 
un grupo fosfato expuesto en un carbono 5'. Asi pues, la mo- 
lecula tiene un extremo 3' y otro extremo 5'. 

A medida que exploraban distintos modelos de la estruc- 
tura secundaria del DNA, Watson y Crick tuvieron la idea de 
alinear dos de esas largas hebras en direcciones opuestas, o en 
lo que se llama forma antiparalela (Figura 14.7a). Se dieron 
cuenta de que las hebras antiparalelas se enrollarian en una 
espiral o helice porque ciertas bases nitrogenadas se empare- 
jan dentro de la espiral y forman enlaces de hidrogeno. La 
molecula de doble hebra resultante se llama doble helice (Fi- 
gura 14.7b). Esta estructura secundaria se estabiliza mediante 
enlaces de hidrogeno formados entre las bases nitrogenadas 
adenina (A) y timina (T), y entre las bases guanina (G) y cito- 
sina (C), junto con interacciones hidrofobas entre las bases ni- 
trogenadas dentro de la helice. Las reglas especfficas para for- 
mar enlaces de hidrogeno entre las bases nitrogenadas se 
llaman emparejamiento de bases complementarias. 

Watson y Crick se dieron cuenta de que las reglas de empa- 
rejamiento A-T y C-G indicaban un modo para que el DNA 
pudiera copiarse cuando los cromosomas se replican durante 
la fase S del ciclo celular, antes de la mitosis y la meiosis. Indi- 



(b) La doble helice. 

5' 3' 



(a) Emparejamiento de bases 
complementarias. 

5' 



«Esqueleto» 
azucar-fosfato 
del DNA 



Parejas de bases 
complementarias 
unidas por 
enlaces de 
hidrogeno 



Las hebras son 
antiparalelas 
(discurren en 
direcciones 
opuestas, 5' a 3' 



FIGURA 1 4.7 Estructura secundaria del DNA: la doble helice. (a) 

El acido desoxirribonucleico normalmente tiene una estructura 
secundaria consistente en dos hebras, cada una con su esqueleto de 
azucar-fosfato. Las bases nitrogenadas salen de cada hebra y 
forman enlaces de hidrogeno. Solo las parejas A-T y G-C encajan de 
tal forma que permiten la formacion de enlaces de hidrogeno. 
(b) Esta union entre bases complementarias enrolla la molecula en 
una doble helice. 

O PREGUNTA ^Por que algunas bases estan en azul y otras en 
verde? 




caron que las hebras existentes de DNA Servian de plantilla 
(patron) para la produccion de nuevas hebras, anadiendose 
bases a las nuevas hebras segun el emparejamiento de bases 
complementarias. Por ejemplo, si la hebra plantilla contema 
una T, entonces se anadiria una A a la nueva hebra para em- 
parejarse con esa T. Del mismo modo, una G en la hebra plan- 
tilla determinaria la adicion de una C a la nueva hebra. 

Los biologos tenian tres hipotesis alternativas sobre como 
podrian interaccionar las hebras antiguas y nuevas durante la 
replicacion, no obstante: 

1. Si las hebras antiguas de DNA se separaban, entonces po- 
dnan usarse como plantillas para la smtesis de una nueva 
hebra hija. Esta hipotesis se llama replicacion semiconser- 
vadora, porque cada nueva molecula hija de DNA estaria 
compuesta por una hebra antigua y otra nueva. 

2. Si las bases se giraran hacia fuera temporalmente, de modo 
que las hebras complementarias ya no estuvieran enfrenta- 
das, podnan servir de plantilla para la smtesis de una doble 
helice completamente nueva de una vez. Esta hipotesis se 
llama replicacion conservadora. La replicacion conservadora 
resulta en hebras parentales intactas y una molecula hija de 
DNA compuesta totalmente por hebras recien sintetizadas. 

3. Si la helice parental se cortara y desenrollara en pequenas 
secciones antes de copiarse y ensamblarse, entonces las he- 
bras antiguas y nuevas se mezclarian: secciones antiguas 
del DNA estarian intercaladas con nuevo DNA a lo largo 
de cada molecula hija. Esta posibilidad se llama replicacion 
disgregadora. 

<;Cual de estas hipotesis es correcta? 

El experimento de Meselson-Stahl 

Matthew Meselson y Frank Stahl se dieron cuenta de que si 
pudieran marcar las hebras parentales e hijas de DNA de 
modo que pudieran distinguirse unas de otras, podnan deter- 
minar si la replicacion era semiconservadora, conservadora o 
disgregadora. Poco despues de que sus resultados fueran pu- 
blicados en 1958, el trabajo de Meselson-Stahl paso a ser re- 
conocido como un experimento clasico en biologfa. 

Antes de que pudieran marcar o publicar, no obstante, re- 
man que elegir un organismo para estudiarlo. Decidieron tra- 
bajar con un habitante comun del tubo digestivo humano, la 
bacteria Escherichia coli. Como E. coli es pequena y crece ra- 
pida y facilmente en el laboratorio, se habfa convertido en un 
organismo modelo predilecto en los estudios de bioqufmica y 
genetica molecular. 

Al igual que otros organismos, las bacterias copian todo su 
complemento de DNA, o su genoma, antes de cada division ce- 
lular. Para diferenciar las hebras parentales de DNA de las he- 
bras hija cuando se replica E. coli, Meselson y Stahl cultivaron 
las celulas durante muchas generaciones en presencia de uno de 
dos isotopos de nitrogeno: o bien 15 N o 14 N. Como 15 N contiene 
un neutron extra, es mas pesado que el isotopo normal, 14 N. 

Esta diferencia de masa, que provoca una diferencia en 
densidad del DNA con 14 N y el DNA con 15 N, fue la clave del 
experimento. La Figura 14.8 resume la estrategia experimen- 
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Experimento 



Pregunta: La replicacion, ^es semiconservadora, conservadora o disgregadora? 



Hipotesis 1: 

La replicacion es semiconservadora. 



Hipotesis 2: 

La replicacion es conservadora. 



Hipotesis 3: 

L a replicacion es disgregadora. 



Diseno del experimento: 




Generacion 1 

Muestra de DNA 




Generacion 2 

Muestra de DNA 




1 . Cultivar celulas de E. coli en 
un medio con 15 N como unica 
fuente de nitrogeno durante 
muchas generaciones. Tomar 
una muestra y purificar el DNA. 



2. Transferir celulas a un medio 
que contenga 14 N. Cuando las 
celulas se dividan una vez, 
tomar una muestra y purificar 
el DNA. 



3. Cuando las celulas se hayan 
dividido una segunda vez en el 
medio con 14 N, tomar una 
muestra y purificar el DNA. 



4. Centrifugar las tres muestras 
por separado. Comparar la 
situacion de las bandas de DNA 
de cada muestra. 



Predicciones: 



Generacion 0 



Replicacion semiconservadora 



Replicacion conservadora 



Replicacion disgregadora 



Generacion 1 



Generacion 2 




Hibrido 



Hibrido 





15N 



Tras 2 generaciones: 

1/2 DNA de baja densidad 

1/2 DNA de densidad intermedia 



14 N 

Tras 2 generaciones: 
1/4 DNA de alta densidad 
3/4 DNA de baja densidad 



Hibrido 
Tras 2 generaciones: 
todo el DNA de densidad 
intermedia 



Resultados: 



Parte superior 
del tubo de la 
centrifugadora 
(menor densidad) 



Fondo del tubo 
de la centrifugadora 
(mayor densidad) 



14 N _ 
Hibrido -I 

15 N ~t 



Tras dos generaciones: 

1/2 DNA de baja densidad 

1/2 DNA de densidad intermedia 



0 1 2 
Generacion 



Conclusion: Los datos de la generacion 1 se enfrentan a la hipotesis de la replicacion conservadora. Los datos de 
la generacion 2 se enfrentan a la hipotesis de la replicacion disgregadora. La replicacion es semiconservadora. 



FIGURA 14.8 Experimento de Meselson-Stahl. 

O EJERCICIO Meselson y Stahl realmente siguieron el experimento durante cuatro generaciones, con los cultivos 
creciendo en presencia de 14 N. Dibuja como sen'an los resultados del DNA de la 3. a y 4. a generacion, es decir, donde 
deberian estar las bandas de DNA. 
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tal de Meselson y Stahl. Los biologos razonaron que, si esta- 
ban disponibles distintos isotopos de nitrogeno en el medio de 
cultivo cuando se producfan las hebras parentales e hijas 
de DNA, entonces los dos tipos de hebras debenan compor- 
tarse de forma diferente en la centrifugacion. 

Mas concretamente, cuando las moleculas de DNA de 
doble hebra intactas se ponen en una solucion que forma un 
gradiente de baja a alta densidad durante la centrifugacion, 
las hebras de DNA que contienen 14 N debenan formar una 
banda en la parte de menor densidad del tubo de la centrifu- 
gadora. Como la solucion de mayor densidad esta al fondo 
del tubo, el DNA que contiene 15 N deberia encontrarse en el 
tubo por debajo del DNA que contiene 14 N. De este modo, las 
hebras de DNA que contienen 15 N o 14 N debenan formar 
bandas separadas. <;C6mo se podria manipular este sistema de 
marcaje para comprobar si la replicacion es semiconserva- 
dora, conservadora o disgregadora? 

Meselson y Stahl empezaron cultivando E. coli con nu- 
trientes que conteman unicamente 15 N. Purificaron DNA de 
una muestra de estas celulas y transfirieron el resto del cultivo 
a un medio que contenia solo el isotopo 14 N. Una vez transcu- 
rrido el tiempo suficiente para que estas celulas experimenta- 
les se dividieran una vez, tomaron una muestra y aislaron el 
DNA. Cuando el resto del cultivo se hubo dividido otra vez, 
tomaron otra muestra y purificaron el DNA. 

Como muestra la Figura 14.8, las hipotesis conservadora, 
semiconservadora y disgregadora teman distintas predicciones 
sobre la apariencia de las moleculas de DNA una vez habfa te- 



nido lugar la replicacion en la primera y segunda generacion. 
Por ejemplo, si la replicacion es conservadora, entonces las ce- 
lulas hijas debenan tener DNA de doble hebra con 14 N o bien 
15 N, pero no ambos. Como resultado, debenan formarse 
dos bandas distintas de DNA en el tubo de la centrifugadora, 
una banda de alta densidad y una de baja densidad. Pero si la 
replicacion es semiconservadora o disgregadora, entonces 
todo el DNA experimental debena contener una mezcla equi- 
tativa de 14 N y 15 N despues de una generacion, y debena for- 
marse una banda de densidad intermedia en el tubo de la cen- 
trifugadora. Pero tras dos generaciones, la mitad de las celulas 
hijas solo deberia contener 14 N si la replicacion fuera semicon- 
servadora, lo que significa que deberia aparecer una segunda 
banda, de baja densidad, en el tubo. Pero el modelo disgrega- 
dor predice que solo habra una banda de densidad intermedia. 

La fotograffa al final de la Figura 14.8 muestra los resulta- 
dos del experimento. Tras una generacion, la densidad de las 
moleculas de DNA era intermedia. Estos datos indicaban que 
la hipotesis de la replicacion conservadora es falsa. Tras dos 
generaciones, aparecio una banda de baja densidad junto con 
la banda de densidad intermedia. Este resultado apoya en gran 
medida la hipotesis de que la replicacion del DNA no es disgre- 
gadora sino semiconservadora; es decir, cada nueva molecula 
de DNA contiene una hebra antigua y una hebra nueva. 

<;C6mo se realiza la reaccion de smtesis del DNA? <;Re- 
quiere un aporte de energfa en forma de ATP, o es esponta- 
nea? <;Esta catalizada por una enzima, o procede rapidamente 
sola? 



Extremo 3' de la hebra Extremo 3' de la hebra 




FIGURA 14.9 Reaccion de smtesis del DNA.Un monomero dNTP (desoxirribonucleotido trifosfato) se ahade al poh'mero de DNA cuando se 
forma un enlace fosfodiester entre el carbono 3'del extremo de una hebra de DNA y el carbono 5'del dNTP en una reaccion de condensacion. 

O PREGUNTA £Se produce la smtesis de DNA desde el extremo 5' hacia el extremo 3', o en la direccion 3'— > 5? 

O EJERCICIO El grupo «P-P» reacciona con H 2 0,formando 2 iones fosfato (HP0 4 ~) y liberando energia. Anade esta reaccion a la figura. 
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14.3 Modelo integral de la smtesis 
del DNA 



El primer gran avance en la investigation de la replication del 
DNA fue el descubrimiento de una enzima llamada DNA poli- 
merasa, porque polimeriza desoxirribonucleotidos a DNA. 
Esta protema cataliza la smtesis de DNA. Trabajos de segui- 
miento mostraron que los organismos tienen varios tipos de 
DNA polimerasa. La DNA polimerasa III, por ejemplo, es la 
enzima responsable primariamente de copiar el cromosoma 
de E. coli antes de la division celular. 

La Figura 14.9 ilustra un punto critico sobre las DNA po- 
limerasas. Solo pueden funcionar en una direction. En con- 
crete, las DNA polimerasas pueden anadir desoxirribonucleo- 
tidos unicamente al extremo 3' de una cadena creciente de 
DNA. Como resultado, la smtesis de DNA siempre procede 
en la direction 5' — » 3'. O Si entiendes este concepto, debenas 
ser capaz de dibujar dos lmeas que representen una molecula 
de DNA, asignar la polaridad 3' — > 5' a cada una, y despues 
marcar en que direction se producira la smtesis de DNA en 
cada hebra. 

La Figura 14.9 muestra otro punto importante de la smte- 
sis del DNA. Quiza recuerdes de los primeros capitulos que 
las reacciones de polimerizacion son endergonicas. Pero en las 
celulas, la reaction es exergonica porque los monomeros que 
se anaden a la hebra creciente son desoxirribonucleotidos tri- 
fosfato, o dIMTP. La N de dNTP significa cualquiera de las 
cuatro bases del DNA: adenina, timina, guanina o citosina. 
Como tienen tres grupos fosfatos muy proximos, los dNTP 



tienen mucha energfa potencial (vease el Capftulo 9), la sufi- 
ciente como para hacer que la formation de enlaces fosfodies- 
ter en una hebra creciente de DNA sea exergonica. 

Una vez conocida la reaction basica de la smtesis, los in- 
vestigadores podian profundizar en las cuestiones de como se 
inicia y procede la replication del DNA. 

iComo empieza la replication? 

Un segundo descubrimiento principal acerca del mecanismo 
de smtesis del DNA surgio cuando las microfotografias elec- 
tronicas atraparon la replication cromosomica en action. 
Como muestra la Figura 14.10a, se forma una «burbuja» en 
un cromosoma cuando el DNA se esta sintetizando activa- 
mente. En los cromosomas bacterianos el proceso de replica- 
tion empieza en un unico lugar, y por tanto solo presentan 
una burbuja. Inicialmente, la burbuja de replication se forma 
en una secuencia espetifica de bases llamada origen de la re- 
plication (Figura 14.10b). Las burbujas de replication crecen 
a medida que avanza la replication del DNA, porque la smte- 
sis es bidirectional, es decir, ocurre en ambas direcciones (aun- 
que siempre 5' — » 3' porque las hebras son antiparalelas) al 
mismo tiempo. Los eucariotas tambien tienen replication bidi- 
rectional, pero la smtesis de DNA empieza en multiples luga- 
res de cada cromosoma, y por tanto tienen multiples burbujas 
de replication (Figura 14.10c). O Si entiendes este concepto, 
debenas ser capaz de dibujar una burbuja de replication, asig- 
nar la polaridad 3' y 5' a cada hebra de DNA presente y des- 
pues marcar la direction de la smtesis de DNA en cada hebra 
a ambos extremos de la burbuja. 





(c) Los cromosomas eucariotas tienen multiples puntos de origen. Horquilla 

de replicacion 




DNA nuevo 

La replicacion discurre en ambas 
direcciones a partir del punto de inicio 



FIGURA 1 4.1 0 La smtesis de DNA discurre en dos direcciones a partir de un punto de origen. (a) MicrofotografTa de una «burbuja de 
replicacion». (b) En la mayoria de las bacterias, los cromosomas son circulares y solo hay un punto de origen durante la replicacion del DNA. 
(c) Casi todos los eucariotas tienen cromosomas lineales;cada uno contiene de unos pocos a muchos puntos de origen para la smtesis de DNA. 

O EJERCICIO Rodea las dos horquillas de replicacion en el apartado (a). 
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Un conjunto especffico de protefnas es el responsable de re- 
conocer los lugares donde empieza la replicacion y abrir la 
doble helice en esos puntos. Estas protefnas se activan por las 
protefnas responsables de empezar la fase S en el ciclo celular 
(vease el Capftulo 11). Una vez abierta una burbuja de repli- 
cacion, un grupo distinto de enzimas toma el control y em- 
pieza la replicacion. La accion tiene lugar en los extremos de 
cada burbuja de replicacion, en una estructura llamada hor- 
quilla de replicacion. Una horquilla de replicacion es una re- 
gion en forma de Y donde la doble helice de DNA parental se 
divide en dos hebras simples, que despues se copian. <;C6mo 
se produce la division y como se replican las dos hebras resul- 
tantes? 

£C6mo se abre y se estabiliza la helice? 

Varios acontecimientos cruciales tienen lugar en el punto 
donde se abre la doble helice. Una enzima llamada helicasa 
cataliza la rotura de los enlaces de hidrogeno entre los desoxi- 
rribonucleotidos. Esta reaction hace que se separen las dos he- 
bras de DNA. Unas protefnas llamadas protefnas de union al 
DNA monocatenario (SSBP) se unen a las hebras separadas y 
les impiden que vuelvan a formar una doble helice. Entonces, 
trabajando unidas, la helicasa y las protefnas de union al 
DNA monocatenario abren la doble helice y hacen que ambas 
hebras puedan copiarse (Figura 14.11,paso 1). 

El proceso de «desenrollar» que tiene lugar en la horquilla 
de replicacion provoca una tension en otros puntos de la he- 
lice, no obstante. Para entenderlo, imagina lo que sucederfa si 
empiezas a separar las hebras enrolladas de una cuerda. Los 
movimientos de desenrollar un extremo forzarfan a la parte 
intacta a rotar. Si el extremo intacto de la cuerda estuviera fi- 
jado, no obstante, finalmente se enrollarfa y rizarfa sobre sf 
mismo en respuesta a las fuerzas de torsion. Esto no sucede en 
el DNA, porque las fuerzas de torsion inducidas por la heli- 
casa son contrarrestadas por unas protefnas llamadas topoi- 
somerasas. Una topoisomerasa es una enzima que corta y 



vuelve a unir el DNA por debajo de la horquilla de replica- 
cion. Las topoisomerasas cortan y pegan de modo que desha- 
cen giros y nudos. 

Ahora bien, <;que sucede una vez que la helice de DNA esta 
abierta y se ha estabilizado? 

£C6mo se sintetiza la hebra conductora? 

La clave para entender lo que sucede al inicio de la sfntesis de 
DNA esta en recordar que la DNA polimerasa III solo trabaja 
en la direccion 5' — > 3' y darse cuenta de que, para empezar la 
sfntesis, requiere un extremo 3' y una plantilla de hebra sim- 
ple. La plantilla de hebra simple determina que desoxirribo- 
nucleotido sera el siguiente en anadirse, mientras que un ce- 
bador (compuesto por unos pocos nucleotidos unidos a la 
plantilla) proporciona un grupo hidroxilo (-OH) 3' libre que 
puede unirse a un dNTP fresco para formar un enlace fosfo- 
diester. 
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Cebador de RNA 

Una vez se anade el cebador a una plantilla de hebra sim- 
ple, la DNA polimerasa III empieza a trabajar en la direccion 
5' — > 3' y anade desoxirribonucleotidos para completar la 
hebra complementaria. 

Antes de que pueda empezar la sfntesis de DNA, entonces, 
una enzima llamada primasa tiene que sintetizar un frag- 
mento corto de acido ribonucleico (RNA) que actua como un 
cebador (iniciador) para la DNA polimerasa. La primasa es 
un tipo de RNA polimerasa, una enzima que cataliza la poli- 
merizacion de ribonucleotides en RNA (vease la estructura 
del RNA en el Capftulo 4). Al contrario que las DNA polime- 




Las protefnas de union al DNA monocatenario (SSBP) estabilizan las hebras simples 



2. Empieza la sfntesis 
de la hebra conductora. 




FIGURA 1 4.1 1 Sfntesis de la hebra conductora en la replicacion del DNA. 
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rasas, la primasa y otras RNA polimerasas no requieren un 
cebador. Estas enzimas pueden emparejar ribonucleotides 
simple y directamente, mediante el emparejamiento de bases 
complementarias en el DNA de una hebra. De esta forma, la 
primasa crea un cebador para la smtesis de DNA. 

Una vez el cebador esta en su lugar, la DNA polimerasa III 
empieza a anadir desoxirribonucleotidos al extremo 3' de la 
nueva hebra, en una secuencia complementaria a la hebra 
plantilla. Como muestra el paso 2 de la Figura 14.11, la DNA 
polimerasa III agarra la hebra de DNA durante la smtesis, 
algo parecido a tu mano sujetando una cuerda. La catalisis 
tiene lugar en el surco dentro de la enzima, en un lugar activo 
entre el «pulgar» y los otros «dedos» de la enzima. A medida 
que la DNA polimerasa se mueve a lo largo de la molecula de 
DNA, una estructura en forma de rosquilla por detras de ella, 
llamada pinza de deslizamiento, sujeta a la enzima en su sitio. 
El producto de la enzima se llama hebra conductora, o hebra 
continua, porque conduce hacia la horquilla de replicacion y 
se sintetiza de forma continua. O Si entiendes la smtesis de la 
hebra conductora, debenas ser capaz de enumerar las enzimas 
implicadas y predecir las consecuencias de un funcionamiento 
defectuoso de cada enzima. 



Hebra conductora sintetizada en direccion 5'— 3' 




Momento 2 



Hebra retrasada sintetizada en direccion 5' — «-3' 




£,C6mo se rellena este agujero creciente? 



FIGURA 1 4.1 2 Se forman agujeros en la hebra retrasada. 

Cuando la helicasa abre la doble helice por delante de la DNA 
polimerasa, que esta sintetizando la hebra conductora, se forman 
agujeros en la hebra retrasada. Esto sucede porque la DNA 
polimerasa solo puede funcionar alejandose de la horquilla de 
replicacion (en la direccion 5'— > 3') en la hebra retrasada. 



iComo se sintetiza la hebra retrasada? 

La smtesis de la hebra conductora es directa una vez el ceba- 
dor de RNA esta en su sitio; la DNA polimerasa III avanza sin 
parar, anadiendo bases al extremo 3' de esa hebra. La enzima 
se mueve hacia la horquilla de replicacion, que se desenrolla 
hacia adelante. En comparacion, los acontecimientos en la 
hebra opuesta son mucho mas intricados. Para entenderlo, re- 
cuerda que las dos hebras de la doble helice de DNA son 
antiparalelas, lo que significa que son paralelas entre si pero 
orientadas en direcciones opuestas. La DNA polimerasa solo 
funciona en una direccion, no obstante, de modo que si la 
DNA polimerasa que esta sintetizando la hebra conductora 
trabaja en la horquilla de replicacion, entonces una DNA po- 
limerasa debe trabajar fuera de la horquilla de replicacion 
para sintetizar la otra hebra en la direccion 5' — » 3'. La hebra 
sintetizada en la direccion opuesta de la horquilla de replica- 
cion se llama hebra retrasada, porque se retrasa detras de la 
horquilla. O Si entiendes este concepto, debenas ser capaz de 
dibujar una burbuja de replicacion en el DNA, asignar la po- 
laridad 3' y 5' a cada hebra, marcar la direccion de la smtesis 
de DNA para cada hebra en ambos extremos de la burbuja, y 
finalmente indicar cual de las cuatro hebras recien sintetiza- 
das (dos en cada extremo de la burbuja) son las hebras con- 
ductoras y las hebras retrasadas. 

La smtesis de la hebra retrasada empieza cuando la pri- 
masa sintetiza un corto fragmento de RNA que funciona 
como un cebador. La DNA polimerasa III a continuacion 
anade bases al extremo 3' de la hebra retrasada. La observa- 
tion clave es que la enzima se aleja de la horquilla de replica- 
cion. Pero por detras de ella, la helicasa continua abriendo la 
horquilla de replicacion y exponiendo nuevos DNA de hebra 
simple en la hebra conductora. 

Estos acontecimientos provocan una paradoja. Conti- 
nuamente aparece una nueva plantilla de DNA de hebra 



simple por detras de la polimerasa III, en direccion opuesta 
a la direccion de la smtesis de la hebra retrasada, a medida 
que la helice continua desenrollandose durante la smtesis de 
la hebra conductora. Para ver este punto, observa el estado 
de la hebra retrasada en el momento 1 y el momento 2 de la 
Figura 14.12. A medida que la DNA polimerasa trabaja en 
la horquilla de replicacion en la direccion 5' — » 3', y lejos de 
la horquilla de replicacion en la direccion 5' — > 3', aparecen 
agujeros en la hebra retrasada. 

El enigma planteado por la smtesis de la hebra retrasada se 
resolvio cuando Reiji Okazaki y sus colaboradores pusieron a 
prueba una hipotesis llamada replicacion discontinua. Esta hi- 
potesis propoma que, una vez que la RNA primasa sintetiza 
un cebador de RNA en la hebra retrasada (paso 1 de la Figura 
14.13), la DNA polimerasa III podria sintetizar fragmentos 
cortos de DNA a lo largo de la hebra retrasada y que esos 
fragmentos se unirian luego para formar una cadena conti- 
nua. La idea era que la primasa anadina un cebador al DNA 
de hebra simple recien expuesto a intervalos, y que entonces 
la DNA polimerasa III sintetizaria la hebra retrasada hasta al- 
canzar el fragmento producido anteriormente. 

Para verificar esta hipotesis, el grupo de Okazaki se dis- 
puso a comprobar una prediction clave: <;podfan documentar 
la presencia de fragmentos cortos de DNA producidos du- 
rante la replicacion? Su experimento fundamental se basaba 
en la estrategia de pulso-seguimiento descrita en el Capitulo 
7. En concreto, anadieron un corto «pulso» de un desoxirri- 
bonucleotido radiactivo a celulas de E. coli, seguido de un 
largo «seguimiento» de desoxirribonucleotido no radiactivo. 
De acuerdo con el modelo de replicacion discontinua, parte de 
este desoxirribonucleotido radiactivo deberia acabar en frag- 
mentos cortos, de hebra simple, de DNA. 

Como predetian, los investigadores lograron encontrar 
estos fragmentos cuando purificaron el DNA de las celulas ex- 
perimentales y separaron las moleculas mediante centrifuga- 
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SINTESIS DE LA HEBRA RETRASADA 



Las hebras conductoras se muestran 
5 , ^s^^ C on colores desvaidos para que te centres 

^, en la sintesis de la hebra retrasada 

Cebador 



1.La primasa sintetiza 4&£M rfj^ 3' 
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Fragmento de Okazaki 



2. La DNA polimerasa III trabaja 3' 
en la direccion 5'-*- 3', 5' 
sintetizando el primer fragmento 
de Okazaki de la hebra retrasada. 




Pinza de deslizamiento 
DNA polimerasa III 



5' 
3' 

. 2° fragmento de Okazaki 
1 er fragmento de Okazaki a ^^^^ IKImm^a 5 ' 

3' 



3. La primasa y la DNA polimerasa o, 
III sintetizan otro fragmento jj, ^ ,r,l " ir,TFTr 



de Okazaki. 



: Tragmenio ae UKazaKi r\ 

* » J^^^kw \ 4k$b Eckfik. /CLUki. ALT 



^ DNA polimerasa I Jfc5S f-' r ^'^ 



5' 

4. La DNA polimerasa I elimina >^^^^^^—m^ ^ ' ' v ;v 3' 

los ribonucleotides del cebador, ]f, 5 
los reemplaza con 
desoxirribonucleotidos en 
direccion 5'-*- 3'. 



, DNAIigasa 

5. La DNA ligasa cierra el agujero H I l| I P | | 1 1 j ■ j l | I U lj ■ j | III|, W 

del esqueleto de azucar-fosfato. 5' • 



W 



C ' 



FIGURA 14.13 Completar la replicacion del DNA. 



cion. Estaba presente un pequeno numero de fragmentos mar- 
cados de DNA, de unos 1.000 pares de bases de largo. Estas 
pequenas secciones pasaron a llamarse fragmentos de Oka- 
zaki (pasos 2 y 3 de la Figura 14.13). Trabajos posteriores de- 
mostraron que los fragmentos de Okazaki en eucariotas solo 
tienen de 100 a 200 pares de bases, aunque un cromosoma ge- 
neralmente contiene millones de pares de bases. 

<:C6mo se unen los fragmentos de Okazaki para formar 
una cadena continua? Como muestra el paso 4 de la Figura 
14.13, la DNA polimerasa I elimina el cebador de RNA al 
principio de cada fragmento y rellena los desoxirribonucleoti- 
dos apropiados. Por ultimo, una enzima llamada DNA ligasa 
cataliza la formacion de un enlace fosfodiester entre los frag- 
mentos adyacentes (Figura 14.13, paso 5). Como los fragmen- 
tos de Okazaki se sintetizan por separado y se unen despues, 
a la hebra retrasada tambien se le llama hebra discontinua. 



Q Si entiendes la sintesis de la hebra retrasada, deberias ser 
capaz de dibujar como serian las dos moleculas resultantes de 
la sintesis de DNA (empezando por un unico origen de repli- 
cacion) si la DNA ligasa fuera defectuosa. 

En conjunto, entonces, las enzimas que abren la horquilla 
de replicacion y logran la sintesis de la hebra conductora y la 
retrasada consiguen producir una copia fiel de la molecula de 
DNA original antes de la mitosis y meiosis. Con el gran nu- 
mero de enzimas y protemas implicadas en la maquinaria de 
sintesis, no es sorprendente que los biologos tardaran 25 anos 
en reunir los resultados resumidos en la Tabla Resumen 14.1. 

Tambien merece la pena mencionar los siguientes puntos: 

Aunque las Figuras 14.12 y 14.13 muestran las enzimas 
implicadas en la sintesis de DNA en distintos lugares de la 
horquilla de replicacion, en realidad casi todas estan uni- 
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das en un gran complejo multienzimatico en la horquilla de 
replicacion. Este complejo de protefnas abre la doble helice 
y sintetiza la hebra conductora y los fragmentos de Oka- 
zaki de la hebra retrasada. La hebra retrasada realmente 
serpentea fuera y alrededor de una de las polimerasas de 
modo que todo el complejo puede moverse junto por la 
horquilla de replicacion. 



TABLARESUMEN 14.1 Protefnas implicadas 
en la smtesis de DNA 



Nombre 



Estructura Funcion 



Apertura de la helice 



Helicasa 



Protefnas de union 
al DNA de hebra 
simple 



Topoisomerasa 



? 



Cataliza la ruptura de los 
puentes de hidrogeno entre 
pares de bases y la apertura de 
la doble helice 

Estabilizan el DNA de hebra 
simple 

Rompe y vuelve a unir la doble 
helice de DNA para 
contrarrestar las fuerzas de 
torsion causadas por la 
apertura de la helice 



Hebra conductora 



Primasa 



DNA polimerasa I 



Pinza de 
deslizamiento 



Cataliza la smtesis del cebador 
de RNA en un fragmento 
de Okazaki 

Alarga el fragmento de Okazaki 



Mantiene a la DNA polimerasa 
en su sitio durante el 
alargamiento de la hebra 



Hebra retrasada 



Primasa 



DNA polimerasa I 



Pinza de 
deslizamiento 



DNA polimerasa I 



DNA ligasa 




Cataliza la smtesis del cebador 
de RNA en un fragmento de 
Okazaki 



Alarga el fragmento de Okazaki 



Mantiene a la DNA polimerasa 
en su sitio durante el 
alargamiento de la hebra 



Elimina el cebador de RNA y lo 
reemplaza con DNA 



Cataliza la union de los 
fragmentos de Okazaki para 
formar una hebra continua 



Los elementos basicos de la smtesis de DNA se descubrie- 
ron en experimentos con E. coli. Investigaciones de segui- 
miento han demostrado que los elementos basicos de este 
proceso son casi identicos en eucariotas. Las excepciones 
son que (1) algunas de las enzimas de la horquilla de repli- 
cacion son mas grandes y complejas en eucariotas que sus 
homologas bacterianas; y (2) en la hebra retrasada, dos 
DNA polimerasas distintas hacen el trabajo que realiza la 
DNA polimerasa III en las bacterias. Sin embargo, en prac- 
ticamente todos los demas detalles, los componentes criti- 
cos de la smtesis de DNA se han conservado en gran me- 
dida a lo largo de la evolucion. 

La mayoria de los aspectos del modelo resumido en las Fi- 
guras 14.11 y 14.13 habian aparecido al inicio de la decada 
de 1980, y en las siguientes decadas hubo avances fundamen- 
tales en el conocimiento de las estructuras moleculares de las 
principales enzimas implicadas. Ademas de estudiar el proceso 
de replicacion propiamente dicho, los biologos han estado ex- 
plorando otros aspectos de la smtesis del DNA. Este capitulo 
termina con una mencion a dos de estas areas de investiga- 
tion: <;c6mo se replican los extremos de los cromosomas linea- 
les? Y <;como se pueden reparar las bases incorrectas o dana- 
das? Aambas preguntas tienen implicaciones practicas, 
especialmente para el origen de ciertos tipos de cancer. 
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DNA Synthesis 



Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... O 

• La smtesis de DNA empieza en puntos concretos del 
cromosoma y a continuacion procede en ambas direcciones. 

• En la horquilla de replicacion tiene lugar un proceso de tres 
pasos. 

(1 ) La helicasa abre la doble helice, las SSBP estabilizan las 
hebras simples expuestas,y la topoisomerasa impide 
que se produzcan giros mas alia de la horquilla; 

(2) la DNA polimerasa sintetiza la hebra conductora una 
vez que la primasa ha anadido un cebador de RNA,y 

(3) una serie de enzimas sintetiza la hebra retrasada. 

• La smtesis de la hebra retrasada no puede ser continua, 
porque se aleja de la horquilla de replicacion. En las 
bacterias, unas enzimas llamadas primasa, DNA polimerasa 
III, DNA polimerasa l,y ligasa, trabajan en orden para 
sintetizar los fragmentos de Okazaki y despues unirlos en 
una cadena continua. 

Deberias ser capaz de... O 

1) Dibujar una horquilla de replicacion. 

2) Senalar las hebras conductora y retrasada e indicar su 
polaridad. 

3) Senalar la primasa, topoisomerasa, protefnas de union a 
DNA de hebra simple, pinza de deslizamiento y DNA 
polimerasa en cada hebra,y la DNA ligasa. 

4) Explicar la funcion de todas las estructuras implicadas. 
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14.4 Replication de los extremos 
de los cromosomas lineales 



Las moleculas de DNA circular de bacterias y arqueas pueden 
sintetizarse mediante la secuencia de acontecimientos ilustra- 
dos en las Figuras 14.11 y 14.13. De un modo parecido, la 
hebra conductora y la retrasada de las moleculas de DNA li- 
neal presentes en eucariotas se copian eficazmente mediante 
las enzimas mostradas en esas figuras. Pero copiar los extre- 
mos de los cromosomas lineales es otra cuestion. 

La region del extremo de un cromosoma lineal se llama te- 
lomere) (literalmente, «final-parte»). La Figura 14.14 muestra 
el problema que surge durante la replication de los telomeros. 
Los pasos 1 y 2 muestran que, cuando la horquilla de replica- 
cion se acerca al extremo de un cromosoma lineal, la DNA 
polimerasa sintetiza la hebra conductora hasta el final de la 
plantilla de DNA parental. Pero la situation es distinta en 



la hebra retrasada. Como ilustra el paso 2 de la Figura 14.14, 
la primasa anade un cebador de RNA cerca del extremo del 
cromosoma. La DNA polimerasa III sintetiza el fragmento de 
Okazaki final en la hebra retrasada (paso 3). La DNA polime- 
rasa III es incapaz de anadir DNA cerca del final del cromo- 
soma, no obstante, porque no hay suficiente sitio para que la 
primasa anada un nuevo cebador de RNA (paso 4). Como re- 
sultado, el DNA de hebra simple que queda, una vez elimi- 
nado el cebador, debe permanecer con una sola hebra. 

El DNA de hebra simple que queda una vez se han copiado 
los telomeros finalmente se degrada, lo que provoca un acor- 
tamiento del cromosoma. Si este proceso continuara, cada 
cromosoma se acortaria en unos 50-100 desoxirribonucleoti- 
dos cada vez que el DNA se replicara antes de la mitosis o la 
meiosis. Con el tiempo, los cromosomas lineales desaparece- 
rian por completo. 

Las bacterias y arqueas no tienen estos problemas de la re- 
plicacion de los extremos, porque practicamente todas esas 



ACORTAMIENTO DEL CROMOSOMA EN LA REPLICACION NORMAL DEL DNA 

DNA polimerasa 
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Hebra retrasada 
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Helicasa 
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Cebador de RNA 
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DNA polimerasa 
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Final del cromosoma 



1. La helicasa desenrolla la porcion 

final de la helice de DNA 

(en el extremo del cromosoma). 



2. La DNA polimerasa completa 
la hebra conductora. La primasa 
sintetiza el cebador de RNA en el 
extremo de la hebra retrasada. 



3. La DNA polimerasa sintetiza 
el ultimo fragmento de Okazaki 
en la hebra retrasada. 



Ultimo fragmento de Okazaki 



4. No se produce mas sintesis 
de DNA una vez eliminado el 
cebador (no hay un extremo 

3' el' cromosoma L^™""** 



Extremo no replicado 



FIGURA 1 4.1 4 Los telomeros se acortan durante la replicacion normal del DNA. Un cebador de RNA se anade a la hebra retrasada cerca del 
extremo final del cromosoma. Una vez eliminado el cebador, no se puede reemplazar con DNA. Como resultado, el cromosoma se acorta. 
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celulas tienen un unico cromosoma circular. <;C6mo mantie- 
nen los eucariotas la integridad de sus cromosomas lineales? 
Tras dos importantes descubrimientos surgio la respuesta: 

1. Los telomeros no contienen genes que codifiquen produc- 
tos necesarios para la celula. En cambio, consisten en cor- 
tos fragmentos de bases que se repiten una y otra vez. En 
humanos, por ejemplo, la secuencia de bases TTAGGG se 
repite miles de veces. (Como las secuencias en el DNA y 
RNA siempre se escriben de 5' — > 3', la secuencia de bases 
en la hebra complementaria es CCCTAA en vez de 
AATCCC). Los telomeros humanos consisten en un total 
de unos 10.000 desoxirribonucleotidos con la secuencia 
TTAGGGTTAGGGTTAGGG. . . 

2. Una interesante enzima llamada telomerasa participa en la 
replicacion de los telomeros. La telomerasa es sorpren- 
dente porque cataliza la smtesis de DNA a partir de una 
plantilla de RNA. Ademas, la enzima lleva consigo una 
molecula de RNA que funciona como un molde interno. La 
telomerasa cataliza la adicion de desoxirribonucleotidos a 
los extremos de los cromosomas. Los desoxirribonucleoti- 



dos que se anaden son complementarios a los ribonucleo- 
tides de su molde interno de RNA. Como resultado, la te- 
lomerosa puede anadir DNA al extremo de un cromosoma 
e impedir que se acorte. 

La Figura 14.15 muestra como funciona este proceso. El 
paso 1 muestra el segmento no replicado en el extremo 3' de 
la hebra retrasada en el telomere Forma un «saliente» 
de hebra simple. En el paso 2 la telomerasa se une a esta sec- 
tion de DNA de hebra simple parental. Una vez unidas, em- 
pieza a catalizar la adicion de desoxirribonucleotidos en la di- 
rection 5' — » 3', al saliente. En el paso 3, la telomerasa 
empieza a moverse en la direction 5' — » 3' y continua catali- 
zando la adicion de desoxirribonucleotidos. De este modo, la 
telomerasa alarga el saliente de la hebra retrasada. La maqui- 
naria normal de smtesis del DNA (primasa, DNA polimerasa 
y ligasa), sintetizan entonces la hebra retrasada en la direction 
5' — » 3' (vease el paso 4). El resultado es que la hebra retra- 
sada se alarga ligeramente, respecto a la original. 

Observar que la telomerasa no es activa en la mayor parte 
de los tipos celulares. En las personas, por ejemplo, la telome- 
rasa activa esta presente basicamente en las celulas de los 6r- 



REPLICACION DE TELOMEROS 



DNA que falta en la 
hebra retrasada 



Telomerasa con su propia 
plantilla de DNA 




Cebador de RNA 




DNA polimerasa 




1. Cuando el cebador de RNA se elimina del 
extremo 5' de la hebra retrasada (vease la 
Figura 14.14), una hebra de DNA parental 
se queda sin ser replicada. 



2. La telomerasa se une a la seccion «saliente» 
de DNA de hebra simple. La telomerasa ahade 
desoxirribonucleotidos al extremo del DNA 
parental, extendiendolo. 



3. La telomerasa se desplaza por la hebra 
de DNA y ahade mas secuencias repetidas. 



4. La primasa, DNA polimerasa y ligasa sintetizan 
entonces la hebra retrasada en la direccion 
5'-^3\ restaurando la longitud original 
del cromosoma. 



FIGURA 1 4.1 5 La telomerasa impide el acortamiento de los telomeros durante la replicacion. Al extender el numero de 
secuencias repetidas en la direccion 5'— > 3', la telomerasa deja sitio para que las enzimas anadan un cebador de RNA a la hebra 
retrasada. A continuacion, la DNA polimerasa puede rellanar la seccion que falta de la hebra retrasada. 

O PREGUNTA £Funcionari'a igual de bien esta telomerasa si su plantilla de RNA tuviera una secuencia distinta? 
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ganos reproductores, en concreto, en las celulas que finalmente 
pasan por la meiosis y producen gametos. Las celulas que no 
participan en la formacion de gametos, las que los biologos Ha- 
inan celulas somaticas, habitualmente carecen de telomerasa. 
Como se predecia, los cromosomas de las celulas somaticas se 
acortan gradualmente con cada division mitotica, empequene- 
ciendo a medida que el individuo crece y envejece. 

Estas observaciones inspiraron un par de notables hipote- 
sis. La primera fue que el acortamiento de telomeros hace que 
las celulas dejen de dividirse y entren en el estado de no divi- 
sion llamado G 0 (vease el Capftulo 11). La segunda fue que si 
la telomerasa se activara por error en una celula somatica, los 
telomeros dejarian de acortarse. Esto permitiria a la celula se- 
guir dividiendose y posiblemente contribuiria al crecimiento 
incontrolado y al cancer. 

Para poner a prueba la primera hipotesis, los biologos ana- 
dieron telomerasa funcionante a un cultivo de celulas huma- 
nas. Las celulas tratadas continuaron dividiendose mucho 
tiempo despues de que otras celulas identicas hubieran dejado 
de dividirse. Estos resultados han convencido a la mayoria de 
los biologos de que el acortamiento de los telomeros participa 
en limitar por cuanto tiempo permanecen las celulas en un es- 
tado de crecimiento active 

La asociacion entre la actividad de la telomerasa y el can- 
cer ha sido mas diffcil de demostrar, no obstante. El trabajo 
mas importante hasta la fecha involucra a ratones mutantes 
que no pueden fabricar telomerasa. La mayona de esos ani- 
mates desarrolla tumores. Este resultado apunta a que no es 
necesaria la actividad de la telomerasa en la formacion de tu- 
mores. Por otra parte, muchas celulas cancerosas en humanos 
y otros organismos si tienen una telomerasa funcionante o 
algun otro mecanismo para mantener la longitud de los telo- 
meros. Las celulas no cancerosas de estos organismos no tie- 
nen telomerasa funcionante. El desarrollo de farmacos que 
bloqueen la telomerasa ^sena un modo eficaz de combatir el 
cancer? Hasta ahora, los datos referentes a esta cuestion no 
son decisivos. La investigacion continua. 

Comprueba si lo has entendido 



14.5 Reparation deerroresy danos 

Las DNA polimerasas trabajan rapido. En la levadura, por 
ejemplo, se ha calculado que cada horquilla de replicacion se 
mueve a una velocidad de unas 50 bases por segundo. Pero el 
proceso de replicacion tambien es sorprendentemente precise 
En los organismos, desde la E. coli hasta los animales, la tasa 
de error durante la replicacion del DNA es en promedio infe- 
rior a un error por cada mil millones de desoxirribonucleoti- 
dos. Este grado de exactitud es crucial. Los humanos, por 
ejemplo, se desarrollan a partir de un ovulo fecundado que 
contiene DNA con mas de 6.000 millones de desoxirribonu- 
cleotidos. El DNA del ovulo fecundado se replica una y otra 
vez para crear los billones de celulas que finalmente compo- 
nen el organismo adulto. Si ocurrieran mas de una o dos mu- 
taciones en cada ciclo de division celular cuando una persona 
esta creciendo, los genes estarian llenos de errores antes de 
que el sujeto llegara a la madurez. Los genes que contienen 
errores suelen ser defectuosos. Segun estas observaciones, no 
es exagerado afirmar que la replicacion precisa del DNA es un 
asunto de vida o muerte. La seleccion natural favorece a los 
individuos con enzimas que copian el DNA con tanta exacti- 
tud como sea posible. 

<:C6mo pueden ser tan precisas las enzimas implicadas en 
la replicacion del DNA? La respuesta a esta pregunta tiene va- 
rias partes. La DNA polimerasa es muy selectiva al emparejar 
correctamente las bases complementarias. Esta enzima tam- 
bien puede descubrir pares de bases mal emparejados durante 
la sintesis y corregirlos insertando la base correcta, lo que sig- 
nifica que puede ser un « corrector de pruebas». Por ultimo, si 
sigue habiendo errores una vez completada la sintesis o si el 
DNA resulta danado, las enzimas reparadoras pueden cortar 
las bases defectuosas y reemplazarlas. 

£C6mo corrige pruebas la DNA polimerasa? 

Las DNA polimerasas son selectivas porque los empareja- 
mientos correctos de las bases (A-T y G-C) son los mas favo- 
rables desde el punto de vista energetico de todos los posibles 
emparejamientos entre bases nitrogenadas. A medida que la 
DNA polimerasa avanza por la plantilla de DNA parental, se 
producen enlaces de hidrogeno entre los desoxirribonucleoti- 
dos entrantes y los de la hebra plantilla. Como la DNA poli- 
merasa es tan selectiva emparejando desoxirribonucleotidos, 
la enzima inserta un desoxirribonucleotido incorrecto solo en 
una de cada 100.000 bases (Figura 14.16a). 

<:Que sucede cuando ocurre un emparejamiento G-T, A-C 
o bien otro incorrecto? Una respuesta a esta pregunta surgio 
cuando los investigadores encontraron mutantes de E. coli 
con tasas de error 100 veces superiores a las normales. Re- 
cuerda del Capftulo 13 que los mutantes son individuos con 
rasgos causados por mutaciones y que una mutacion es un 
cambio en el gen responsable de ese rasgo. Muchas mutacio- 
nes cambian el fenotipo del individuo. El cambio puede resul- 
tar en un rasgo como ojos blancos en la mosca del vinagre o 
en una alta tasa de mutacion en E. coli. A nivel molecular, un 
fenotipo mutante suele resultar de un cambio en una enzima o 
en otro tipo de protema. 



Si entiendes que... O 

• Los cromosomas se acortan en la replicacion porque el 
extremo de la hebra retrasada carece de cebador y no se 
puede sintetizar. 

• El acortamiento se impide en muchas celulas, 
especialmente en las que producen ovulos y 
espermatozoides, porque la telomerasa ahade secuencias 
de DNA cortas y repetidas a la hebra plantilla. A 
continuacion la primasa puede anadir un cebador de RNA a 
la hebra retrasada, y la DNA polimerasa puede rellenar las 
secciones que faltaban. 

Deberias ser capaz de... O 

1) Hacer un diagrama de la secuencia de acontecimientos de 
la replicacion de los telomeros. 

2) Senalar las enzimas implicadas y la polaridad de las hebras 
de DNA en el dibujo anterior. 
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(a) Bases mal emparejadas. 

5' 




OH 3' 



(b) La DNA polimerasa III puede corregir emparejamientos 
erroneos. 



^^^^^ 
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□ 5' 



FIGURA 14.16 La DNA polimerasa puede hacer de correctora de 
pruebas. (a) En las bacterias, la DNA polimerasa anade una base 
incorrecta a una hebra creciente de DNA en una ocasion por cada 
1 00.000 bases anadidas, aproximadamente. El resultado es un 
emparejamiento erroneo, como unir A con C. (b) La DNA polimerasa 
puede funcionar como una exonucleasa 5'— > 3', lo que significa que 
puede eliminar bases en esa direccion. Despues, la enzima anade la 
base correcta. 



pruebas reduce la tasa de error de la DNA polimerasa hasta 
1 x 10~ 7 (un error por cada 10 millones de bases). <;Es esto lo 
suficientemente preciso? La respuesta es no. Si la DNA poli- 
merasa deja un par mal emparejado en la secuencia de DNA 
por error, una bateria de enzimas salta a la action para corre- 
gir el problema. La reparacion de emparejamientos erro- 
neos tiene lugar cuando las bases mal emparejadas son corre- 
gidas una vez se ha completado la smtesis de DNA. 

Las protemas responsables de esta reparacion se descubrie- 
ron del mismo modo que la capacidad de corregir pruebas de 
la DNA polimerasa III, al analizar E. coli mutantes. En este 
caso, los mutantes teman una DNA polimerasa III normal 
pero tasas de mutacion anormalmente altas. El primer gen 
mutante que causaba una alteracion de la reparacion de em- 
parejamientos erroneos se identifico al final de la decada de 
1960, y se llamo mutS (mut es la abreviatura de «mutador»). 
Al final de la decada de 1980 los investigadores habian identi- 
ficado 10 protemas implicadas en la identification y repara- 
cion de emparejamientos erroneos de bases en E. coli. Estas 
protemas reconocen el par mal emparejado, eliminan una sec- 
tion de la hebra recien sintetizada que contiene la base inco- 
rrecta, y anaden las bases correctas. Las enzimas de repara- 
cion de emparejamientos erroneos son como un corrector de 
manuscritos que corrige las erratas que se le escaparon al 
autor (la DNA polimerasa, en este caso). 



En el caso de celulas de E. coli con altas tasas de mutacion, 
los biologos descubrieron que la mutacion estaba restringida a 
una zona concreta de la enzima DNA polimerasa III, llamada 
subunidad s (epsilon). Analisis posteriores demostraron que 
esta subunidad de la enzima actua como una exonucleasa, en- 
zima que elimina desoxirribonucleotidos de los extremos de las 
hebras de DNA (Figura 14.16b). La actividad exonucleasa de 
la DNA polimerasa III elimina desoxirribonucleotidos en direc- 
cion de 3' a 5', y solo si no estan unidos por puentes de hidro- 
geno a una base de la hebra complementaria. Estos resultados 
llevaron a la conclusion de que la DNA polimerasa III puede 
corregir pruebas. Si se anade una base incorrecta durante la 
smtesis de DNA, la enzima se para, elimina la base mal empa- 
rejada recien anadida, y despues continua con la smtesis. 

Las DNA polimerasas de eucariotas tienen la misma capa- 
cidad de corregir pruebas. Habitualmente, la correction de 



Reparacion de la escision de nucleotides 

Aunque el DNA se sintetice, pase por el corrector de pruebas y 
se corrijan los emparejamientos erroneos, no todo esta bien. 
Los genes estan sometidos a continuos ataques. Los nucleotidos 
resultan danados por sustancias qmmicas como los radicales hi- 
droxilo (OH) producidos durante el metabolismo aerobio, la 
aflatoxina Bl presente en cacahuetes y maiz mohosos, y el 
benzo[o:]pireno del humo de cigarrillos. La radiation tambien 
es peligrosa. La luz ultravioleta (UV), por ejemplo, puede hacer 
que se forme un enlace covalente entre bases pirimidmicas ad- 
yacentes. La pareja timina-timina mostrada en la Figura 14.17 
es un ejemplo. Esta alteracion se llama dfmero de timina. Los 
dfmeros de timina crean giros en la estructura secundaria del 
DNA que paralizan a las enzimas responsables de la transcrip- 
cion y la smtesis de DNA. Los giros tambien detienen el movi- 




- Dimero 
de timina 



FIGURA 14.17 La luz UVdana el DNA. Cuando la luz UValcanza una seccion del DNA con timinas adyacentes, la energia puede romper los 
enlaces internos de cada base y provocar la formacion de enlaces entre ellas. El dimero de timina resultante causa un giro en el DNA. 

O PREGUNTA ^Por que es menos probable que la longitud de onda infrarroja dane el DNA en comparacion con la UV? 
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REPARACION DE NUCLEOTIDOS POR ESCISION 




1. Las enzimas detectan 
una irregularidad en la 
estructura del DNA y 
cortan la hebra danada. 



Bases danadas 
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2. Una enzima escinde 
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direccion 5' — ► 3'. 
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4. La DNA ligasa une los 
nucleotidos antiguos 
con los nuevos. 



Daho reparado 



FIGURA 1 4.1 8 En la reparation por escision, las bases 
defectuosas se eliminan y se sustituyen. 

miento de la horquilla de replicacion durante la replicacion del 
DNA. Si el dano no fuera reparado, la celula podria morir. 

Las celulas tienen un eficiente sistema para arreglar este 
tipo de problemas, llamado reparacion de nucleotidos por 
escision (Figura 14.18). Como muestra el paso 1 de la figura, 
la simetna y regularidad de la estructura secundaria del DNA 
hace posible que las protemas reparadoras adviertan los dfme- 
ros de timina y otros tipos de bases danadas que producen 
irregularidades en la molecula. Una vez reconocida una region 
danada, las enzimas eliminan el DNA de hebra simple alrede- 
dor del sitio danado. La presencia de una hebra de DNA com- 
plementaria a la danada proporciona una plantilla para resin- 
tetizar las secuencias defectuosas. Asf, la estructura del DNA 
hace posible una reparacion precisa. Como la molecula es re- 
parable, la estructura del DNA acoge su funcion de almacen y 
procesamiento de information. Pero, <;que sucede cuando los 
sistemas de reparacion son defectuosos? 

Xeroderma pigmentosum: estudio de un caso 

El xeroderma pigmentosum (XP) es una rara enf ermedad auto- 
somica recesiva de las personas. Los individuos con este tras- 
torno son extremadamente sensibles a la luz ultravioleta (UV). 
Presentan lesiones en la piel incluso con una pequena exposicion 
a la luz del sol. En los individuos no afectados, estos tipos de le- 
siones solo aparecen tras una exposicion intensa a la luz UV, los 
ray os X o a otras formas de radiation de alta energfa. 

En 1968 James Cleaver propuso una relation entre XP y los 
sistemas de reparacion por escision del DNA. Sabfa que en 



E. coli, las mutaciones de ciertos genes hacen que fallen las pro- 
temas de reparacion por escision de los nucleotidos del DNA. 
Las celulas con estas mutaciones son mas sensibles a las radia- 
ciones. La hipotesis de Cleaver era que las personas con XP tie- 
nen mutaciones similares. Afirmo que son tan sensibles a la luz 
solar porque son incapaces de reparar el dano que se produce 
cuando las bases nitrogenadas del DNA absorben la luz. 

La conexion propuesta por Cleaver entre dano al DNA, re- 
paracion defectuosa de la escision de nucleotidos y XP resulto 
correcta. Parte de su trabajo y de otros investigadoresse ba- 
saba en los cultivos celulares (vease el Capftulo 11). En este 
caso, los investigadores recogieron celulas de la piel de perso- 
nas con XP y de personas con un fenotipo normal respecto a 
la reparacion por escision. Cuando estas poblaciones celulares 
cretian en cultivo y se exponian a cantidades crecientes de ra- 
diacion ultravioleta, aparecia una diferencia notable: las celu- 
las de individuos con xeroderma pigmentosum morian mucho 
antes que las celulas no afectadas (Figura 14.19a). 



(a) Vulnerabilidad de las celulas al dano provocado 
por la luz UV. 
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(b) Capacidad de las celulas de reparar el dano. 
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FIGURA 1 4.1 9 El dano producido al DNA por la luz UV no se 
repara adecuadamente en las personas con XP. (a) Cuando se 
irradian cultivos celulares de personas no afectadas y de pacientes 
con XP con distintas dosis de luz UV,el porcentaje de celulas 
supervivientes es radicalmente distinto.(b) Cuando se irradian 
cultivos celulares de personas no afectadas y de pacientes con XP 
con distintas dosis de luz UV y despues se les administra timidina 
radiactiva,solo los de personas no afectadas incorporan la base 
marcada. 

O PREGUNTA <;Por que es mas probable que desarrollen cancer 
las personas que cultivan una piel bronceada? (Pista: el bronceado 
es una reaccion a la luz UV). 
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La conexion con los sistemas de reparacion por escision se 
confirmo cuando Cleaver expuso celulas de individuos no 
afectados y celulas de individuos con XP a distintas cantida- 
des de luz UV, y despues anadio un desoxirribonucleotido ra- 
diactivo a las celulas para marcar el DNA sintetizado durante 
el periodo de reparacion. Si la reparacion es defectuosa en los 
sujetos con XP, entonces sus celulas no debenan incorporar 
practicamente nada del desoxirribonucleotido radiactivo a su 
DNA. Las celulas de individuos no afectados, en cambio, de- 
benan incorporar grandes cantidades del desoxirribonucleo- 
tido marcado a su DNA. Como muestra la Figura 14.19b,esto 
es exactamente lo que sucede. Estos datos son consistentes 
con la hipotesis de que la reparacion por escision esta practi- 
camente ausente en las personas con XP. 

Mas recientemente, los analisis geneticos de pacientes con 
XP han demostrado que la enfermedad puede resultar de mu- 
taciones en siete genes distintos. Este resultado no es sorpren- 
dente, a la luz del gran numero de enzimas implicadas en la 
reparacion del DNA danado. 



Por ultimo, los defectos de los genes necesarios para la re- 
paracion del DNA se asocian frecuentemente con cancer. Los 
individuos con xeroderma pigmentosum, por ejemplo, tienen 
de 1.000 a 2.000 veces mas probabilidad de sufrir cancer de 
piel que las personas con sistemas de reparacion por escision 
intactos. Para explicar este hallazgo, los biologos senalan que 
si las mutaciones en los genes implicados en el ciclo celular 
(vease el Capitulo 11) se quedan sin reparar, la celula podria 
empezar a reproducirse de forma incontrolada. El resultado 
podna ser la formation de un tumor. O Dicho de otro modo, 
si la tasa global de mutacion en una celula es elevada por 
defectos en los genes que reparan el DNA, entonces las muta- 
ciones que favorecen el cancer se hacen mas probables. La in- 
vestigation con organismos modelo «simples» puede ser ex- 
traordinariamente fructffera. En este caso, la investigation de 
los aspectos fundamentales de la replicacion y reparacion del 
DNA, usando la Escherichia coli como sistema modelo, con- 
dujo directamente a un gran avance en el conocimiento de un 
tipo de cancer de las personas. 
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RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 



O Los genes estan hechos de DNA. Cuando el DNA se copia, cada 
hebra de una doble helice de DNA sirve de plantilla para la smte- 
sis de una hebra complementaria. 

Mediante el marcaje de DNA con 15 N o 14 N, Meselson y Stahl 
pudieron validar la hipotesis de que la replicacion del DNA es se- 
miconservadora. Cada hebra de una molecula parental de DNA 
sirve de plantilla para la smtesis de una hebra hija, resultando en 
dos dobles helices de DNA completas. 

Debenas ser capaz de escribir una secuencia de un DNA de 
doble hebra de 10 bases, separar la secuencia, y senalar las bases 
que se anaden durante la replicacion del DNA. Q 

O El DNA se sintetiza solo en la direccion 5' — > 3'. Cuando se esta 
copiando una molecula de DNA, un gran numero de enzimas in- 
tervienen para desenrollar la doble helice, sintetizar continua- 
mente la « hebra conductora» en la direccion 5' — > 3' y sintetizar 
la «hebra retrasada» como una serie de fragmentos que despues 
se unen. 

La smtesis de DNA es una reaction catalizada por enzimas que 
tiene lugar en una direccion. La smtesis de DNA requiere una 
plantilla y una secuencia cebador, y tiene lugar en la horquilla de 
replicacion donde se abre la doble helice. 

La smtesis de la hebra conductora en la direccion 5' — > 3' es di- 
recta, pero la smtesis de la hebra retrasada es mas compleja por- 
que la DNA polimerasa tiene que trabajar alejandose de la hor- 
quilla de replicacion. Administrando a celulas de E. coli un pulso 
corto de un dexorribonucleotido radiactivo, Okazaki y sus cola- 
boradores confirmaron que en la hebra retrasada se forman frag- 
mentos cortos de DNA. Estos fragmentos de Okazaki tienen 
como cebador a una pequena hebra de RNA y se unen despues de 
la smtesis. 



En los extremos de los cromosomas lineales de eucariotas, la 
enzima telomerasa anade secciones cortas y repetidas de DNA de 
modo que la hebra retrasada pueda sintetizarse sin acortar el cro- 
mosoma. La telomerasa es activa en las celulas reproductoras que 
finalmente llegan a la meiosis. Como resultado, los gametos con- 
tienen cromosomas de longitud normal. 

Debenas ser capaz de describir las similitudes y diferencias en las 
funciones de las tres polimerasas presentadas en este capitulo: 
DNA polimerasa, primasa y telomerasa. Q 
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O La mayoria de los errores que ocurren en la smtesis del DNA son 
reparados por enzimas especializadas. Si estas enzimas son defec- 
tuosas, la tasa de mutacion aumenta. Las mutaciones en muchos 
tipos de genes pueden producir cancer. 

La replicacion del DNA es notablemente precisa porque la DNA 
polimerasa hace de correctora de pruebas y porque las enzimas 
de reparacion de emparejamientos erroneos eliminan las bases in- 
correctas una vez completada la smtesis y las reemplazan con la 
secuencia correcta. Ademas, la reparacion del DNA se produce 
cuando las bases han sido danadas por sustancias qmmicas o ra- 
diation. Los sistemas de reparacion por escision de nucleotidos 
cortan las porciones o genes danados y los reemplazan con las se- 
cuencias correctas. Varios tipos de cancer humanos se asocian 
con defectos de los genes responsables de la reparacion del DNA. 

Debenas ser capaz de explicar las conexiones logicas entre el 
fallo de los sistemas reparadores, los aumentos de la tasa de mu- 
tacion y la alta probabilidad de desarrollar cancer. Q 
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PREGUNTAS 



O Comprueba tus conocimientos 

1. El experimento que eliminaba protemas, RNA o DNA de 
extractos de Streptococcus buscaba demostrar que el DNA es el 
material hereditario. <;Por que no logro convencer a muchos 
escepticos? 

a. No tenia tratamientos control, asf que estaba mal disenado. 

b. Ya se habfa demostrado que los genes estaban hechos de 
protemas. 

c. El rasgo estudiado (virulencia) no es genetico. 

d. Los cnticos argumentaron que los tratamientos qunnicos no 
habian eliminado todas las protemas presentes. 

2. <;Cual de las siguientes no es una propiedad de la DNA 
polimerasa? 

a. Cataliza la adicion de dNTP solo en la direccion 5' — > 3'. 

b. Necesita un cebador para poder funcionar. 

c. Se asocia con una pinza de deslizamiento solo en la hebra 
conductora. 

d. Puede hacer de correctora de pruebas porque posee actividad 
exonucleasa. 

3. ^Cual es la funcion de la topoisomerasa? 

a. Estabilizar a la DNA polimerasa cuando se desplaza por la 
hebra conductora o la retrasada. 

b. Abrir la helice de DNA en la horquilla de replicacion. 

c. Estabilizar hebras simples de DNA, una vez abierta la 
horquilla de replicacion. 

d. Impedir giros en el DNA cuando la horquilla de replicacion 
se abre y se desenrolla. 



4. <;Cual es la funcion de la primasa? 

a. Smtesis de la seccion corta de DNA de doble hebra que 
necesita la DNA polimerasa. 

b. Smtesis de una seccion pequena de RNA, complementaria al 
DNA de hebra simple. 

c. Cerrar el hueco en el extremo 3' del DNA tras la reparacion 
por escision. 

d. Eliminar los cebadores y sintetizar una seccion corta de DNA 
para reemplazarlos. 

5. ^Donde y como se sintetizan los fragmentos de Okazaki? 

a. En la hebra conductora, en la direccion 5' — » 3'. 

b. En la hebra conductora, en la direccion 3' — > 5'. 

c. En la hebra retrasada, en la direccion 5' — > 3'. 

d. En la hebra retrasada, en la direccion 3' — > 5'. 

6. <;Que hace la telomerasa? 

a. Anade un cebador proteico a los extremos de los 
cromosomas lineales. 

b. Anade DNA de doble hebra al « extremo romo» de un 
cromosoma lineal. 

c. Anade DNA de doble hebra a la hebra retrasada en el 
extremo de un cromosoma lineal. 

d. Anade DNA de hebra simple a la hebra retrasada en el 
extremo de un cromosoma lineal. 

•p «9 b <q -j7 <p •£ b •£ Jp -\ is^sandsa^ 



O Comprueba tu aprendizaje 

1. Los investigadores intentar disenar experimentos de tal modo 
que un tratamiento experimental demuestre el efecto que tiene 
una condicion, y solo una, sobre el fenomeno estudiado. 
Observa la Figura 14.2 y decide que tratamientos del estudio de 
transformation sirvieron de tratamientos experimentales y cuales 
fueron los controles. Escribe una description general que 
explique la funcion de los tratamientos control en el diseno 
experimental. 

2. <;Que quiere decir que la replicacion del DNA es 
«bidireccional»? 

3. ,;Por que es discontinua la smtesis de la hebra retrasada del 
DNA? <;C6mo es posible que la smtesis de la hebra conductora 
sea continua? 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

4. Explica por que la telomerasa impide que los cromosomas 
lineales se acorten durante la replicacion. 

5. Enumera en orden cronologico los pasos que aumentan la 
exactitud en la replicacion del DNA. Indica en que pasos 
participa la DNA polimerasa III y en cuales intervienen enzimas 
reparadoras especializadas. 

6. Explica como la estructura del DNA hace que reconocer 
emparejamientos erroneos o bases danadas sea relativamente 
facil para las protemas. <;C6mo hace posible la estructura 
secundaria del DNA que las secciones danadas o las bases 
incorrectas se eliminen y reparen? 
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O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. Si la DNA polimerasa III no necesitara un cebador, <;que pasos 
de la smtesis del DNA serian diferentes de los observados? <:Se 
necesitarfa alguna enzima especial para replicar telomeros? 
Explica tus respuestas 

2. Al final de la decada de 1950 Herbert Taylor cultivo celulas de la 
punta de la raiz de alubias en una solucion de timidina radiactiva 
y dejo que pasaran por una ronda de replicacion de DNA. 
Despues paso las celulas a una solucion sin 
desoxirribonucleotido radiactivo, permitio que se replicaran de 
nuevo, y examino sus cromosomas en busca de radiactividad. 
Sus resultados se muestran en la siguiente figura, en la que las 
cromatidas radiactivas estan en rojo. 

a. Dibuja diagramas que expliquen el patron de radiactividad 
observado en las cromatidas hermanas despues de la primera 
y segunda ronda de replicacion. 

b. ,;Cuales serian los resultados de Taylor si las eucariotas 
siguieran un patron conservador en la replicacion del DNA? 

3. El siguiente grafico muestra la supervivencia de cuatro cepas 
distintas de E. coli despues de la exposicion a dosis crecientes de 
luz ultravioleta. La cepa del tipo silvestre es normal, pero las 
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otras cepas tienen una mutacion en los genes llamados uvrA, 
recA, o en ambos. 

a. iQue cepas son mas sensibles a la luz UV? <;Cuales son las 
menos sensibles? 

b. <;Cual es la contribution relativa de estos genes a la 
reparacion del dano de la luz UV? 
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4. Una prueba muy utilizada para identificar si ciertas sustancias 
qumiicas, como pesticidas y herbicidas, podnan ser carcinogenas 
(que causan cancer) implica exponer celulas bacterianas a la 
sustancia qumiica y registrar si la exposicion provoca un 
aumento de la tasa de mutacion. En efecto, esta prueba equipara 
las sustancias qumiicas causantes de cancer con sustancias 
qumiicas causantes de mutaciones. <:Por que es informativa esta 
prueba? 



En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
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CONCEPTOS CLAVE 

O La mayon'a de los genes codifican proteinas. 

O En las celulas, la informacion fluye del DNA 
al RNA y de ahi a las proteinas. El DNA se 
transcribe al RNA mensajero mediante la 
RNA polimerasa,y despues el RNA 
mensajero se traduce a proteinas en los 
ribosomas. 

O Cada aminoacido de una protema viene 
especificado por un grupo de tres bases 
del RNA. 
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Cada A,T, G y C representa una base nitrogenada del DNA. Este capitulo explora 
como determinaron los biologos que los genes estan compuestos por DNA y como 
una secuencia de bases en el DNA se traduce a una secuencia de aminoacidos 
en una protema. 



Al DNA se le ha denominado el piano de la vida. Si el 
DNA de un organismo es un conjunto de pianos, en- 
tonces sus celulas son el lugar de la obra. <;C6mo espe- 
cifica el DNA de cada celula los tipos y cantidades de madera, 
clavos y cemento necesarios a medida que la celula crece y su 
estructura y funcion cambian? Si las enzimas de la celula son 
como obreros de la construccion, ,:c6mo los organiza el DNA 
en un equipo que pueda construir y mantener la celula, y tal 
vez remodelarla si cambian las condiciones? 

Mendel ofrecio algunas ideas que hicieron posible plan- 
tearse estas preguntas. Descubrio que alelos concretos estan 
asociados con ciertos fenotipos, y que los alelos se transmiten 
fielmente de los progenitores a su descendencia. La teona cro- 
mosomica de la herencia establecio que los genes estan en los 



cromosomas, y detallo como el movimiento de los cromoso- 
mas durante la meiosis explica los resultados de Mendel. La 
era molecular de la Biologfa empezo con el descubrimiento de 
que el DNA es el material hereditario, y que el DNA tiene una 
estructura de doble helice que contiene secuencias de cuatro 
bases. Basandose en estos primeros avances, estaba claro que 
los genes consisten en DNA y que los genes llevan informa- 
cion, las instrucciones para fabricar y mantener un individuo. 
Pero los biologos segufan sin saber como la informacion del 
DNA pasa a la accion. <:C6mo especifica el genotipo de un or- 
ganismo su fenotipo? 

Este capitulo presenta algunas de las ideas mas importan- 
tes de toda la Biologfa, ideas que conectaron genotipos y fe- 
notipos al revelar como funcionan los genes a nivel molecular. 
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Conocer el funcionamiento de los genes, a su vez, provoco 
una importante transicion en la historia de la Biologia. En vez 
de considerar a los genes unicamente en relacion con sus efec- 
tos sobre el color de los ojos de las moscas del vinagre o la 
forma de la semilla de los guisantes, los biologos pudieron 
empezar a analizar la composicion molecular de los genes y 
sus productos. La revolucion molecular en Biologia habfa al- 
zado el vuelo. 

15.1 iQue hacen los genes? 

Aunque a comienzos del siglo xx los biologos habfan progre- 
sado mucho en el conocimiento de la herencia, hasta 1941 no 
aparecio una hipotesis explfcita que explicara que hacen los 
genes. En ese ano, George Beadle y Edward Tatum publicaron 
una serie de novedosos experimentos con un moho del pan 
llamado Neurospora crassa. Su investigacion estaba inspirada 
en una idea de una sencillez brillante. Como dijo Beadle: «De- 
berfamos ser capaces de descubrir lo que hacen los genes con- 
virtiendolos en defectuosos». La idea era alterar un gen da- 
nandolo y despues deducir lo que hace ese gen observando el 
fenotipo del individuo mutante. 

Hoy en dfa, los alelos que no funcionan se llaman mutan- 
tes knock-out, mutantes nulos o mutantes con perdida fun- 
cional. Crear y analizar los efectos de alelos mutantes knock- 
out sigue siendo una de las estrategias de investigacion mas 
usadas en los estudios de la funcion genica. Pero Beadle y 
Tatum fueron los pioneros. 

Para empezar el trabajo, los investigadores expusieron un 
gran numero de individuos de N. crassa a la radiacion. Como 
senalaba el Capftulo 14, la radiacion de alta energfa dana la 
estructura de doble helice del DNA, a menudo de tal forma 
que el gen afectado no funciona. Finalmente, consiguieron en- 
contrar N. crassa mutantes que no podfan fabricar compues- 
tos especificos. Por ejemplo, uno de los mutantes no podia 
producir piridoxina, tambien conocida como vitamina B6, 
que los individuos normales si fabrican. Ademas, Beadle y 
Tatum demostraron que la incapacidad de sintetizar pirido- 
xina se debfa a un defecto de un unico gen, y que la incapaci- 
dad de sintetizar otras moleculas se debfa a defectos en otros 
genes. 

Estos genes inspiraron su hipotesis de «un gen, una en- 

zima». Beadle y Tatum propusieron que los N. crassa mutan- 
tes no podfan producir piridoxina porque carecfan de una en- 
zima necesaria para sintetizar el compuesto, y que la ausencia 
de la enzima se debfa a un defecto genetico. O Basada en los 
analisis de los mutantes knock-out, la hipotesis de «un gen, 



una enzima » aseguraba que los genes contienen la informa- 
tion necesaria para fabricar protefnas, muchas de las cuales 
funcionan como enzimas. 

Tres anos despues, Adrian Srb y Norman Horowitz publi- 
caron una rigurosa comprobacion de la hipotesis de «un gen, 
una enzima ». Estos biologos se centraron en la capacidad que 
tienen los N. crassa para sintetizar el aminoacido arginina. En 
el laboratorio, las celulas normales de este moho del pan cre- 
cen bien en medios de cultivo que carecen de arginina. Esto es 
posible porque N. crassa es capaz de sintetizar su propia argi- 
nina. 

Trabajos anteriores habfan demostrado que estos organis- 
mos sintetizan arginina tras una serie de pasos, o lo que los 
biologos llaman una via metabolica. Como muestra la Figura 
15.1,unos compuestos llamados ornitina y citrulina son pro- 
ductos intermedios de la via metabolica que produce arginina. 
Ademas, se precisan enzimas especfficas para sintetizar orni- 
tina, convertir ornitina en citrulina, y cambiar la citrulina a 
arginina. Srb y Horowitz propusieron que genes especificos de 
N. crassa son los responsables de producir cada una de las 
tres enzimas implicadas. 

Para poner a prueba esta idea, Srb y Horowitz usaron ra- 
diacion para crear un gran numero de individuos mutantes. 
Sin embargo, la radiacion de alta energfa tiene la misma pro- 
babilidad de danar el DNA en cualquier parte del genoma, y 
la mayorfa de los organismos tiene miles de genes. De los 
miles de mutantes que los biologos crearon, entonces, proba- 
blemente solo unos cuantos contuvieran mutaciones knock- 
out en la via sintetizadora de arginina. 

Para encontrar los mutantes que estaban buscando, los in- 
vestigadores realizaron lo que actualmente se llama un cri- 
bado genetico. El cribado genetico es una tecnica para selec- 
cionar ciertos tipos de mutantes entre muchos miles de 
mutantes generados aleatoriamente. 

Srb y Horowitz empezaron el cribado cultivando las celu- 
las irradiadas en un medio que inclufa arginina. Despues cul- 
tivaron una muestra de cada tipo de celula en un medio que 
carecia de arginina. Si un individuo podia crecer en presencia 
de arginina pero no lo consegufa sin arginina, conclufan que 
no podfa producir su propia arginina. Los biologos continua- 
ron confirmando que los descendientes de esas celulas tam- 
bien presentaban ese defecto. Con este metodo, se aseguraron 
de haber aislado individuos con mutaciones en los genes de 
una o mas de las enzimas mostradas en la Figura 15.1. 

Para consolidar este resultado, los biologos cultivaron 
los mutantes en medios normales que carecfan de arginina y 
se suplementaban con nada, ornitina, citrulina o arginina. 
En cada caso, los medios eran solidos y tenfan una superfi- 



Vfa metabolica de la 
sfntesis de arginina: 




FIGURA 1 5.1 Hay varios pasos en la via metabolica de la sfntesis de arginina. La mayorfa de los organismos sintetizan 
el aminoacido arginina mediante los pasos mostrados aqui.Cada paso es catalizado por una enzima distinta. 

O PREGUNTA Si una celula careciera de la enzima 2 pero consiguiera ornitina de su dieta, ipodn'a sobrevivir? Si en vez de 
ornitina se le aportara citrulina, £seguiri'a viviendo? 
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Experimento 



>regunta: ^Que hacen los genes? 



Hipotesis: Cada gen contiene la informacion necesaria para hacer una enzima distinta. 
Hipotesis nula: Los genes no tienen nada que ver con la fabricacion de enzimas. 



Estrategia del experimento: Alterar genes especificos; ver si faltan las enzimas necesarias para los distintos pasos de la via de sintesis de 
la arginina. 

Diseno del experimento: Aislar N. crassa mutantes que no puedan sintetizar arginina. Cultivar cada tipo de mutante en un medio de cultivo 
normal con: 



Neurospora 
crassa 



Medio - 



Sin suplementos 

(sin ornitina, citrulina 
ni arginina) 



Suplemento 
de ornitina 

(sin citrulina 
ni arginina) 



Suplemento 
de citrulina 

(sin ornitina 
ni arginina) 



Suplemento 
de arginina 

(sin ornitina 
ni citrulina) 



Prediccion: Habra tres tipos diferentes de mutantes, correspondientes a los defectos de la enzima 1 , la enzima 2 y la 3 de la via de sintesis de 
la arginina. Cada tipo de mutante sera capaz de sobrevivir en distintas combinaciones de los cuatro tipos de medios. 

Prediccion de la hipotesis nula: No habra tipos diferentes de mutantes. 



Resultados: Hay tres tipos diferentes de mutantes, llamados arg1, arg2 y arg3. 

Tipo de suplemento 



Tipo de mutante 



Interpretacion: 





Ninguno 


Solo ornitina 


Solo citrulina 


Solo arginina 


" arg1 


No crecen 


CRECIMIENTO 


CRECIMIENTO 


CRECIMIENTO 


arg2 


No crecen 


No crecen 


CRECIMIENTO 


CRECIMIENTO 


- arg3 


No crecen 


No crecen 


No crecen 


CRECIMIENTO 




Las eel u las arg1 
carecen de la enzima 1 




Las eel u las arg2 
carecen de la enzima 2 




Arginina 



Las celulas arg3 
carecen de la enzima 3 



Conclusion: Los resultados apoyan la hipotesis de «un gen, una enzima». 



FIGURA 1 5.2 Apoyo experimental a favor de la hipotesis de «un gen, una enzima». La asociacion entre defectos 
especificos en N. crassa y defectos especificos en la via metabolica de la sintesis de arginina convencio a los biologos 
de que la hipotesis de «un gen, una enzima», era correcta. 

O PREGUNTA ^Por que se tomaron la molestia de realizar el tratamiento «sin suplementos»? 



cie inclinada para proporcionar suficiente espacio para que 
las celulas crecieran. Como muestra la Figura 15.2, los resul- 
tados de estos experimentos con cultivos fueron espectacu- 
lares. Algunas de las celulas mutantes podfan crecer en pre- 
sencia de algunos de estos compuestos pero no en presencia 
de otros. Mas concretamente, los mutantes se dividfan en 
tres grupos distintos, que los investigadores llamaron argl, 
argl y arg3. Como muestra la seccion de Interpretacion de 
la figura, los datos solo tienen sentido si cada tipo de mu- 
tante carecia de un paso espeeffico y distinto de la via meta- 
bolica por un defecto en un gen concrete Srb y Horowitz 
habian documentado la correlacion entre un defecto gene- 



tico concreto y un defecto en un punto especifico de una via 
metabolica. Sus resultados convencieron a la mayoria de los 
investigadores de que la hipotesis de «un gen, una enzima» 
era correcta. 

Trabajos de seguimiento demostraron que los genes son los 
responsables de todos los tipos distintos de protemas produci- 
das por las celulas, y no solo de las enzimas. Los biologos su- 
pieron por fin lo que hacen casi todos los genes: contienen las 
instrucciones para fabricar protemas. 
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The One-Gene One-Enzyme Hypothesis 
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15.2 El dogma central de la Biologia 
molecular 

{Como especifica un gen la production de una protema? Des- 
pues de que la hipotesis de Beadle y Tatum se corroborase en 
N. crassa y en otros organismos, esta era la pregunta clave. 
Parte de la respuesta consistfa en conocer la naturaleza mo- 
lecular de los genes. Los bioqufmicos sabfan que los compo- 
nentes primarios del DNA eran cuatro bases nitrogenadas: las 
pirimidinas, timina (abreviada como T) y citosina (C), y las 
purinas adenina (A) y guanina (G). Tambien sabfan que estas 
bases estaban conectadas en una secuencia lineal mediante un 
esqueleto de azucar-fosfato. El modelo de Watson y Crick de 
la estructura secundaria del DNA, presentado en el Capitulo 
4 y revisado en el Capitulo 14, revelo que dos hebras de DNA 
estan enrolladas en una helice doble, que se mantiene unida 
por enlaces de hidrogeno entre las parejas de bases comple- 
mentarias, A-T y G-C. 

Con esa estructura, paretia muy improbable que el DNA 
pudiera catalizar directamente las reacciones que producen 
proteinas. Su forma era demasiado regular para indicar que 
pudiera unirse a una gran variedad de moleculas sustrato y 
disminuir la energfa de activation de las reacciones qufmicas. 
Por el contrario, Crick propuso que la secuencia de bases del 
DNA podria funcionar como un codigo. La idea era que 
el DNA era solo una molecula de almacenaje de information. 
Las instrucciones que contema tendrian que ser leidas y des- 
pues traducidas a protemas. 

Crick propuso una analogia con el codigo Morse. El co- 
digo Morse es un sistema de transmision de mensajes que uti- 
liza puntos y rayas para representar las letras del alfabeto. La 
idea de Crick era que distintas combinaciones de bases po- 
drian especificar los 20 aminoacidos, igual que distintas com- 
binaciones de puntos y rayas especifican las 26 letras del alfa- 
beto. De este modo, los simples puntos y rayas pueden 
codificar toda la complejidad de la information de una lengua 
humana. 

Un fragmento concreto de DNA, entonces, podria contener 
la information necesaria para especificar la secuencia de ami- 
noacidos de una enzima especifica. En forma de codigo, la tre- 
menda cantidad de information necesaria para construir y 
hacer funcionar a una celula puede almacenarse en poco espa- 
cio. Esta information tambien podria copiarse mediante el 
apareamiento de bases complementarias transmitidas de 
forma eficaz de una generation a otra. 

Sin embargo, poco despues quedo claro que la information 
codificada en la secuencia de bases del DNA no se traduce di- 
rectamente a la secuencia de aminoacidos de las protemas. En 
cambio, la conexion entre el DNA como deposito de informa- 
tion y las protemas como maquinaria celular es indirecta. 

El RNA como intermediario entre genes 
y protemas 

La primera pista de que la information biologica no pasa di- 
rectamente del DNA a las protemas surgio de los datos sobre 
la estructura celular. En las celulas eucariotas, el DNA se en- 




i,Las moleculas 
de mRNA conectan 
el DNA con las 
proteinas? 



La sintesis 
de proteinas 
tiene lugar 
en el citoplasma 



Protema 



FIGURA 1 5.3 Hipotesis del RNA mensajero. En las celulas de 
plantas, animales, hongos y otros eucariontes, casi todo el DNA se 
encuentra unicamente en el nucleo, pero las proteinas se fabrican 
fuera del nucleo, en los ribosomas. Los biologos propusieron que la 
informacion codificada en el DNA se transporta del nucleo a los 
ribosomas por el RNA mensajero (mRNA). 

O PREGUNTA Bacterias y arqueas carecen de nucleo. Segun el 
razonamiento presentado, ^necessarian producir mRNA? Explica tu 
respuesta. 



cuentra en el interior de una organela unida a una membrana 
llamada nucleo (vease Capitulo 7). Pero las estructuras llama- 
das ribosomas, en las que se produce la sintesis proteica, estan 
fuera del nucleo, en el citoplasma. Esta observation empezo a 
tener sentido cuando Francois Jacob y Jacques Monod senala- 
ron que las moleculas de RNA conectan los genes y los cen- 
tros productores de proteinas. La hipotesis de Jacob y Monod 
esta ilustrada en la Figura 15.3.Predijeron que moleculas de 
RNA de escasa duration llamadas RNA mensajero, o mRNA, 
llevaban la informacion del DNA al lugar de la sintesis pro- 
teica. El RNA mensajero es uno de los distintos tipos de RNA 
en las celulas. 

Las sucesivas investigaciones confirmaron que la hipotesis 
del RNA mensajero es correcta. Una prueba especialmente 
importante fue el descubrimiento de una enzima que cataliza 
la sintesis de RNA. Esta protema se llama RNA polimerasa, 
porque polimeriza ribonucleotides para formar hebras de 
RNA. La observation clave fue que la RNA polimerasa sinte- 
tiza moleculas de RNA en relation con la informacion facili- 
tada por la secuencia de bases de un fragmento concreto de 
DNA. Al contrario que la DNA polimerasa, la RNA polime- 
rasa no necesita un cebador para empezar a anadir ribonucle- 
otides a una hebra creciente de RNA. 

La Figura 15.4 presenta la evidencia experimental sobre la 
transferencia de informacion del DNA al RNA. El experi- 
mento aqui destacado empezo con una mezcla reactiva que 
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Experimento 



Pregunta: ^Como se transfiere la informacion del 
DNA al RNA? 



Hipotesis: El RNA se sintetiza mediante el emparejamiento de 
bases complementarias con el DNA. 

Hipotesis nula: El RNA no se sintetiza mediante el 
emparejamiento de bases complementarias con el DNA. 



Diseno del experimento: Crear una mezcla de reaccion que 
contenga tres elementos: 




Hebra de DNA cuya unica base sea la timina 



Prediccion: Se producira una hebra de RNA que solo tendra 
adenina (A). 

Prediccion de la hipotesis nula: No se producira una hebra 
de RNA, o bien sera una hebra de RNA con una coleccion 
aleatoria de bases. 



Resultados: 




Hebra de RNA cuya unica base es la adenina 



Conclusion: La informacion se transfiere del DNA 
al RNA mediante el emparejamiento de bases 
complementarias. 



FIGURA 1 5.4 El emparejamiento de bases complementarias 
transfiere la informacion del DNA al RNA. Este experimento 
corroboro la hipotesis de que las moleculas de RNA se 
sintetizan con una secuencia de bases que es complementaria 
a la secuencia correspondiente de DNA. 



contema tres elementos cruciales: (1) la enzima RNA polime- 
rasa; (2) ribonucleotides con las bases adenina (A), uracilo 
(U), guanina (G) y citosina (C); y (3) copias de una hebra de 
DNA sintetico que contema desoxirribonucleotidos en los que 
la unica base era la timina (T). (Recuerda del Capitulo 4 que 
el RNA contiene la base uracilo en vez de la timina. Si una 
molecula de RNA se une a una molecula de DNA o RNA, el 
uracilo se empareja con la adenina.) Cuando los investigado- 
res dejaron que procediera la reaccion de polimerizacion, la 
unica base en las moleculas de RNA resultante era la adenina. 
Este resultado apoyo en gran medida la hipotesis de que la 
RNA polimerasa sintetiza RNA segun las reglas del empareja- 
miento de bases complementarias presentadas en el Capitulo 
4, porque la timina se empareja con la adenina. En este caso, 



una secuencia de DNA cuya unica base era la timina dirigio la 
polimerizacion de una secuencia complementaria de RNA 
cuya unica base era la adenina. Experimentos similares de- 
mostraron que los DNA sinteticos que solo conteman citosina 
desencadenaban la production de moleculas de RNA que no 
conteman mas bases que la guanina. 

El dogma central 

Una vez se hubo aceptado la hipotesis del mRNA, Francis 
Crick elaboro lo que llego a ser conocido como el dogma cen- 
tral de la Biologfa molecular. El dogma central resume el flujo 
de informacion en las celulas. Simplemente declara que el 
DNA codifica RNA, que a su vez codifica protemas. 

DNA -> RNA -> protemas 

Esta sencilla declaration de Crick agrupa buena parte de 
las investigaciones revisadas en este capitulo. Q El DNA es el 
material hereditario. Los genes consisten en secciones espeeffi- 
cas de DNA que codifican productos utilizados por las celu- 
las. La secuencia de bases del DNA especifica la secuencia de 
bases en una molecula de RNA, que a su vez especifica la se- 
cuencia de aminoacidos en una protefna. De este modo, en el 
fondo los genes codifican protemas. 

Muchas protemas funcionan como enzimas catalizando re- 
acciones qufmicas en las celulas. Otras protemas realizan las 
funciones presentadas en capftulos anteriores: las protemas 
motoras y las contractiles mueven la propia celula o transpor- 
tan materiales dentro de ella, las protemas estructurales dan 
soporte a las celulas o vfas para el transporte de materiales, las 
hormonas peptfdicas llevan senales de celula a celula, las pro- 
temas de transporte de la membrana conducen iones o mole- 
culas concretas a traves de la membrana plasmatica, y los an- 
ticuerpos y otras protemas del sistema inmunitario participan 
en la defensa reconociendo y destruyendo bacterias y virus in- 
vasores. 

Los biologos usan un vocabulario especializado para re- 
sumir la secuencia de acontecimientos que encierra el dogma 
central. Por ejemplo, los biologos dicen que el DNA se trans- 
cribe a RNA. En espanol, transcription significa simple- 
mente copiar informacion. El uso cientffico del termino es 
adecuado porque el DNA actua como un registro perma- 
nente, un archivo o piano que contiene la informacion nece- 
saria para construir y hacer funcionar la celula. Este registro 
permanente de informacion se copia, mediante la transcrip- 
tion, en una molecula de corta duration llamada mRNA. A 
continuation, la informacion se transfiere a una nueva 
forma molecular: una secuencia de aminoacidos. En el espa- 
nol cotidiano, la palabra traduction significa transferir in- 
formacion de un idioma a otro. En Biologfa, la smtesis de 
protemas a partir del mRNA se llama traduccion. La traduc- 
tion es la transferencia de informacion de un tipo de mole- 
cula a otro, del «lenguaje» de los acidos nucleicos al «len- 
guaje» de las protemas. 

La traduccion tambien suele llamarse simplemente smtesis 
de protemas. La Figura 15.5a resume la relacion entre trans- 
cription y traduccion, asf como la relacion entre DNA, RNA 
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(a) La informacion fluye del DNA al RNA 
y de ahi a las proteinas. 

DNA ^ 

(deposito de 
informacion) 



| TRANSCRIPCION I 



(b) Las secuencias de DNA definen el (c) Los cambios del genotipo pueden 

genotipo; las proteinas crean el fenotipo. provocar cambios en el fenotipo. 

3' 



< 



GENOTIPO 



mRNA 

(portador de 
informacion) 

5' 






































A 




C 




G 




G 




TRADUCCION 



\ 



<^_J [_^BJ M M M M M M \\ J 



TRANSCRIPCION 



Histidina 



Glicina 



FENOTIPO 



Protemas 

(maquinaria J Leucir 
celular activa) I — 

FIGURA 1 5.5 Flujo de informacion en la celula. (a) El DNA es el archivo de informacion de la celula. El mRNA es una 
copia breve de la informacion del DNA, y se usa para producir proteinas. La mayona de la maquinaria y muchas de las 
estructuras celulares estan compuestas por proteinas. (b) El dogma central revelo la conexion entre genotipo y fenotipo. 
(c) Los alelos de los genes se diferencian en la secuencia de bases de su DNA. Como resultado, pueden producir proteinas 
con distintas estructuras primarias y por tanto, distintas funciones. De esta forma, alelos diferentes pueden asociarse a 
fenotipos diferentes. 




y proteinas. El siguiente diagrama presenta estos terminos y 
relaciones de forma simplificada: 

DNA 

(almacen de informacion) 

Transcripcion 

mRNA 

(mensajero de informacion) 

Traduccion 

Protemas 

(maquinaria celular activa) 

Segun el dogma central, el genotipo de un organismo esta 
determinado por la secuencia de bases de su DNA, mientras 
que su fenotipo es un producto de las protemas que fabrica 
(Figura 15.5b). Para aclarar este punto, considera que las en- 
zimas y otras protemas codificadas por los genes son lo que 
constituyen la « materia » de la celula y dictan que reacciones 
qufmicas suceden dentro de ella. En los guisantes, por ejem- 
plo, el «gen de la altura» que estudio Mendel realmente codi- 
fica una enzima implicada en la smtesis de una hormona del 
crecimiento. Un aspecto importante del fenotipo de una 
planta del guisante (su altura) esta determinada en parte por 
la secuencia de DNA en el gen de esta enzima productora 
de la hormona. 

Estudios posteriores revelaron que los alelos del mismo gen 
se diferencian en su secuencia de DNA. Como resultado, las 
protemas producidas por distintos alelos del mismo gen a me- 
nudo tienen distintas secuencias de aminoacidos (Figura 
15.5c). Si las estructuras primarias de las protemas varian, es 



probable que sus funciones tambien cambien. Por ejemplo, las 
plantas enanas de guisante que estudio Mendel, tienen una se- 
cuencia de DNA distinta del alelo normal. La secuencia alte- 
rada es disfuncional, lo que significa que los mutantes tienen 
un alelo knock-out en el gen de la altura. Estos individuos no 
producen la enzima necesaria para sintetizar la hormona del 
crecimiento. Como resultado, sus celulas no reciben el men- 
saje de seguir creciendo y las plantas tienen poca altura. (Va- 
riedades enanas como esas son realmente las elegidas en mu- 
chos tipos de cosechas y arboles frutales.) La variacion en los 
fenotipos que observamos depende en parte de variaciones en 
las secuencias de DNA. 

El dogma central proporciono un importante marco con- 
ceptual para el floreciente campo de la genetica molecular y 
dio lugar a una serie de preguntas fundamentales acerca del 
funcionamiento de genes y celulas. Pero en las decadas trans- 
curridas desde que Frances Crick propuso el dogma central, se 
han producido importantes modificaciones: 

• Muchos genes codifican moleculas de RNA que no funcio- 
nan como mRNA ni se traducen a protemas. Dicho de otro 
modo, hay muchos tipos de RNA ademas de los mRNA, 
que realizan funciones importantes en las celulas. Ademas 
de llevar la informacion del DNA para que pueda produ- 
cirse la traduccion, hay RNA que (1) ayudan a regular que 
genes se transcriben en determinados momentos, (2) proce- 
san los mRNA antes de la traduccion, (3) transportan los 
aminoacidos necesarios para formar protemas, y (4) catali- 
zan la formacion de enlaces peptfdicos en la traduccion. 
Para estos genes, el flujo de informacion se escribirfa sim- 
plemente como DNA — > RNA. 

El dogma central senala que el flujo de informacion solo 
ocurre en una direccion, del DNA al RNA y de ahi a las 
protemas. El RNA no codifica la produccion de otro 
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RNA ni DNA, y las protemas no codifican la produccion 
de RNA ni DNA ni otras protemas. Pero hay importantes 
excepciones a estas reglas. En algunos casos, la informa- 
tion fluye de vuelta desde el RNA al DNA. 

Comprueba si lo has entendido 



153 El codigo genetico 

Una vez que los biologos entendieron la naturaleza basica del 
flujo de information en la celula, el siguiente reto era enten- 
der la conexion final entre el DNA y las protemas. Exacta- 
mente, <;c6mo codifica la secuencia de bases de una hebra de 
mRNA la secuencia de aminoacidos de una protema? Si pu- 



dieran responder esta pregunta, los biologos habrian desci- 
frado el codigo genetico, las relgas que especifican la relation 
entre una secuencia de nucleotidos del DNA o RNA y la se- 
cuencia de aminoacidos de una protema. Investigadores de 
todo el mundo aceptaron el reto. La carrera habia empezado. 

^Cuantas letras tiene una palabra del codigo 
genetico? 

El primer paso para descifrar el codigo genetico era determi- 
nar cuantas bases componen una «palabra». En una secuen- 
cia de mRNA, { cuantas letras tiene el mensaje que especifica 
un aminoacido? Basandose en una logica simple, George 
Gamow propuso que cada palabra del codigo contiene tres 
bases. Su razonamiento partfa de la observation de que exis- 
ten 20 aminoacidos usados habitualmente en las celulas, y la 
hipotesis de que cada aminoacido debe estar especificado por 
una secuencia concreta de mRNA. Como solo hay cuatro 
bases distintas en los ribonucleotides (A, U, G y C), un codigo 
de una base solo podria especificar cuatro aminoacidos. Del 
mismo modo, un codigo de dos bases podna representar uni- 
camente 4x4 aminoacidos (16). O Entonces, un codigo de 
tres bases podna especificar 4 x 4 x 4, o 64, aminoacidos di- 
ferentes. Como resultado, un codigo de tres bases proporcio- 
naria mensajes mas que suficientes para codificar los 20 ami- 
noacidos (Figura 15.6). Este codigo de tres bases se llama 
codigo del triplete. 

Estos sencillos calculos resaltan un punto importante: la hi- 
potesis de Gamow predetia que el codigo genetico es redun- 
dante. Es decir, mas de un triplete de bases podna especificar 
el mismo aminoacido. La idea era que distintas secuencias de 
un mRNA (por ejemplo, AAA y AAG) podrian codificar el 
mismo aminoacido (p. ej., lisina). El grupo de tres bases que 



Si entiendes que... O 

• Los genes codifican protemas, pero lo hacen 
indi recta mente. 

• La secuencia de bases del DNA se usa para producir RNA 
mensajero (mRNA). La secuencia de bases de una molecula 
de mRNA es complementaria a la secuencia de DNA de un 
gen. 

Deben'as ser capaz de... O 

1) Dibujar una doble helice de DNA,escribiendo una 
secuencia de bases en ambas hebras y senalando la 
polaridad 5'-» 3'de cada hebra. 

2) Elegir una de las dos hebras de la doble helice como 
plantilla para la smtesis de RNA,y escribir la secuencia de la 
molecula de mRNA que se sintetizan'a (en direccion 5'-> 3') 
a partir de esa hebra. 



^Cuantas 
bases 

especifican un 
aminoacido? 



Hay 4 bases en el RNA (U, C, A y G), y deben especificar 20 aminoacidos. 

, a acgcguauaacccgucaguuccaacaguggcg UaauccgcgacCAGCUUU 



Como solo hay 4 bases, un 
codigo de 1 base solo podna 
especificar 4 aminoacidos. 

EES® 

12 3 4 



4 < 20: no son 
suficientes 



1 

^1 base? 



l2 bases? 

Un codigo de 2 bases podria especificar 
un maximo de 4 x 4 = 16 aminoacidos. 



u u 


U C 


U A 


U G 


1 


2 


3 


4 


c u| 


|c c| 


|c a| 


|C G 


5 


6 


7 


8 


A U 


A C 


A A 


A G 


9 


10 


11 


12 


G U 


G C 


G A 


G G 


13 


14 


15 


16 



16 < 20: no son 
suficientes 



^3 bases? 




Molecula 
de mRNA 



Un codigo de 3 bases podria especificar 
un maximo de 4 x 4 x 4 = 64 aminoacidos. 



|u u u 

1 




u u c 

2 




U U A 

3 




U U G| 

4 


|c c u 

5 


c c c 

6 


CCA 

7 


C C G| 

8 


A A U 

9 


A A C 

10 


AAA 

11 


A A G| 

12 

etc... 


|G G U 

13 


G G C 

14 


G G A 

15 


64 > 20: mas que suficientes 



FIGURA 1 5.6 En el codigo genetico, ^cuantas bases forman una «palabra»? 

O PREGUNTA ^Cuantos aminoacidos podnan especificarse con un codigo de cuatro bases? £Por que concluyeron los 
biologos que un codigo de cuatro bases era muy improbable? La respuesta debe incluir una explicacion de por que es 
improbable que evolucione un codigo de cuatro bases. 
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Experimento 



Pregunta: En el codigo genetico, ^cuantas bases forman un codon y especifican un aminoacido? 



Hipotesis: Un codon tiene 3 bases. 

Hipotesis alternativas: Un codon tiene 1 o 2 bases. 



Diseno del experimento: 

Secuencia de DNA parental 



Secuencia de DNA parental 



Secuencia de DNA parental 



Eliminacion de 1 par de bases 
ATAATAATAATAATAAT| 



AATAATAATAATAAT | [AATA 



Eliminacion de 2 pares de bases ^^r~^ 
AATAATAATAATAAT[,,, 



Eliminacion de 3 pares de bases 
AATAATAATAATAAT]. 



Prediccion: Solo se producira una proteina funcional a partir de las secuencias con eliminaciones de 3 pares de bases. 

Prediccion de las hipotesis alternativas: Se producira una proteina funcional a partir de las secuencias con eliminaciones de 1 o 2 
pares de bases. 



Resultados: Solo se producen proteinas funcionales a partir de las secuencias con eliminaciones de 3 pares de bases. 
Interpretation: 



Marco de lectura del codigo del triplete 



Secuencia de DNA 
parental 



Eliminacion de 1 base |ATAAT AATAAT AATAAT 



Eliminacion de 2 bases 



Eliminacion de 3 bases 





mi 




mi 


A AT 




Como el codigo se lee en tripletes, 
una eliminacion de 1 o 2 pares de 
bases desequilibra el marco 
de lectura. Esto cambia 
radicalmente la proteina producida 

Cuando se produce una eliminacion 
de 3 pares de bases, se restaura el 
marco de lectura correcto y se puede 
producir una proteina funcional 
aunque ligeramente alterada 



Conclusion: Se corrobora la hipotesis del codigo del triplete, es decir, los codones se leen en grupos de tres 
bases, no de una ni de dos. 



FIGURA 1 5.7 Los experimentos que confirmaron el codigo del triplete. 

O EJERCICIO Escribe una secuencia de bases de una hebra de DNA. Haz marcas verticales cada tres bases para separar 
los codones y asi indicar el marco de lectura. Escoge al azar una base de la secuencia y tachala. Escribe la nueva secuencia 
e indica su marco de lectura. Rodea los codones que han cambiado con la eliminacion. Haz el mismo ejercicio tachando 
dos bases elegidas al azar en la secuencia,y tachando tres bases. ^Cambia el marco de lectura cuando se eliminan 3 bases? 



especifica un aminoacido determinado se llama codon. Segun 
la hipotesis del codigo del triplete, muchos de los 64 codones 
posibles realmente especifican los mismos aminoacidos. 

Los estudios de Francis Crick y Sydney Brenner confirma- 
ron que los codones tienen tres bases. Sus experimentos utili- 
zaron sustancias qmmicas que provocaban ocasionalmente la 
adicion o eliminacion de una base en el DNA. Como se pre- 
decfa para un codigo del triplete, la adicion o eliminacion de 
una base en la secuencia provocaba una perdida de funcion 
del gen estudiado. Esto es asf porque una mutacion consis- 
tente en una unica adicion o eliminacion desequilibra la se- 
cuencia de codones, o marco de lectura. Para comprender 
como funciona, observa la frase «una con uno son dos». El 
marco de lectura de esta frase es una palabra de tres letras y 
un espacio. Si la cuarta letra de esta frase (la c de con) fuera 
eliminada pero el marco de lectura se quedara igual, la frase 
se transformaria en «una onu nos ond os». Esto es un galima- 



tias. Cuando el marco de lectura en una secuencia de DNA se 
desestabiliza por la adicion o eliminacion de una base, la com- 
posicion de cada codon cambia igual que las letras de cada 
palabra de la frase del ejemplo. La proteina producida a par- 
tir de la secuencia alterada de DNA tiene una secuencia de 
aminoacidos completamente distinta. Respecto a su funcion 
normal, esta proteina es un galimatias. 

La Figura 15.7 resume algunos de los experimentos que de- 
muestran que los codones tienen tres bases. En la seccion de 
Diseno experimental de la figura, observa que la secuencia de 
DNA parental (Knea superior) muestra el marco de lectura 
para una serie de codones AAT. En las secuencias inmediata- 
mente inferiores, puedes ver lo que sucedio cuando Crick y 
sus colaboradores utilizaron sustancias qmmicas para elimi- 
nar una, dos o tres bases de la secuencia parental. Ahora ob- 
serva la seccion de Resultados de la figura para ver como 
afecto cada tipo de mutacion a la proteina. Solo se produjeron 
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protemas funcionales cuando se eliminaron las tres bases. En 
la frase «una con uno son dos», la combinacion resultante de 
eliminar una letra de cada una de las tres primeras palabras 
podria ser «un cono son dos». Del mismo modo que la se- 
cuencia alterada sigue teniendo cierto significado, los genes 
con mutaciones de tres eliminaciones podfan producir una 
protema funcional. 

Los investigadores interpretaron estos resultados como una 
gran evidencia de la hipotesis del codigo del triplete. Casi 
todos los demas biologos estuvieron de acuerdo. Los resulta- 
dos tambien pusieron en marcha un largo, laborioso y final- 
mente fructuoso proyecto para determinar que aminoacido es- 
pecifica cada uno de los 64 codones. 

£C6mo descifraron el codigo los investigadores? 

El hallazgo inicial para descifrar el codigo genetico surgio en 
1961, cuando Marshall Nirenberg y Heinrich Matthaei crea- 
ron un metodo para sintetizar RNA de secuencias conocidas. 
Su metodo se basaba en una enzima llamada polinucleotido 
fosforilasa, que cataliza al azar la formacion de enlaces fosfo- 
diester entre los ribonucleotides disponibles. Al anadir ribo- 
nucleotides cuya unica base era el uracilo a una mezcla de 
reaction que contema esa enzima, Nirenberg y Matthaei con- 
siguieron crear un largo polmiero de ribonucleotides que con- 
teman uracilo. Estos RNA sinteticos se anadieron a un sistema 
in vitro para sintetizar protemas. Los investigadores analiza- 
ron la cadena de aminoacidos resultante y determinaron que 
era polifenilalanina, un polfmero compuesto por el aminoa- 
cido fenilalanina. 



Este resultado solo podia significar una cosa: el triplete 
«UUU» de RNA codifica el aminoacido fenilalanina. Por el 
emparejamiento de bases complementarias, estaba claro que 
la secuencia correspondiente de DNA seria AAA. Este primer 
descubrimiento se siguio de experimentos con RNA compues- 
tos unicamente por A o C. Los RNA compuestos por AAA- 
AAA... producfan polipeptidos compuestos unicamente por li- 
sina; los RNA de poliC (RNA compuestos solo por 
CCCCC.) producian polipeptidos consistentes unicamente 
en prolina. 

Nirenberg y Philip Leder desarrollaron despues un sistema 
para sintetizar codones especificos. Una vez que tuvieron co- 
pias de codones especificos, realizaron una serie de experi- 
mentos en los que anadieron cada uno de los codones a un ex- 
tracto celular que incluia los 20 aminoacidos, ribosomas, y 
otras moleculas necesarias para la smtesis de protemas. Como 
senalaba el Capitulo 7, los ribosomas son la maquinaria plu- 
rimolecular donde se sintetizan las protemas. Despues, los in- 
vestigadores determinaron que aminoacido estaba unido a los 
ribosomas cuando un codon determinado estaba presente. Por 
ejemplo, cuando el codon CAC estaba en la mezcla de reac- 
cion, el aminoacido histidina aparecfa unido a los ribosomas. 
Este resultado confirmo que CAC codifica la histidina. Estos 
experimentos con la union a ribosomas permitieron a Niren- 
berg y Leder determinar cuales de los 64 codones codificaban 
cada uno de los 20 aminoacidos (Figura 15.8). 

Ademas de emparejar codones y aminoacidos, los investiga- 
dores descubrieron que ciertos codones son signos de puntua- 
cion que indican «inicio del mensaje» y « final del mensaje». 
Estos codones transmiten information de que la cadena pro- 
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FIGURA 1 5.8 El codigo genetico. Para leer el codigo, une la primera base de un codon de mRNA, en la banda roja de la 
izquierda,con la segunda base de un codon, en la banda azul superior, y la tercera base de un codon, en la banda verde de 
la derecha. Los 64 codones, junto con el aminoacido o serial de fin (terminacion) que especifican, estan en los cuadros. Por 
convencion, los codones siempre se escriben en la direccion 5'— > 3'. 

O EJERCICIO Elige cuatro codones al azar. Al lado de cada uno de ellos, escribe las tres bases que especifican ese codon 
en el DNA. (Escribe esta secuencia de DNA en la direccion 3'— ► 5'.) 
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(a) Predecir una secuencia de aminoacidos con el codigo genetico 



La secuencia de DNA.. 



..se transcribina asi: 



..y se traducina asi: 



^3' 



3' Aac cgg tta ctg aaagtt att| 5 - 



5' AUGGCC AAUGACUUUCAA LLA A >3 



Met (inicio) Ala 


Asn 


Asp 


Phe 


Glu 


(fin) 



(b) Ahora es tu turno: una oportunidad de practicar con el codigo genetico 



J®/ 




Recuerda que la RNA 
polimerasa solo funciona en 
la direccion 5' -> 3', y que el 
RNA es antiparalelo al DNA 



Recuerda asimismo que el RNA 
contiene la base uracilo (U) en vez 
de timina (T), y que el uracilo se 
empareja con la adenina (A) 



La secuencia c 



5' 






CTGGAGGGGGTT 


A G A 


CAT 






T A C 


GGGGACCTCCCCCAA 


T C T 


G TA| 



..se transcribina asi: 



...y se traducina asi: 

FIGURA 1 5.9 Usar el codigo genetico para predecir secuencias. A menudo, los biologos tienen que predecir 
secuencias de RNA, DNA o de aminoacidos a partir de los tipos de datos mostrados en la figura. 

O EJERCICIO Escribe un mRNA que codifique la secuencia de aminoacidos Ala-Asn-Asp-Phe-Glu que sea diferente de la 
mostrada en la figura. Indica la polaridad 5'-> 3'del RNA. Despues, escribe el DNA de doble hebra que se corresponde con 
ese mRNA. Indica la polaridad 5'— >• 3'de ambas hebras. 

O EJERCICIO Escribe la secuencia de RNA que se transcribina de la primera hebra de DNA de la parte superior de (a). 
Despues escribe la secuencia de aminoacidos traducida de ese RNA. Haz lo mismo con la primera hebra de la parte (b). 



teica esta completa o que la smtesis proteica debe empezar en 
un codon determinado. Hay un cod on de inicio (AUG), que 
codifica el aminoacido metionina, y que tambien indica que la 
smtesis proteica debe empezar en ese punto de la molecula de 
mRNA. Hay tres codones de fin (UAA, UAG y UGA). Los 
codones de fin tambien se llaman codones de terminacion, 
porque indican que la protema esta completa y el fin de la tra- 
duction. 

Con el codigo genetico, los biologos pueden predecir las se- 
cuencias de aminoacidos codificadas por una secuencia deter- 
minada de DNA (Figura 15.9a) y predecir la secuencia del 
mRNA implicado en una secuencia concreta de aminoacidos. 
O Si entiendes como se lee el codigo genetico, debenas ser 
capaz de identificar los codones de la Figura 15.5 y compro- 
bar si estan traducidos correctamente. Tambien debenas ser 
capaz de completar los ejercicios de la Figura 15.9b. 

El descifrado de todo el codigo genetico, presentado en la 
Figura 15.8, es un logro historico. Representa mas de cinco 
anos de trabajo de varios equipos de investigation. Como se 
predetia, el codigo genetico es redundante. Todos los amino- 
acidos, excepto metionina y triptofano, estan codificados por 
mas de un codon. Sin embargo, el codigo no es ambiguo por- 
que un codon solamente codifica un aminoacido. Trabajos 
posteriores demostraron que el codigo genetico es tambien 
casi universal: salvo pocas excepciones, todos los codones es- 
pecifican los mismos aminoacidos en todos los organismos. El 



Cuadro 15.1 explora las revolucionarias consecuencias del co- 
digo universal. 



Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... o 

• La secuencia de bases del mRNA forma un codigo en el que 
combinaciones especificas de tres bases conducen a la 
adicion de un aminoacido concreto a la protema codificada 
por el gen. 

• El codigo genetico es redundante porque hay 64 
combinaciones de bases, pero solo es necesario especificar 
20 aminoacidos y un «signo de puntuacion» de fin, que 
indique el final de la secuencia. 

Debenas ser capaz de... O 

1 ) Explicar las consecuencias de que el DNA mute y el codon 
ATA cambie a uno de los siguientes codones: GTA,TTA o 
GCA. 

2) En cada caso,describir el efecto sobre la protema resultante. 



(1m?) ^^^^^^^^^^^^ en www.masteringbio.com 

The Triplet Nature of the Genetic Code 
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Evolucion del codigo geneticc 



La Figura 15.10 es una version simplifi- 
cada del arbol de la vida presentado en el 
Capitulo 1. Recuerda que las tres ramas 
mas largas de este arbol representan lo 
que los biologos denominan los tres domi- 
nios de la vida, Bacteria, Archaea y Eukarya. 
Las ramas mas cortas del arbol represen- 
tan grupos de especies dentro de cada 
uno de los tres dominios, como las ciano- 
bacterias, las a-proteobacterias, plantas te- 
rrestres, hongos y animales. 

Practicamente todos los organismos 
de este arbol usan el codigo genetico de 
la Figura 15.8. Las excepciones son muy 
pocas. Por ejemplo, en los eucariontes 
unicelulares Tetrahymena y Paramecium, 
UAA y UAG codifican glutamina en vez de 
fin; y en la leva dura Candida cylindracea, 
CUG codifica serina en vez de leucina. En 
unas pocas especies otros codones, ade- 
mas de AUG, empiezan la smtesis pro- 
teica. 



Para explicar por que el codigo gene- 
tico es casi universal, los biologos propo- 
nen la hipotesis de que el ancestro comun 
de todas las especies vivas actuales uso 
ese mismo codigo. Este ancestro comun 
esta senalado en la base del arbol de la Fi- 
gura 15.10. El razonamiento se basa en 
que si todas las especies vivas en al actua- 
lidad usan el mismo codigo genetico, es 
logico deducir que su ancestro comun 
tambien lo utilizaba (vease como inter- 
pretar un arbol en BioHabilidades 2). 

El codigo genetico es un concepto 
que Neva mucho tiempo entre nosotros, 
y surge una pregunta: <;es arbitrario el 
codigo? Es decir, <;es aleatorio el codigo 
genetico respecto a la capacidad de los 
organismos de sobrevivir y reprodu- 
cirse? Un rapido analisis de la Figura 15.8 
indica que la respuesta es no. Observa 
que cuando varios codones especifican 
el mismo aminoacido, las dos primeras 



bases de esos codones son casi siempre 
identicas. Esta observacion indica que el 
codigo no representa un ensamblaje 
aleatorio de bases, como sacar letras de 
un sombrero. De hecho, extensos analisis 
han demostrado que, comparado con 
los codigos generados de forma aleato- 
ria,el codigo genetico existente esta es- 
tructurado de tal forma que minimiza de 
un modo eficaz los efectos fenotipicos 
de pequenos cambios en el DNA y erro- 
res de traduccion. Este resultado indica 
que el codigo genetico ha sido perfec- 
cionado por la seleccion natural. O dicho 
de otro modo, es probable que puedan 
haber existido otros codigos geneticos 
al comienzo de la historia de la vida. Pero 
como el codigo de la Figura 15.8 es es- 
pecialmente eficiente, resulto la version 
de mas exito. 



DOMINIO BACTERIA 



DOMINIO ARCHAEA 



DOMINIO EUKARYA 




Todas las ramas del 
arbol de la vida 
comparten un codigo 
genetico comun 



Ancestro comun de todas las especies vivas actuales 



El codigo genetico universal evoluciono aqui 



I 



Repaso del capitulo 



RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 



I 



O La mayoria de los genes codifican proteinas. 

La pregunta ^que hacen los genes? se resolvio en una serie de ex- 
perimentos con el moho del pan Neurospora crassa. Los investi- 
gadores aislaron mutantes que no podian desarrollarse a no ser 
que se les aportara un aminoacido especifico, y despues demos- 
traron que distintos mutantes eran incapaces de producir distin- 
tos precursores qumiicos del aminoacido. La hipotesis de «un 
gen, una enzima» explica estos resultados proponiendo que la 
mayoria de genes codifica proteinas y que la mayoria de protei- 
nas funciona como enzimas que catalizan reacciones especificas 
en las vias metabolicas. 



Debenas ser capaz de explicar las bases moleculares del geno- 
tipo y fenotipo de un organismo, incluyendo por que existen ale- 
los del mismo gen y por que distintos alelos producen diferentes 
fenotipos. Q 



( WIBj en www.masteringbio.com 

The One-Gene, One-Enzyme Hypothesis 

O En las celulas, la informacion fluye del DNA al RNA y de ahi a 
las proteinas. El DNA se transcribe al RNA mensajero mediante 
la RNA polimerasa, y despues los ribosomas traducen el RNA 
mensajero en proteinas. 
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Los experimentos confirmaron que el DNA no codifica protemas 
directamente. En cambio, el DNA se transcribe a mRNA, que a 
su vez se traduce a protemas. El flujo unidireccional de informa- 
cion, desde el DNA al RNA y de ahi a las protemas, se llama 
dogma central de la biologfa molecular. 

Debenas ser capaz de explicar por que la estructura del DNA 
respalda su funcion de archivo de informacion, por que la estruc- 
tura del RNA facilita su conjunto de funciones (incluyendo el 
transporte de informacion) y por que la estructura de las protei- 
nas facilita sus funciones como maquinas celulares activas. Q 

O Cada aminoacido de una protema esta especificado por un grupo 
de tres bases del RNA. 



Mediante la smtesis de RNA con una composicion de bases conoci- 
das, y despues la observacion de como funcionaban durante el pro- 
ceso de traduccion, los investigadores consiguieron desentranar el 
codigo genetico. Ahora esta establecido que el codigo se lee en tri- 
pletes y que el codigo es redundante, lo que significa que la mayoria 
de los 20 aminoacidos estan especificados por mas de un codon. 

Debenas ser capaz de explicar por que algunos cambios de la se- 
cuencia de DNA no cambian la proteina correspondiente, o dicho 
de otro modo, por que ciertos cambios del genotipo de un orga- 
nismo no cambian su fenotipo. Q 
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The Triplet Nature of the Genetic Code 



PREGUNTAS 



O Comprueba tus conocimientos 

1. iQue afirma la hipotesis de «un gen, una enzima»? 

a. Los genes estan formados por segmentos de DNA. 

b. Los genes estan compuestos por protemas. 

c. Los genes codifican ribosomas. 

d. Un gen codifica una protema. 

2. ^Cual de las siguientes afirmaciones no es una excepcion 
importante a la hipotesis de «un gen, una enzima»? 

a. Muchos genes codifican RNA mensajero. 

b. Muchas protemas no son enzimas. 

c. Muchos genes codifican RNA que funcionan directamente en 
la celula. 

d. Muchas enzimas estan compuestas por multiples 
polipeptidos, codificados por distintos genes. 

3. La estructura primaria del DNA esta compuesta solo por cuatro 
bases distintas, y su estructura secundaria es regular y muy 
estable. <;C6mo puede una molecula de estas caracteristicas 
soportar toda la informacion necesaria para construir y 
mantener una celula? 

a. La informacion primero se transcribe y luego se traduce. 

b. El RNA mensajero producido a partir del DNA tiene 
estructuras secundarias mucho mas complejas, y por eso 
soporta mucha mas informacion. 

c. Una protema producida (indirectamente) a partir del DNA 
tiene estructuras primarias y secundarias mucho mas 
complejas, por lo que proporciona mucha mas informacion. 

d. La informacion del DNA esta en forma de codigo. 

4. <;Por que los investigadores sospechaban que el DNA no codifica 
directamente las protemas? 

a. En los eucariontes, el DNA esta en el nucleo, pero las 
protemas se producen fuera de el. 

b. En los procariontes, el DNA y las protemas nunca estan 
juntos. 



c. Cuando el DNA se danaba mediante radiacion ultravioleta y 
otras fuentes de energia, las protemas de la celula no se 
alteraban. 

d. Hay varios tipos distintos de RNA, y solo uno de ellos 
funciona como RNA mensajero. 

5. <;Cual de las siguientes describe una importante estrategia 
experimental para descifrar el codigo genetico? 

a. Comparar las secuencias de aminoacidos de las protemas con 
la secuencia de bases de sus genes. 

b. Analizar la secuencia de RNA producidos por genes 
conocidos. 

c. Analizar mutantes que cambiaron el codigo. 

d. Examinar las protemas producidas al traducir RNA de 
secuencias conocidas. 

6. Las mutaciones knock-out producen a menudo alelos recesivos. 
Cuando un alelo normal y un alelo knock-out forman pareja en 
un individuo heterocigoto, frecuentemente la copia normal del 
gen es capaz de producir suficiente protema funcional como para 
que el fenotipo sea normal. <;Por que son importantes estos 
hechos? 

a. Explican por que algunos mutantes siguen siendo capaces de 
producir protemas funcionales. 

b. Explican el fenomeno de dominancia y recesividad 
descubierto por Mendel. 

c. Suponen una importante amenaza a la hipotesis de «un gen, 
una enzima». 

d. Ilustran por que el dogma central se considera central. 
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O Comprueba tu aprendizaje 

1. Al DNA se le conoce como «molecula deposit o de informacion». 
<;C6mo puede almacenar informacion la secuencia de bases del 
DNA? 

2. Dibuja una via metabolica teorica en la que participe una 
secuencia de cinco sustratos, cinco enzimas y un producto 
llamado Biologocina. Numera los sustratos del 1 al 5, y nombra 
a las enzimas de la A a la E, en orden (por ejemplo, la enzima A 
se ocupa de la reaccion entre los sustratos 1 y 2). 

• Imagina que una mutacion provoca que el gen de la enzima C 
no funcione. iQue molecula se acumularia en las celulas 
afectadas? 

• Imagina que algunos individuos con una mutacion que afecte a 
esta via metabolica pudieran sobrevivir si se les aporta el 
sustrato 5 en la dieta. Pero mueren aunque se les aporten los 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

sustratos 1, 2, 3 y 4. Establece una hipotesis de que enzima 
esta afectada por esta mutacion. 

3. <:Por que los experimentos con los Neurospora crassa mutantes 
corroboraron la hipotesis de «un gen, una enzima »? 

4. Cuando los investigadores descubrieron que una mutacion 
formada por la combinacion de tres eliminaciones o tres 
adiciones restauraria la funcion de un gen, la mayoria de los 
biologos se convencieron de que el codigo genetico se leia en 
tripletes. Explica el razonamiento subyacente a esta conclusion. 

5. <;Por que es redundante el codigo genetico? 

6. Explica como la eliminacion de una sola base altera el marco de 
lectura de un gen. 



O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 



1. Recuerda que el DNA y el RNA solo se sintetizan en la direccion 
5' — > 3' y que las secuencias de DNA y RNA siempre se escriben 
en la direccion 5' —> 3'. Observa la siguiente secuencia de DNA: 

5' TTGAAATGCCCGTTTGGAGATCGGGTTACAGCTAGTCAAAG3' 
3' AACTTTACGGGCAAACCACTAGCCCAATGTCGATCAGTTTC5' 

• Identifica las bases de la hebra inferior que codifican los 
codones de inicio y fin. Escribe la secuencia de mRNA que se 
transcribirfa entre ellas si la hebra inferior sirviera de plantilla. 

• Escribe la secuencia de aminoacidos que se traduciria de la 
secuencia de mRNA del ejercicio anterior. 



2. (i Que problemas surgirfan si el codigo genetico solo tuviera 22 
codones, uno para cada aminoacido, una senal de inicio y una 
senal de fin? (Pista: cuando el DNA se copia antes de la mitosis o 
meiosis, se producen errores aleatorios que cambian su secuencia 
primaria de bases.) 

3. Los cientificos dicen que un fenomeno es una «caja negra» si 
pueden describirlo y estudiar sus efectos pero ami no conocen el 
mecanismo subyacente que lo produce. ^En que sentido era la 
genetica (con el significado de transmision de rasgos heredables) 
una caja negra antes de conocer el dogma central de la Biologia 
molecular? 



4. Una de las posibilidades que los investigadores interesados en el 
codigo genetico teman que considerar era que el codigo podria 
superponerse, lo que significa que una base podna pertenecer a 
mas de un codon. Dibuja un diagrama que muestre como 
funcionarfa este tipo de codigo, suponiendo que cada codon 
tiene tres bases. 

En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • guias de estudio online y preguntas • mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 



ESTRUCTURA Y EXPRESlON GENICA 




Transcripcion 
y traduccion 





Seccion de un cromosoma dentro de un ovulo de rana,donde esta teniendo lugar 
una transcripcion exhaustiva. Las proteinas involucradas en la transcripcion se han tehido 
de verde fluorescente. 



Las proteinas son el material de la vida. Aportan a las celu- 
las su forma, controlan las reacciones qmmicas que tienen 
lugar en su interior y regulan la importation, la exporta- 
tion y el movimiento de sus materiales. Nadie sabe exactamente 
cuantas proteinas diferentes pueden ser fabricadas en las celulas 
del cuerpo, pero 100.000 serfa una estimation razonable. Mien- 
tras que algunas de esas 100.000 proteinas diferentes pueden no 
producirse en absoluto en ciertos tipos celulares, otras proteinas 
pueden estar presentes en cantidades variables, desde millones 
de copias hasta menos de una docena. Si una de esas proteinas 
es defectuosa, la celula puede enfermar o incluso morir. 

Para que una celula construya sus proteinas necesita ins- 
trucciones codificadas en su genoma. El Capftulo 15 estudio 
como la informacion archivada en el DNA se recupera y se 
lleva a la action en forma de proteinas. El primer paso en el 



CONCEPTOS CLAVE 

O Despues de que la RNA polimerasa se une al 
DNA con la ayuda de otras proteinas, cataliza 
la produccion de una molecula de RNA cuya 
secuencia base es complementaria a la de la 
hebra no codificante de DNA. 

O Algunas secciones de un RNA estan 

codificadas por las regiones genicas exones, 
mientras que otras estan codificadas por las 
llamadas intrones. En el procesamiento del 
RNA, los intrones son eliminados y los 
extremos del RNA reciben una capucha y 
una cola. 

O En los ribosomas, los mRNA se traducen a 
proteinas mediante moleculas 
intermediarias: RNA transferentes. Estas 
portan un aminoacido y tienen un 
anticodon de tres pares de bases, que se 
une a un codon de tres pares de bases en el 
mRNA. El aminoacido transportado por el 
RNA transferente es anadido a la proteina 
en crecimiento mediante la formation de 
un puente peptidico. 

O Las mutaciones son cambios al azar en el 
DNA que pueden no producir cambios en el 
fenotipo. 

proceso es la transcripcion de un gen y la produccion de un 
RNA mensajero, o mRNA. El mensaje del RNA es una copia 
de las instrucciones archivadas en el DNA, con una vida 
media corta. La secuencia de ribonucleotides en el mRNA es 
traducida a continuation en secuencias de aminoacidos. Esta 
serie de eventos define el flujo de informacion en las celulas: 

DNA 

(almacen de informacion) 

I Transcripcion 

mRNA 

(portador de informacion) 

| Traduccion 

Proteinas 

(producto) 



O Concepto clave Informacion destacada O Para practicar 



329 



330 Unidad 3 Estructura y expresion genica 



El descubrimiento de la relacion entre el DNA y las protef- 
nas fue uno de los grandes avances cientfficos del siglo xx. 
Pero una vez que la relacion entre la transcripcion y la traduc- 
cion habfa sido establecida firmemente, los biologos se con- 
fundfan acerca de como las celulas llevan a cabo la hazana de 
convertir la informacion genetica en protemas. <;C6mo funcio- 
nan la transcripcion y la traduccion? Por ejemplo, <;c6mo sabe 
la RNA polimerasa donde comenzar a transcribir un gen y 
donde terminar? Una vez que el mensaje del RNA se ha pro- 
ducido, <:c6mo es traducida la secuencia lineal de ribonucleo- 
tides a los aminoacidos de la protenia? 

Este capftulo explora los experimentos que respondfan a 
estas preguntas. Ademas de proporcionar un conocimiento 
mas profundo de como funcionan las celulas, los resultados 
aqm resumidos han tenido un impacto significativo en la bio- 
medicina y el diseno de medicamentos. Muchos de los anti- 
bioticos que se prescriben hoy en dfa funcionan interrum- 
piendo la traduccion en bacterias que causan la enfermedad. 
Ademas, la investigacion sobre la transcripcion y la traduc- 
cion fue el escenario para una explosion de trabajo, introdu- 
cido en los Capitulos 17 y 18, sobre como se regula la expre- 
sion de determinados genes. La mayoria de los genes son 
transcritos y traducidos solamente en ciertos momentos o en 
determinados tipos celulares y en cantidades cuidadosamente 
reguladas. 

Comenzaremos examinando las investigaciones sobre los 
mecanismos de transcripcion en bacterias y eucariotas y, a 
continuation, profundizaremos en los mecanismos de traduc- 
cion. El capitulo concluye examinando como los cambios en 
el DNA pueden producir cambios en la estructura y la funcion 
celulares. 



16.1 Transcripcion en bacterias 



El primer paso para convertir la informacion genetica en 
protemas es la sintesis de una version de RNA mensajero de 
las instrucciones archivadas en el DNA. Las enzimas llama- 
das RNA polimerasas, presentadas en los Capitulos 14 y 15, 
son responsables de la sintesis de mRNA. Al igual que las 
DNA polimerasas presentadas en el Capftulo 14, la RNA 
polimerasa realiza una sintesis dirigida por plantilla en direc- 
tion 5' —> 3'. (Recuerda que 5' y 3' se refieren a los carbo- 
nos de las subunidades de los azucares de los ribonucleoti- 
des). Pero al contrario que las DNA polimerasas, las RNA 
polimerasas no requieren un cebador para comenzar la 
transcripcion. 

La transcripcion ocurre cuando la RNA polimerasa aco- 
pla la base de un ribonucleotide fosfato con la base comple- 
mentaria en un gen (una section de DNA que codifica para 
una protenia o un RNA). Una vez el ribonucleotide aco- 
plado esta en su lugar, la RNA polimerasa cataliza la forma- 
tion de un enlace fosfodiester entre el extremo 3' de la ca- 
dena en crecimiento de mRNA y el nuevo ribonucleotide. Al 
continuar este proceso de emparejamiento y catalisis, se sin- 
tetiza un RNA que es complementario a este gen (Figura 
16.1). Date cuenta de que solo una de las dos cadenas del 
DNA se usa como plantilla y es transcrita o «lefda» por la 
RNA polimerasa. La cadena leida por la enzima es llamada 
hebra no codificante; la otra hebra es llamada hebra codifi- 
cante,porque su secuencia se empareja con la secuencia de 
RNA que se transcribe a partir de la hebra no codificante y 
codifica un polipeptido. Una diferencia clave es que el RNA 



Hebra codificante DNA 




FIGURA 16.1 La transcripcion es la sintesis de RNA a partir de un molde de DNA. La reaccion catalizada por la RNA 
polimerasa da lugar a la formacion de un puente fosfodiester entre ribonucleotides. La RNA polimerasa produce una hebra 
de RNA cuya secuencia es complementaria a las bases del DNA plantilla. 

O PREGUNTA <;En que direccion es sintetizado el RNA, 5' — > 3' o 3' — >• 5'? £En que direccion es «leido» el molde de DNA? 
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posee uracilo (U) en vez de la timidina (T) encontrada en la 
hebra codificante. Una adenina (A) en la hebra no codificante 
de DNA especifica un U en la hebra complementaria de RNA. 

Los biologos llegaron a estas conclusiones sintetizando 
RNA en sistemas no celulares, o in vitro. Una vez que se com- 
prendio la reaction qufmica basica, surgio toda una nueva 
serie de preguntas: 

• iComo es la RNA polimerasa? 

• <:Existe alguna otra protema o factor implicado en la trans- 
cripcion, o bien la RNA polimerasa actua sola? 

• iComo sabe la enzima donde empezar la transcripcion 
sobre la hebra no codificante de DNA? 

Estructura y funcion de la RNA polimerasa 

Para comprender la estructura de la RNA polimerasa, los in- 
vestigadores emplearon la tecnica llamada cristalografia por 
rayos X presentada en BioHabilidades 8.Este procedimiento 
permite a los biologos obtener information sobre la estructura 
en tres dimensiones de moleculas grandes y complejas. 

Los modelos mas recientes de la RNA polimerasa bacte- 
riana, estimada con datos de cristalografia por rayos X, indi- 
can que la enzima es grande y globular y tiene diversos cana- 
les que corren hacia el interior. El centro activo de la enzima, 
donde se forman los puentes fosfodiester, esta localizado en el 
lugar donde se cruzan varios de estos canales. 

Debido a que la estructura de las moleculas se correlaciona 
con su funcion, es logico predecir que el DNA se adapta a uno 
de los canales enzimaticos y que las dos cadenas de la doble 
helice se separan en el interior de la enzima para exponer la 
plantilla de cadena simple en el centro activo. Pero, ^como 
van juntos al primer lugar la enzima y el DNA? 

Iniciacion: £c6mo comienza la transcripcion? 

Tras el descubrimiento de la RNA polimerasa, los cientfficos 
se dieron cuenta de que la enzima no podia iniciar la trans- 
cripcion por su cuenta, si no que una subunidad proteica se- 
parable llamada sigma debfa unirse a la RNA polimerasa 
antes de que la transcripcion pudiera comenzar. La RNA poli- 
merasa y sigma forman lo que los biologos llamaron holoen- 
zima («toda la enzima»). Una holoenzima consiste en un nu- 
cleo enzimatico, que contiene el centro activo para la 
catalisis, y otras protemas necesarias (Figura 16.2). 

Si la RNA polimerasa es el nucleo enzimatico de esta holoen- 
zima, <:que hace sigma? Cuando los investigadores mezclaron 
RNA polimerasa, sigma y DNA, descubrieron que la holoen- 
zima se unfa estrechamente a segmentos espetificos del DNA. 
Estos lugares de union fueron llamados promotores, porque 
son segmentos de DNA donde comienza la transcripcion. El 
descubrimiento de los promotores sugeria que la funcion de 
sigma era de naturaleza reguladora. Sigma parece ser respon- 
sable de guiar a la RNA polimerasa a localizaciones espetifi- 
cas donde la transcripcion debe iniciarse. <;Cual es la natura- 
leza de estas localizaciones espetificas? <;C6mo son los 
promotores y que hacen? 




- Holoenzima 



FIGURA 16.2 La estructura tridimensional de la RNA 
polimerasa. La RNA polimerasa bacteriana es una enzima globular. 
Sigma es un componente regulador y el nucleo enzimatico 
contiene el centro activo. 



David Pribnow ofrecio una respuesta inicial a estas pre- 
guntas a mediados de la decada de 1970. Cuando Pribnow 
analizo la secuencia de promotores de diversas bacterias y de 
virus que infectaban bacterias, descubrio que los promotores 
estaban localizados en la hebra codificante, teman una longi- 
tud de 40-50 pares de bases y posefan un segmento en parti- 
cular que paretia similar. Este segmento similar de DNA 
tenia una serie de bases identicas o similares a TATAAT. Esta 
secuencia de seis pares de bases es conocida como caja -10, 
porque esta situada a alrededor de diez bases del punto 
donde la RNA polimerasa comienza la transcripcion). (El 
DNA que esta localizado en la direccion en la que se mueve 
la RNA polimerasa durante la transcripcion se dice que esta 
no abajo; el DNA en la direccion opuesta se dice que esta rio 
arriba. Asi pues, la caja -10 esta localizada diez bases no 
arriba del lugar de inicio de la transcripcion.) El lugar donde 
comienza la transcripcion es llamado sitio +1. Poco despues, 
los cientfficos reconocieron que la secuencia TTGACA estaba 
presente en estos mismos promotores, situados alrededor de 
35 bases no arriba del sitio +1. Esta segunda secuencia clave 
es llamada caja -35. Las secuencias que se encuentran dentro 
del promotor pero fuera de las cajas -10 y -35 varian amplia- 
mente entre genes. 

Trabajos subsiguientes mostraron que la transcripcion 
comienza cuando sigma, como parte del complejo holoenzi- 
matico, se une a las cajas -35 y -10 (Figura 16.3, paso 1). 
Este es el punto clave. Sigma, y no la RNA polimerasa, rea- 
liza el primer contacto con el DNA que comienza a transcri- 
birse en bacterias. Este descubrimiento apoya la hipotesis de 
que sigma es una protema reguladora. Sigma le dice a la 
RNA polimerasa donde y cuando tiene que comenzar la sm- 
tesis de RNA. 

Una vez que sigma se une al promotor, la helice de DNA 
se abre y crea dos cadenas de DNA de cadena simple. Como 
se muestra en el paso 2 de la figura 16.3, la hebra no codifi- 
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COMO SE INICIA LA TRANSCRIPCION 

Promotor (sobre la hebra codificante) 



Caja -35 



Caja -1 0 



CTG tTTGAC^ TTAATCATCGAACTAG fTATAATfr GTACGC 



DNA no 
arriba 



Sigma 




I 

Sitio +1 



RNA polimerasa 



DNA 
no abajo 



1. Comienza 
la iniciacion: 

sigma se une a la 
region promotora 
del DNA. 



Hebra no codificante 




Hebra codificante 

2. La iniciacion 
continua: 

sigma abre la helice 
de DNA; comienza 
la transcripcion. 



DNA no arriba 

3. La iniciacion 
se completa: 

sigma se libera; la 
sintesis de mRNA 
continua. 



Cremallera 
Timon 



DNA 
rio abajo 



FIGURA 1 6.3 En bacterias, sigma desempena un papel clave en 
la iniciacion de la transcripcion. Cuando sigma se une a la RNA 

polimerasa, la holoenzima es capaz de unirse a la caja -35 y a la 
caja -1 0 de un promotor. Una vez unida al promotor, sigma abre la 
helice de DNA e inserta la hebra molde en el centro activo 
enzimatico. En el transcurso de la transcripcion, sigma se suelta de 
la RNA polimerasa. 

O EJERCICIO Rodea y nombra los canales de la enzima que 
forman sitios de salida para el RNA y el DNA. 



cante se inserta a traves del canal que lleva al centro activo en 
el interior de la RNA polimerasa. Los monomeros conocidos 
como ribonucleotides trifosfato, o NTP, entran en un canal al 
fondo de la enzima y se difunden hacia el centro activo. Los 
NTP son como los dNTP presentados en la discusion del Ca- 
pftulo 14 sobre sintesis de protemas. 

Cuando un NTP entrante se empareja con su base comple- 
mentaria sobre la hebra no codificante de DNA, comienza la 
polimerizacion de RNA. La reaccion catalizada por la RNA 
polimerasa es exergonica y espontanea porque los NTP tienen 
mucha energfa potencial, debido a sus tres grupos fosfato. 
Como muestra el paso 3 de la Figura 16.3, sigma es liberada 
una vez que la sintesis de RNA esta en movimiento. La fase de 
iniciacion de la transcripcion se ha completado. 

Trabajos recientes han mostrado que la mayona de las bac- 
terias tienen distintos tipos de protemas sigma, cada una con 
una estructura y funcion diferente. Escherichia coli, por ejem- 
plo, tiene siete protemas sigma diferentes, mientras que, Strep- 
tomyces coelicolor tiene mas de 60. Cada una de estas protei- 
nas se une a promotores con ligeras diferencias en su 
secuencia de bases de DNA. A pesar de que todos los promo- 
tores tienen una caja -10 y una caja -35, las secuencias varian 
algo en cada caja. Estas variaciones en las secuencias de DNA 
afectan a la habilidad de unirse de las distintas protemas 
sigma. Como resultado, cada tipo de protema sigma permite 
a la RNA polimerasa unirse a un tipo diferente de promotor 
y, por tanto, a diferentes clases de genes. La identidad de la 
protema sigma en la holoenzima RNA polimerasa determina 
que tipos de genes seran transcritos. Controlar que protemas 
sigma estan activas es uno de los caminos por los que las celu- 
las bacterianas pueden controlar los genes que se expresan. 

Elongacion y terminacion 

Durante la fase de elongacion de la transcripcion, la RNA po- 
limerasa se mueve a lo largo de la plantilla de DNA en direc- 
tion 3' — > 5' de la hebra no codificante, sintetizando RNA en 
la direction 5' — > 3'. En el interior de la enzima, un grupo de 
aminoacidos que sobresalen, conocidos como la cremallera de 
la enzima, ayudan a abrir la doble helice en el extremo rio 
arriba, y un grupo cercano de aminoacidos conocidos como 
timon ayudan a conducir las hebras no codificantes y codifi- 
cantes a traves de los canales del interior de la enzima (vease 
Figura 16.3, paso 3). Mientras, el centro activo de la enzima 
cataliza la adicion de nucleotidos al extremo 3' de la molecula 
en crecimiento de RNA a una tasa de aproximadamente 50 
nucleotidos por segundo. 

Observa que durante la fase de elongacion de la transcrip- 
cion todos los canales o surcos principales de la enzima son 
rellenados (Figura 16.3, paso 3). La doble helice de DNA va 
al interior y exterior de un surco; los ribonucleotides trifos- 
fato entran en otro; y la hebra de RNA en crecimiento sale 
por la parte de atras. En este sentido, la estructura de la en- 
zima se encuentra en estrecha relation con su funcion. 

La transcripcion acaba con la fase de terminacion. En la 
mayona de los casos, la transcripcion finaliza cuando la RNA 
polimerasa alcanza un tramo de la secuencia de DNA que fun- 
ciona como senal de terminacion de la transcripcion. Las 
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COMO FINALIZA LA TRANSCRIPCION 




DNA no arriba 



1. La RNA 

polimerasa 
alcanza una serial 
de terminacion 
de la transcripcion, 
que codifica para 
un RNA que forma 
una horquilla. 



DNA no abajo 



terminacion 
de la transcripcion 




2. La horquilla 
de RNA hace que 
la hebra de RNA se 
separe de la RNA 
polimerasa, 
terminando 
la transcripcion. 



DNA 



FIGURA 1 6.4 La transcripcion termina al formarse una horquilla. 



bases que determinan la senal de terminacion codifican para un 
segmento de RNA con una propiedad inusual: tan pronto como 
es sintetizado, la secuencia de RNA se pliega hacia atras sobre 
si misma y forma una pequena doble helice que se mantiene 
unida por apareamiento de bases complementarias. La estruc- 
tura secundaria que resulta se llama horquilla (Figura 16.4). La 
formacion de la estructura en horquilla esta ideada para inte- 
rrumpir la interaction entre la RNA polimerasa y el transcrito 
de RNA, y da como resultado en la separation ffsica de la en- 
zima y su producto. 

O Para resumir, la transcripcion comienza cuando sigma, 
como parte del complejo de la holoenzima, se une al promo- 
tor al inicio del gen. Una vez ocurre la union, la RNA polime- 
rasa comienza a sintetizar mRNA por adiccion de ribonucleo- 
tides que son complementarios a la hebra no codificante en el 
DNA. La transcripcion acaba cuando la senal de terminacion 
al final del gen lleva a la formacion de una horquilla en el 
mRNA, interrumpiendose el complejo de transcripcion. Q Si 
entiendes estos conceptos, deberias ser capaz de (1) dibujar la 
holoenzima RNA polimerasa, (2) marcar sigma y el nucleo en- 
zimatico de la RNA polimerasa y describir su funcion, y (3) 
hacer un diagrama de las fases de iniciacion, elongation y ter- 
minacion de la transcripcion en bacterias. 
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16.2 Transcripcion y procesamiento 
del RNA en los eucariotas 

Los datos revisados en la Section 16.1 establecieron como 
ocurre la transcripcion en las bacterias. Pero, <;c6mo se com- 
paran estos resultados con la investigation del mecanismo de 
transcripcion en los eucariotas? <;Que similitudes y diferencias 
se han puesto de manifiesto? 

Una de las primeras conclusiones sobre la transcripcion en 
los eucariotas es que es similar a la transcripcion en bacterias 
en un importante sentido: la RNA polimerasa no se une direc- 
tamente a las secuencias del promotor por si misma. En su 
lugar, las protemas que veman a llamarse factores basales de 
transcripcion inician la transcripcion eucariotica mediante el 
emparejamiento de la enzima con la region promotora ade- 
cuada en el DNA. En los eucariotas, la funcion de los factores 
basales de transcripcion es analoga a la funcion de las protef- 
nas sigma en bacterias, excepto en que los factores basales de 
transcripcion interaccionan con el DNA independientemente 
de la RNA polimerasa. 

El descubrimiento de los factores basales de transcripcion 
surgio de estudios con sistemas no celulares, o in vitro. El pro- 
cedimiento basico fue purificar la RNA polimerasa de celulas 
humanas, anadir DNA no codificante, y analizar los RNA que 
se producfan. Pero en los primeros experimentos, los cientificos 
encontraron que la RNA polimerasa comenzaba a copiar loca- 
lizaciones al azar en el DNA no codificante en lugar de espeeffi- 
camente en las regiones promotoras. Ademas, cuando la RNA 
polimerasa estaba sola, se trancribfan ambas cadenas de DNA 
en lugar de una sola. Esta observation inspiro la hipotesis de 
que las celulas eucariotas deben contener protemas similares a 
sigma necesarias para una transcripcion normal. Para probar 
esta hipotesis, los biologos anadieron protemas aisladas de ce- 
lulas humanas al sistema de reaction no celular. Anadiendo una 
proteina, o unas pocas, en un momento determinado y ano- 
tando cuales capacitaban a la RNA polimerasa para unirse a 
los promotores y transcribir correctamente la hebra no codifi- 
cante, los investigadores fueron capaces gradualmente de carac- 
terizar las protemas necesarias para una correcta iniciacion. 

Los siguientes trabajos confirmaron distintas e importantes 
diferencias sobre como funciona la transcripcion en bacterias 
y eucariotas: 

En las bacterias, una unica proteina sigma se une al promo- 
tor e inicia la transcripcion, pero en los eucariotas muchos 
factores basales de transcripcion son necesarios para iniciar 
la transcripcion. En los eucariotas, la maquinaria requerida 
para comenzar la transcripcion es compleja. 

• Los eucariotas tienen tres tipos diferentes de RNA polime- 
rasa (RNA pol) en lugar de solo una. Como muestra la 
Tabla 16.1, cada RNA pol I, pol II, y pol III transcribe una 
clase diferente de RNA. Solo la RNA pol II transcribe los 
genes que codifican para protemas (es decir que producen 
mRNA). La RNA pol I produce grandes moleculas de 
RNA que se encuentran en los ribosomas. La RNA pol III 
produce uno de los RNA pequenos que se encuentran en 
los ribosomas y las moleculas llamadas RNA transferentes, 
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TAB LA 1 6.1 RNA polimerasas eucarioticas 



Nombre de la enzima 


Tipo de gen transcrito 


RNA polimerasa 1 (RNA pol 1) 


Genes que codifican para la mayoria 
de moleculas de RNA grandes (rRNA) 
que se encuentran en los ribosomas 
(vease la Seccion 16.3) 


RNA polimerasa II (RNA pol II) 


Genes codificantes de protemas 
(producen mRNA) 


RNA polimerasa III (RNA pol III) 


Genes que codifican para sRNA 
transferentes (vease la Seccion 16.4), 
y genes que codifican para una de las 
moleculas de RNA pequehas (rRNA) 
encontrada en los ribosomas 


RNA pol II y RNA pol III 


Moleculas de RNA encontradas en 
snRNP (vease la Seccion 16.2) 



necesarios para la traduccion. El Cuadro 16.1 explica como 
la investigacion de setas toxicas llevo al descubrimiento de 
que los eucariotas tienen tres RNA polimerasas diferentes. 

Aunque los genomas eucariotas contienen promotores que 
senalizan donde debe comenzar la transcripcion, al igual 
que las bacterias, los promotores en el DNA eucariota son 
mucho mas diversos y complejos que los promotores bac- 
terianos. Muchos de los promotores eucariotas reconoci- 
dos por la RNA polimerasa II incluyen una unica secuencia 
llamada cajaTATA, localizada 30 pares de bases no arriba 
del lugar de inicio de la transcripcion. Sin embargo, algu- 
nos de los promotores reconocidos por la pol II no contie- 
nen la caja TATA. Ademas, las RNA pol I y pol III interac- 
cionan con promotores completamente diferentes. 

En los eucariotas, a la transcripcion siguen importantes 
etapas de procesamiento del RNA que dan lugar a la pro- 
duccion de un mRNA que abandona el nucleo. 

El mensaje global de esta investigacion es que el meca- 
nismo molecular implicado en la transcripcion es mucho mas 
complejo en los eucariotas que en las bacterias. Quiza el con- 
traste mas asombroso entre la expresion genica bacteriana y 
eucariotica surgio cuando los cientfficos descubrieron que los 



Toxinas y transcripcion 



Aunque las setas silvestres pueden ser 
deliciosas, comer ciertas especies puede 
ser letal. Por ejemplo, a finales de verano 
y en otono aparecen las estructuras re- 
productoras del hongo falsa oronja (Ama- 
nita phalloides) en bosques, campos y cul- 
tivos de America del Norte y Europa 
(Figura 16.5). 




FIGURA 16.5 Hongo Falsa Oronja. Estas 
setas contienen la toxina a-amanitina,que 
en bajas concentraciones envenena la 
enzima eucariota RNA polimerasa II. 

O PREGUNTA Propon una hipotesis para 
explicar por que la presencia de 
a-amanitina incrementa el rendimiento de 
la falsa oronja; es decir, su habilidad para 
sobrevivir y producir descendencia. 



La falsa oronja es una de las setas mas 
venenosas. A escala mundial, se estima 
que sea responsable del 90 por ciento de 
las muertes por envenenamiento por 
hongos. Comer una sola falsa oronja 
puede matar a un adulto sano. 

El agente activo en las falsas oronjas es 
una toxina llamada a-amanitina. Por casua- 
lidad, los investigadores que estaban estu- 
diando el modo de accion de la a-amani- 
tina hicieron un descubrimiento crucial 
sobre la transcripcion en eucariotas. Los 
cientfficos observaron que la smtesis de 
mRNA se detenia cuando las celulas euca- 
riotas eran tratadas con bajas concentra- 
ciones de a-amanitina. Sin embargo, la 
produccion de otros tipos de RNA (en par- 
ticular, de RNA tranferentes (tRNA) y RNA 
ribosomicos (rRNA) continuaba. A muy 
altas concentraciones de la toxina, la pro- 
duccion de tRNA tambien se detenia pero 
la transcripcion de genes de rRNA conti- 
nuaba. Estas observaciones llevaron final- 
mente al descubrimiento de que los euca- 
riotas tienen tres RNA polimerasas, cada 
una con un papel diferente en la transcrip- 
cion de mRNA, tRNA y rRNA. Bajas concen- 
traciones de a-amanitina inhiben la RNA 



polimerasa II, que sintetiza mRNA. Como 
resultado, bajas concentraciones de la to- 
xina interrumpen la sintesis proteica. Altas 
concentraciones de este veneno bloquen 
la RNA pol III, que sintetiza tRNA. La RNA 
pol I no es afectada por a-amanitina a nin- 
guna concentracion. 

Toxinas como la a-amanitina son utiles 
para investigar sobre la transcripcion y la 
traduccion por la misma razon que las mu- 
taciones knock-out, que inutilizan comple- 
tamente genes, son utiles en genetica.Las 
toxinas permiten a los investigadores 
comprender que ocurre cuando una mole- 
cula o una etapa en particular de un pro- 
ceso no funciona. Esto es similar, en con- 
cepto,a aprender como funciona un coche 
quitando una parte o un sistema, y gra- 
bando cuidadosamente la respuesta de la 
maquina; o aprender como funciona el ce- 
rebro estudiando el comportamiento de 
personas cuyo cerebro ha sido danado 
de forma especifica y cuantificable debido 
a un accidente. Toxinas y mutaciones 
knock-out proporcionan un kit de disec- 
cion molecular. Permiten a los biologos ex- 
plorar las complejidades de la funcion ce- 
lular inactivando componentes clave. 
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genes eucariotas no consisten en una secuencia continua de 
DNA que codifica para un producto como hacen los genes 
bacterianos. Por el contrario, las regiones de los genes euca- 
riotas que codifican para protemas se dividen en piezas sepa- 
radas por cientos o miles de bases de DNA intermedio. Aun- 
que estas bases intermedias forman parte de un gen, no 
codifican para un producto. 

El asombroso descubrimiento 
de los genes eucariotas en piezas 

Cuando los investigadores se dieron cuenta de que las regio- 
nes codificantes de protemas de los genes eucariotas estan in- 
terrumpidas por extensiones de DNA no codificante, se aclaro 
que la naturaleza del procesamiento de la informacion y de los 
genes es diferente en bacterias y en eucariotas. En eucariotas, 
la conversion de la informacion de secuencias de DNA a se- 
cuencias de mRNA no ocurre directamente. Para hacer un 
mRNA funcional, las celulas eucariotas deben disponer de 
ciertas secuencias dentro de sus genes y combinar las regiones 
codificantes separadas en un todo integrado. 

<:Que clase de datos provocarian esta asombrosa afirmacion? 
Para contestar a esta pregunta, hay que considerar el trabajo 
que llevaron a cabo Phillip Sharp y sus companeros en los ulti- 
mos anos de la decada de 1970 para determinar como se trans- 
criben los DNA no codificantes. Comenzaron uno de sus expe- 
rimentos calentando moleculas de DNA lo suficiente como para 
romper los puentes de hidrogeno entre bases complementarias. 
Este tratamiento separaba las dos cadenas. El DNA de cadena 
simple era entonces incubado con el mRNA codificado por la 
secuencia. La idea del grupo era promover el apareamiento de 
bases entre el mRNA y el DNA de cadena simple. Bajo estas 
condiciones, el equipo investigador esperaba que el mRNA for- 
mara parejas de bases con las secuencias de DNA que actuan 
como plantilla para su smtesis. Sin embargo, cuando los investi- 
gadores examinaron la molecula hfbrida de DNA-RNA al mi- 
croscopio electronico, observaron la estructura mostrada en la 
Figura 16.6a. En lugar de aparearse de forma exacta, ciertas par- 
tes del DNA formaban bucles. Como muestra la Figura 16.6b, 



Sharp y sus colaboradores interpretaron estos bucles como ex- 
tensiones de nucleotidos que estan presentes en la hebra no co- 
dificante de DNA pero no en el mRNA correspondiente. 

Para dar sentido a estos y otros resultados, el grupo de 
Sharp y un equipo encabezado por Richard Roberts propusie- 
ron que no existfa correspondencia uno a uno, entre la se- 
cuencia de nucleotidos de un gen eucariota y su mRNA. Por 
analogia, los genes eucariotas no llevan mensajes como «La 
biologia es mi asignatura favorita de siempre». En su lugar, 
los genes eucariotas llevan mensajes que leen algo como «LA 
^>lOLTr)S7TpoTSivxo8ivypsyiovao4>ysvsaGlA ES MI ASIG- 
NapsLVTsppvTTTsdpilfvovxodivydAl'XJRA FAVORITA DEaj/" 
8rja(osrol3sa7TXLXs8ToysrrjspSlEM.VKE». Aquf los segmentos 
de las secuencias no codificantes estan representadaos con le- 
tras griegas. Deben ser eliminadas del mRNA antes de poder 
llevar un mensaje inteligible a la maquinaria de traduccion. 

Cuando se aclaro que la hipotesis de los genes en piezas era 
correcta, Walter Gilbert sugirio que las regiones de los genes 
eucariotas que formaban parte del mRNA final fueran deno- 
minadas exones (porque se expresan) y las extensiones no tra- 
ducidas intrones (porque son m£ermedias). Los exones codifi- 
can para segmentos de protemas funcionales o RNA; los 
intrones no. Los intrones son secciones de genes que no estan 
representadas en el producto del mRNA final. Como resul- 
tado, los genes eucariotas son mucho mas largos que los 
transcritos maduros de RNA correspondientes (Figura 16.6c). 

Exones, intrones, y corte y empalme del RNA 

La transcripcion de genes eucariotas por la RNA polimerasa 
genera un transcrito primario de RNA que contiene ambas re- 
giones, exones e intrones (Figura 16.7a). Conforme tiene lugar 
la transcripcion, los intrones son eliminados de la cadena cre- 
ciente de RNA por un proceso conocido como corte y em- 
palme. En esta fase del procesamiento de la informacion, se 
eliminan partes del transcrito primario y se unen los segmen- 
tos restantes. El empalme ocurre mientras la transcripcion 
esta todavfa desarrollandose y da lugar a un RNA que con- 
tiene un mensaje genetico sin interrupciones. 



(a) Microfotografia del hibrido (b) Interpretacion de la microfoto- (c) Los genes y los transcritos de RNA se diferencian por su 

grafia.^-^_^^ longitud. 



de DNA-RNA 



DNA de cadena 
simple solo 




Intron 



Exon 



DNA de cadena simple 
apareado con el mRNA 



Tamaho de un gen (DNA) 



Tamano de un transcrito de RNA maduro 



FIGURA 16.6 El descubrimiento de las regiones no codificantes del DNA. (a) Microfotografia electronica de una hebra 
sencilla de DNA que esta adherida por complementariedad de bases al mRNA que codifica. (b) Interpretacion de los 
investigadores de la fotografia de la seccion (a). Los bucles representan regiones del DNA que no tienen una secuencia 
equivalente en el mRNA. Estas regiones intermedias son DNA«extra» comparado con las secuencias en el mRNA.(c) Debido 
a que los genes eucariotas contienen ambos, intrones y exones, estos genes son mucho mas grandes que el mRNA maduro 
correspondiente. 

O PREGUNTA Si los intrones no existiesen, £c6mo sen'a la microfotografia del apartado (a)? 
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(a) Los intrones deben ser eliminados de los transcritos de RNA. 

Intron 1 Intron 2 

_J 5' 

Exon 1 Exon 2 Exon 3 

Transcrito de RNA 



DNA 3 ' 
no codificado 



5' 



primerio 
Empalme del transcrito 5' 



hze 



3' 



(b) Los snRNP son los editores. 

RNA 
primario 



5' 



Exon 1 



Intron 




Espliceosoma 




0 




Intron 
escindido 



snRNPs 




1. Diversos snRNP 
y proteinas se unen 
para formar un 
espliceosoma. El grupo 
hidroxil 2' sobre un 
nucleotido de adenina 
(A) reacciona con el 
extremo 5'del intron, 
rompiendo el RNA. 



2. El extremo 5'de 
un intron se une al 
nucleotido A, formando 
un bucle de RNA. 
El extremo 3'de un 
exon reacciona con 
el extremo 5'de otro. 



3. Los extremos 3 y 5' 
de exones adyacentes 
se unen covalentemente, 
liberando el intron 
(que es seguidamente 
degradado). 



5' 



X 



3' mRNA maduro 



Exon 1 Exon 2 



FIGURA16.7 Los intrones se sacan del mRNA original, (a) La 

RNA polimerasa produce un transcrito primario de RNA que 
contiene exones e intrones. Procesamientos posteriores generan 
un transcrito maduro. (b) Los snRNP son responsables de las 
reacciones de procesamiento alternative que tienen lugar en el 
nucleo de los eucariotas. 



La Figura 16.7b ofrece mas detalles acerca de como los in- 
trones son eliminados de los genes. En el caso aqui ilustrado, 
el empalme es catalizado por un complejo de proteinas y 
RNA pequenos conocidos como ribonucleoprotemas nucle- 

ares pequenas, o snRNP (del ingles small nuclear ribonucleo- 
proteins, que se pronuncia «snurps»). El proceso comienza 
cuando un snRNP se acopla a la union exon-intron. Una vez 
que los snRNP estan en su lugar, llegan otros snRNP para 
formar un complejo con multiples zonas llamado espliceo- 
soma. Datos recientes han mostrado que los espliceosomas 
encontrados en celulas humanas contienen alrededor de 145 
proteinas y RNA diferentes, lo que las convierte en las ma- 
quinas moleculares mas complejas conocidas. Una vez se for- 
man los espliceosomas, el intron forma un bucle con un ribo- 
nucleotide adenina en su base. La adenina participa en una 
reaccion que corta el bucle. Un enlace fosfodiester une enton- 
ces los exones por sus lados, formando una secuencia codifi- 
cante contigua. El empalme se ha completado ahora. En la 
mayona de los casos, el intron escindido se degrada a ribonu- 
cleotides monofosfato. 

Datos recientes sugieren que las reacciones tanto de corte 
como de union que ocurren durante el empalme son cataliza- 
das por moleculas de RNA en el espliceosoma. Recuerda del 
Capitulo 4 que las moleculas de RNA con habilidad catalitica 
se llaman ribozimas. En los eucariotas, las ribozimas desem- 
penan un papel clave en la produccion de proteinas. 

Anadir caperuzas y colas a los transcritos 

El empalme de intrones no es la unica forma que tienen los 
transcritos de RNA primarios de ser procesados. Tan pronto 
como el extremo 5' de un RNA eucariota emerge de la RNA 
polimerasa, las enzimas anaden una estructura llamada cape- 
ruza 5' (Figura 16.8). La caperuza consiste en una molecula de 
7-metilguanosina y tres grupos fosfato. Ademas, una enzima 
corta el extremo 3' de la mayona de RNA una vez que la 
transcripcion se ha completado, y otra enzima anade un 
tramo largo de 100-250 nucleotidos de adenina. Esta secuen- 
cia es conocida como cola de poli(A). Estas colas de poli(A) 
no estan codificadas en la hebra no codificante. O Con la adi- 
cion de la caperuza y la cola, el procesamiento del transcrito 
primario de RNA se completa. El producto es un mRNA ma- 
duro. La molecula contiene la secuencia codificante para un 
polipeptido flanqueado por secuencias que no estan destina- 
das a ser traducidas. Estas regiones 5' y 3' no traducidas ayu- 
dan a estabilizar el RNA maduro y regular su traduccion. 

No mucho despues de describirse las caperuzas y colas en el 
mRNA eucariota, comenzaron a acumularse evidencias de que 
tambien protegian a los mRNA de la degradation por ribonu- 
cleasas y que aumentaban la eficiencia en la traduccion. Por 
ejemplo, los mRNA experimentales con caperuza y cola duran 
mas tiempo cuando son introducidos en celulas que los mRNA 
experimentales que no tienen una caperuza, una cola o nin- 
guna de las dos. Los mRNA con caperuzas y colas tambien 
producen mas proteinas que los mRNA sin caperuzas ni colas. 

Trabajos recientes han mostrado por que la caperuza y la 
cola son tan criticas para el mRNA. La caperuza 5' sirve 
como serial de reconocimiento para la maquinaria de traduc- 
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Caperuza 5' Cola de poli(A) 



5' m 7 G- P - P - p - 




/^^AAAAAAAAAAAAAAA 3' 



Region no Region codificante Region no 
traducida 5' traducida 3' 

FIGURA 1 6.8 En eucariotas, los mRNA reciben una caperuza y una cola. Los mRNA eucariotas tienen una caperuza que 
consiste en una molecula llamada 7-metilguanosina (simbolizada como m 7 G) que se une a tres grupos fosfato; la cola esta 
formada por una larga serie de residuos de adenina. 



cion, y la cola de poli(A) alarga la vida media de un mRNA 
protegiendo el mensaje de la degradation por ribonucleasas 
en el citosol. 

El empalme y la adicion de caperuzas y colas son diferencias 
muy importantes en la production de los mRNA en bacterias 
frente a eucariotas. Sin embargo, no es el unico contraste. La 
Tabla 16.2 resume algunas de las similitudes y diferencias ob- 
servadas en la transcripcion de estos dos linajes. 

Comprueba si lo has entendido 
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Para sintetizar una proteina, la secuencia de bases de una mo- 
lecula de RNA mensajero es traducida a una secuencia de 
aminoacidos en un polipeptido. Los codigos geneticos especi- 
fican la relation entre las bases de un codon triplete en el 
mRNA y los aminoacidos que codifican (vease Capftulo 15). 
Pero, <;c6mo se reunen los aminoacidos en un polipeptido de 
acuerdo con la information en el RNA mensajero? 

El estudio de como ocurria la traduccion en sistemas no ce- 
lulares mostro que este era un acercamiento extremadamente 
productivo para contestar a esta pregunta. Una vez que los 
sistemas de traduccion in vitro habfan sido desarrollados en 
celulas humanas, E. coli y muchos otros organismos, se clari- 
fico que los mecanismos basicos de traduccion son fundamen- 
talmente los mismos en todo el arbol de la vida. La secuencia 
de sucesos que ocurren durante la smtesis de protemas es si- 
milar en bacterias, arqueas y eucariotas. 

Los ribosomas son el lugar de smtesis 
de protemas 

La primera cuestion que los biologos contestaron acerca de la 
traduccion concerma a donde tenia lugar. La respuesta fue ins- 
pirada por una simple observation: existe una correlation 
fuerte y positiva entre el numero de pequenas estructuras co- 
nocidas como ribosomas en un tipo celular dado y la tasa a la 
que esa celula sintetiza protemas. Por ejemplo, los globulos 



Si entiendes que... O 

• La transcripcion ocurre cuando la RNA polimerasa cataliza la 
smtesis 5'— >• 3'de una molecula de mRNA. 

• La smtesis de RNA se Neva a cabo gracias a la energia 
potencial almacenada en los nucleotides trifosfato. 

• La secuencia de un transcrito de RNA es complementaria a 
la secuencia en una hebra molde de DNA. 

Deberias ser capaz de... O 

1 ) Comparar y contrastar como ocurre la transcripcion en 
bacterias y eucariotas. 

2) Hacer un diagrama de la adicion de la caperuza, del 
procesamiento alternative y de la adicion de la cola que 
tienen lugar cuando los transcritos primarios de RNA son 
procesados en eucariotas. 



TABLA 1 6.2 Comparacion de la transcripcion en bacterias y eucariotas 

Aspecto Bacterias Eucariotas 



RNA polimerasa 
Estructura del promotor 

Protemas implicadas en la union con el promotor 

Pasos del procesamiento de RNA 



Uno 

Contienetipicamente una 
caja -35 y una caja -10. 

Sigma; diferentes versiones de sigma 
se unen a distintos promotores. 

Ninguno; la traduccion ocurre 
mientras la transcripcion esta 
todavia desarrollandose. 



Tres;cada uno produce una clase diferente de RNA. 

Complejoy variable; a menudo incluye una caja TATA 
a -30 del comienzo del gen. 

Muchos factores de transcripcion basales. 



Extenso;diversos pasos de procesamiento ocurren en el 
nucleo antes de que el RNA sea exportado al citoplasma 
para traducirse: 

1 . Adicion catalizada enzimaticamente de la caperuza 5'. 

2. Corte y empalme (eliminacion de intrones) por el 
espliceosoma. 

3. Adicion catalizada enzimaticamente de la cola de 
poli(A)3'. 
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rojos humanos inmaduros se dividen rapidamente, sintetizan 
millones de copias de la protema hemoglobina y contienen 
grandes numeros de ribosomas. Por el contrario, las mismas 
celulas al madurar tienen bajas tasas de smtesis proteica y 
muy pocos ribosomas. Basandose en esta correlacion los in- 
vestigadores propusieron que los ribosomas eran el lugar de 
smtesis proteica en la celula. 

Para probar esta hipotesis, Roy Britten y sus colaborado- 
res realizaron un experimento de radiomarcado breve y se- 
guimiento similar al diseno de los experimentos presentados 
en el Capftulo 7. Recuerda que el objetivo de un experi- 
mento de radiomarcado breve y seguimiento es marcar la 
poblacion de moleculas conforme van produciendose, y 
la localization de las moleculas marcadas se sigue a lo largo 
del tiempo. El marcado se realiza suministrando un pulso de 
atomos radiactivos que se incorporan a la molecula con- 
forme va siendo sintetizada, seguido por una caza de atomos 
no marcados. El grupo de Britten queria marcar aminoaci- 
dos con atomos radiactivos y seguir la pista de las moleculas 
conforme se produtia la traduccion. 



(a) Ribosomas bacterianos durante la traduccion. 



Los biologos comenzaron introduciendo un pulso de sul- 
fato ( 35 S0 4 -2 ) para crecer cultivos de E.coli. Esperaban que 
las celulas incorporaran el azufre radiactivo en los aminoaci- 
dos metionina y cistema, que contienen azufre (vease Capi- 
tulo 3), y despues en las protemas recien sintetizadas. Quince 
segundos despues de anadir el sulfato radiactivo, los investi- 
gadores «cazaron» el marcaje anadiendo un gran exceso de 
sulfato no radiactivo al medio de cultivo. Si la hipotesis del 
ribosoma era correcta, entonces la senal radiactiva debena 
estar asociada a los ribosomas durante un corto periodo de 
tiempo (mientras esten produciendo protemas). Mas tarde, 
toda la radiactividad debena encontarse en las protemas, no 
en los ribosomas. 

Esto es exactamente lo que descubrieron los biologos. 
Justo despues de finalizar el marcaje con sulfato marcado, los 
atomos radiactivos se encontraron en aminoacidos libres o en 
ribosomas. Mas tarde, todos los atomos radiactivos se encon- 
traron en protemas completadas. Basandose en estos datos, 
los biologos concluyeron que las protemas se sintetizan en los 
ribosomas y despues se liberan. 

Cerca de una decada despues de que se confirmara la hipo- 
tesis del ribosoma, las microfotograffas de electrones mostra- 
ron ribosomas bacterianos en action (Figura 16.9a). Las ima- 
genes confirmaban que, en una bacteria, los ribosomas se 
unen al mRNA y comienzan a sintetizar protemas incluso 
antes de que la transcripcion se haya completado (Figura 
16.9b). En las bacterias, la transcripcion y la traduccion pue- 
den ocurrir al mismo tiempo, o ir unidas, porque no hay en- 
vuelta nuclear para separar los dos procesos. Asi pues, la 
transcripcion y la traduccion estan ffsicamente conectadas. 
Pero en los eucariotas, los RNA se procesan en el nucleo y a 
continuation los mRNA se exportan al citoplasma (Figura 
16.10). Una vez que los mRNA estan fuera del nucleo, los ri- 
bosomas se unen a ellos y comienza la traduccion. En los eu- 
cariotas, transcripcion y traduccion estan separadas en tiempo 
y espacio. 



Multiples ribosomas 
pueden traducir cada 
mRNA simultaneamente L 



Ribosomas - 




(b) En bacterias, la transcripcion y la traduccion estan estrechamente unidas. 




gen (extremo 3' de la hebra no codificante) gen (extremo 5' de la hebra no codificante) 

FIGURA 16.9 Transcripcion y traduccion ocurren simultaneamente en bacterias. En bacterias, los ribosomas se unen 
a transcritos de mRNA y comienzan la traduccion mientras la RNA polimerasa esta todavia transcribiendo la hebra no 
codificante de DNA. Date cuenta de que los colores de la microfotografia en el apartado (a) son artificiales (se han ahadido 
para hacer las estructuras mas visibles). 
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FIGURA 1 6.1 0 En eucariotas, transcripcion y traduccion estan 
separadas en espacio y tiempo. En eucariotas, los transcritos de 
mRNA son procesados en el interior del nucleo antes de ser 
exportados al citoplasma. Alii, son traducidos por los ribosomas. 



(a) Hipotesis 1: Los aminoacidos interactuan directamente 
con los codones del mRNA. 



Aminoa- 
cidos 



Phe 



Enlace peptidico 
— I Arg [—J Asn l/| Gly - 



mRNA 



UUUCGAAACGGU 



Codon Codon Codon Codon 



(b) Hipotesis 2: Moleculas adaptadoras sujetan los 

aminoacidos e interactuan con los codones 
del mRNA. 

Aminoa- 



cidos 



— Phe — Arg — ■ Asn — Gly - 



Moleculas 
adaptadoras 

mRNA 



AAAA 



UUUCGAAACGGU 



Codon Codon Codon Codon 



FIGURA 1 6.1 1 Dos hipotesis de como interaccionan los 
codones de mRNA con los aminoacidos. 



£C6mo especifica un triplete del mRNA 
un aminoacido? 

Cuando un mRNA interactua con un ribosoma, las instruc- 
ciones hereditarias codificadas en los acidos nucleicos se tra- 
ducen a un lenguaje qufmico diferente (las secuencias de ami- 
noacidos encontradas en las protemas). El descubrimiento del 
codigo genetico revelo que los tripletes de codones del mRNA 
especifican aminoacidos determinados en una proteina pero, 
<;c6mo ocurre esta conversion? 

Una primera hipotesis fue que los codones del mRNA y los 
aminoacidos interactuaban directamente. Esta propuesta con- 
sistfa en que las bases de un codon determinado eran comple- 
mentarias en su forma o carga al grupo lateral de un aminoa- 
cido en particular (Figura 16.1 la). Sin embargo, Francis Crick 
senalo que la qufmica implicada no tenia sentido. Por ejem- 
plo, <jc6mo podfan las bases de los acidos nucleicos interac- 
tuar con un grupo lateral hidrofobico de un aminoacido, que 
no forma puentes de hidrogeno? 

Crick propuso una hipotesis alternativa. Como muestra la 
Figura 16.11b, sugirio que algun tipo de molecula adaptadora 
mantenia los aminoacidos en su lugar mientras interactuaba 
directa y especfficamente con un codon del mRNA por medio 
de un puente de hidrogeno. En esencia, Crick predijo la exis- 
tencia de un intermediario qufmico que producia una cone- 
xion ffsica entre los dos tipos de moleculas. Como se demos- 
tro, Crick tenia razon. 

16.4 El papel del RNA transferente 

La molecula adaptadora de Crick se descubrio accidentalmente. 
Los biologos estaban intentando elaborar un sistema de smtesis 



proteica no celular derivado de celulas hepaticas y habian des- 
cubierto que los ribosomas, el mRNA, los aminoacidos, el ATP 
y una molecula llamada guanosina trifosfato, o GTP, teman que 
estar presentes para que ocurriera la traduccion. (El GTP es si- 
milar al ATP pero contiene guanosina en vez de adenosina). 
Estos resultados eran logicos, pues los ribosomas proporcionan 
una maquinaria catalftica, los mRNA contribuyen con el men- 
saje que es traducido, los aminoacidos son los bloques de cons- 
truccion de las proteinas, y el ATP y el GTP facilitan la energia 
potencial que conduce las reacciones endergonicas de polimeri- 
zacion responsables de formar protemas. Pero ademas, resulto 
que era indispensable la presencia de una fraccion celular que 
previamente contema un tipo de RNA desconocido. Si este tipo 
de RNA se pierde, la smtesis proteica no tiene lugar. ,:Cual es 
este misterioso RNA, y por que es esencial en la traduccion? 

Finalmente, esta nueva clase de RNA paso a conocerse 
como RNA transferente (tRNA). El papel del tRNA en la tra- 
duccion fue un misterio hasta que algunos investigadores 
anadieron un aminoacido radiactivo (la leucina) a un sistema 
de smtesis proteica in vitro. En realidad, el tratamiento se re- 
alizo como un control para un experimento no relacionado. 
Para sorpresa de los cientfficos, algunas de las leucinas ra- 
diactivas se uman a las moleculas de tRNA. Los siguientes 
experimentos mostraron que la union de un aminoacido a un 
tRNA requiere un aporte de energia en forma de ATP. Una 
molecula de tRNA que se une de forma covalentemente a un 
aminoacido recibe el nombre de aminoacil-tRNA. Investiga- 
ciones mas recientes han mostrado que las enzimas llamadas 
aminoacil-tRNA sintetasas son responsables de catalizar la 
adicion de aminoacidos al tRNA. Hay una aminoacil-tRNA 
sintetasa diferente para cada uno de los 20 aminoacidos prin- 
cipals, y un tRNA o mas. La Figura 16.12 resume como los 
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Experimento 



COMO SE CARGAN LOS AMINOACIDOS EN LOS tRNA 
ATP 

1. El centra activo de la 
aminoacil-tRNA sintetasa une 
ATP y un aminoacido. Cada 
aminoacil tRNA-sintetasa es 
especifica de un aminoacido. 

Aminoacil-tRNA 
sintetasa especifico 
para leucina 



2. La reaccion deja AMP y un 
aminoacido unido a la enzima; 
se liberan dos grupos fosfato. 
Un aminoacido «activado» 
tiene una alta energia potencial. 




tRNA 
especifico 
para leucina 




3. El aminoacido activado 
se transfiere de la tRNA 
sintetasa al tRNA especifico 
para ese aminoacido. 



4. El aminoacil tRNA acabado 
esta preparado para participar 
en la traduccion. 



Aminoacil-tRNA 



FIGURA 1 6.1 2 Las aminoacil-tRNA sintetasas cargan 
aminoacidos sobre los tRNA apropiados. Una aminoacil-tRNA 
sintetasa (en este caso para leucina) es activada mediante una 
reaccion que requiere ATP. La aminoacil-tRNA sintetasa activada 
transfiere un aminoacido a un tRNA,dando lugar a un aminoacil- 
tRNA. 



Pregunta: ^Que ocurre con los aminoacidos unidos 
a los tRNA? 

Hipotesis: Los aminoacil-tRNA transfieren aminoacidos a los 
polipeptidos en crecimiento. 

Hipotesis nula: Los aminoacil-tRNA no transfieren aminoacidos 
a los polipeptidos en crecimiento. 



Desarrollo del experimento: 



tRNA 




RNAm y 
ribosomas 



1. Unir moleculas 
radiactivas de 
leucina a tRNA. 



2. Anadir estos 
aminoacil-tRNA a un 
sistema de traduccion 
in vitro. Seguir el destino 
de los aminoacidos 
radiactivos. 



Prediccion: Los aminoacidos radiactivos seran encontrados en 
las proteinas. 

Prediccion de la hipotesis nula: Los aminoacidos radiactivos 
no seran encontrados en las proteinas. 



Resultados: 



300 



Aminoacidos radiactivos que 
comienzan unidos a tRNA 



o 

o c 

CO to 

>- CO 

-M 

CO c 

>£ <D 



200 



100 




Proteina 



Los aminoacidos radiactivos 
son incorporados rapidamente 
a la proteina 



tRNA 



10 15 
Tiempo (minutos) 



20 



Conclusion: Los aminoacil-tRNA transfieren 
aminoacidos a polipeptidos en crecimiento. 



aminoacidos se transfieren de las aminoacil-tRNA sintetasas 
a los tRNA. 

<:Que ocurre con los aminoacidos que son transportados 
por un aminoacil-tRNA? Los biologos que siguieron la pista a 
lo largo del tiempo del destino de las moleculas radiactivas de 
leucina unidas a los tRNA descubrieron que los aminoacidos 
son transferidos de los aminoacil-tRNA a las proteinas. Los 
datos que apoyan esta conclusion se muestran en la Figura 
16.1 3. El grafico de la section de Resultados de esta figura 
muestra que los aminoacidos radiactivos se han desprendido 
de los tRNA y se han incorporado a los polipeptidos sinteti- 
zados en los ribosomas. Estos resultados inspiraron el uso de 
transferente en el nombre del tRNA. El experimento tambien 
confirmaba que los aminoacil-tRNA actuan como interpretes 



FIGURA 1 6.1 3 Evidencia experimental de que los aminoacidos 
se transfieren de los tRNA a las proteinas. 

en el proceso de traduccion. Los tRNA son las moleculas 
adaptadoras de Crick. 

£C6mo son los tRNA? 

Los RNA transferentes sirven como intermediaries qmmicos 
que permiten a los aminoacidos interactuar con una plantilla 
de mRNA. Pero exactamente, <;c6mo ocurre la conexion? 

Esta cuestion se contesto mediante la investigacion de la 
estructura de las moleculas de tRNA. Estudios iniciales esta- 
blecieron la secuencia de nucleotidos en varios tRNA, o lo 
que se llama su estructura primaria. Los RNA transferentes 
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son relativamente cortos, en un rango de 75 a 85 nucleotides 
de longitud. Cuando los biologos estudiaron en profundidad 
la secuencia primaria, se dieron cuenta de que ciertas partes 
de las moleculas pueden formar estructuras secundarias. Es- 
peefficamente, algunas de las bases de las moleculas de 
tRNA pueden formar puentes de hidrogeno con bases com- 
plementarias en una region diferente de la misma molecula. 
En consecuencia, toda la molecula de tRNA podia asumir la 
forma de trebol que se muestra en la Figura 16.14a. Los bra- 
zos de los treboles se producen por apareamiento de bases 
complementarias entre diferentes porciones de la molecula 
que discurren en direcciones antiparalelas, mientras que los 
bucles estan formados por RNA de cadena simple (vease el 
Capitulo 4). 

Dos aspectos de esta estructura secundaria resultaron espe- 
cialmente interesantes. Una secuencia CCA en el extremo 3' 
de cada molecula de tRNA ofretia un sitio de union para ami- 
noacidos, mientras que un triplete en el bucle del extremo 
opuesto del trebol podia servir como anticodon. Un antico- 
don es un juego de tres ribonucleotides que forma parejas de 
bases con el codon de mRNA. La Figura 16.14b representa un 
modelo temprano de como el anticodon de un tRNA conecta 
un codon de un mRNA con el aminoacido apropiado. 



Sin embargo, este modelo tuvo que modificarse cuando es- 
tudios de cristalograffa por rayos X revelaron la estructura 
terciaria de los tRNA. Recuerda del Capitulo 3 que la estruc- 
tura terciaria de una molecula se define por la disposition tri- 
dimensional de sus atomos y normalmente es resultado de ple- 
gamientos. De acuerdo con los datos de cristalograffa por 
rayos X, la estructura en trebol se pliega para producir una 
molecula en forma de L (Figura 1 6.14c). Todos los tRNA de 
una celula tienen la misma estructura en forma de L, pero 
cada uno tiene un anticodon y un aminoacido unido diferente. 
La estructura terciaria de los tRNA es importante porque da 
lugar a una separacion exacta entre el anticodon y el aminoa- 
cido unido. Como veremos, esta separacion es clave en la po- 
sition del aminoacido y del anticodon en el ribosoma. 

O Si entiendes la estructura del tRNA, deberias ser capaz 
de hacer un esquema aproximado de un tRNA con aminoa- 
cido unido y sin el, y explicar la relation entre el anticodon de 
un tRNA y un codon de un mRNA. 

^Cuantos tRNA existen? 

Cuando los investigadores triunfaron en la caracterizacion de 
todos los tipos diferentes de tRNA disponibles en las celulas, 



(a) Estructura secundaria del tRNA. 



(b) Modelo temprano de la funcion del aminoacil-tRNA. 




Aminoacido 



Lugar de union 
al aminoacido 



Los brazos son creados por 
enlaces de hidrogeno entre 
pares de bases complementarias 




mRNA 



Codon de serina 



Los bucles 
consisten en bases 
desapareadas 



(c) Modelo revisado que incluye la estructura terciaria 
del tRNA. 



Aminoacido 
unido al extremo 3' 



FIGURA 16.14 Estructura del RNA transferente. (a) La estructura 
secundaria se parece a un trebol. (b) Si los aminoacidos estan unidos al 
extremo 3' de un tRNA con un anticodon apropiado para ese 
aminoacido, entonces el anticodon del tRNAformara una pareja de 
bases complementaria con el codon de mRNA.(c) Datos recientes 
indican que los tRNA tienen una estructura terciaria en forma de «L». 
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surgio una paradoja. De acuerdo con el codigo genetico pre- 
sentado en el Capitulo 15, los 20 aminoacidos mas comunes 
encontrados en proteinas estan determinados por 61 codones 
diferentes de mRNA. Sin embargo, en lugar de contener 61 
tRNA diferentes con 61 anticodones distintos, la mayoria de 
las celulas contienen solo unos 40. <;C6mo pueden los 61 co- 
dones de los mRNA del genoma traducirse con solamente dos 
tercios de los tRNA necesarios? 

Para resolver esta paradoja, Francis Crick propuso la que 
se conoce como la hipotesis del tambaleo. Para comprender 
su razonamiento, recuerda del Capitulo 15 que muchos ami- 
noacidos son determinados por mas de un codon. Ademas, re- 
cuerda que los codones para el mismo aminoacido tienden a 
tener los mismos nucleotidos en la primera y la segunda posi- 
cion pero un nucleotido diferente en la tercera posicion. Por 
ejemplo, ambos codones CAA y CAG codifican para el ami- 
noacido glutamina. (Los codones estan escritos siempre en di- 
reccion 5' — » 3'.) Sorprendentemente, datos experimentales 
han mostrado que un tRNA con un anticodon de GUU puede 
aparear sus bases en el mRNA con ambos, CAA y CAG. (Los 
anticodones se escriben en direccion 3' — » 5'.) El anticodon 
GUU se corresponde con las dos primeras bases (C y A) en 
ambos codones, pero el U en la tercera posicion forma una pa- 
re] a de bases no estandar con una G en el codon CAG. 

Crick propuso que en el interior del ribosoma, los tRNA 
con apareamiento de bases no estandar en la tercera posicion 
del codon podian incluso unirse con exito a un anticodon. Si 
es asi, permitiria una flexibilidad limitada, o « tambaleo », en el 
apareamiento de bases. De acuerdo con la hipotesis del tamba- 
leo, una pareja de bases no estandar en la tercera posicion de 



(a) Modelo en bucle del ribosoma durante la traduccion. 




tRNA en el sitio E tRNA en el sitio P tRNA en el sitio A 
(azul) (verde) (rojo) 



un codon como G-U es aceptable siempre que no cambie el 
aminoacido para el que codifica el codon. En este sentido, el 
tambaleo en la tercera posicion de un codon permite que solo 
unos 40 tRNA se unan a los 61 codones totales del mRNA. 

16.5 Ribosomasy mecanismos 
de traduccion 



La smtesis de proteinas se produce cuando la secuencia de 
bases en el mensaje del RNA es traducida a una secuencia de 
aminoacidos de un polipeptido. La conversion comienza 
cuando el anticodon de un tRNA que lleva un aminoacido se 
une a un codon del mRNA. La conversion se completa 
cuando entre ese aminoacido y la cadena polipeptfdica cre- 
ciente se forma un enlace peptfdico. 

Ambos eventos suceden en el interior del ribosoma. Los 
biologos saben desde la decada de 1930 que los ribosomas 
contienen una cantidad considerable de proteinas junto con 
mucho RNA ribosomal (rRNA). Cuando estuvieron disponibles 
centrifugadoras de alta velocidad, los investigadores descu- 
brieron que los ribosomas tambien podian separarse en dos 
subunidades principales, llamadas subunidad grande y subu- 
nidad pequena. Cada subunidad consiste en un complejo de 
moleculas de RNA y proteinas. Por ejemplo, la subunidad 
grande en E. coli contiene dos moleculas de rRNA diferentes 
y 34 proteinas. Trabajos mas recientes han mostrado que la 
subunidad pequena mantiene el mRNA en su lugar durante la 
traduccion y que la formacion del enlace peptfdico tiene lugar 
en la subunidad grande. 



(b) Diagrama del ribosoma durante la traduccion. 




sujeta el tRNA sujeta el tRNA sujeta el 

que saldra con el polipeptido aminoacil- 

creciente unido tRNA 



FIGURA 16.15 Estructura del ribosoma. (a) Durante la traduccion, tres tRNA se alinean uno al lado del otro dentro del 
ribosoma. (b) Diferentes eventos tienen lugar en cada uno de los tres sitios en el interior del ribosoma donde se 
encuentran los tRNA. 

O EJERCICIO Rodea y nombra el centro activo del ribosoma en el apartado (b). 
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El diagrama en forma de lazo tridimensional del ribosoma 
en la Figura 16.15a muestra como se mantienen unidas todas 
las moleculas necesarias para la traduccion. Date cuenta de 
que durante la smtesis proteica, tres tRNA diferentes se ali- 
nean dentro del ribosoma. Los tres se encuentran unidos a su 
codon correspondiente del mRNA en la base de la estructura. 
El tRNA que esta a la derecha en la figura, y es de color rojo, 
lleva un aminoacido. Esta posicion del tRNA en el ribosoma 
se llama sitio A («A» por aceptor de aminoacil). El tRNA que 
esta en el medio (verde) sujeta la cadena polipeptfdica cre- 
ciente y ocupa el sitio P, por peptidil, dentro del ribosoma. 
(Piensa «P» por la formacion del enlace peptfdico.) El tRNA a 
mano izquierda (azul) no tiene ningun aminoacido mas unido 
y esta proximo a dejar el ribosoma. Ocupa el sitio E del ribo- 
soma, por exit (salida). La Figura 16.15b resume lo que le ocu- 
rre a cada tRNA en el interior del ribosoma. Dado que todos 
los tRNA tienen estructuras secundarias y terciarias similares, 
todos ellos se ajustan igualmente bien a los sitios A, P y E. 

O El ribosoma es una maquina molecular que sintetiza 
protemas mediante una secuencia de tres pasos: 

1. Un aminoacil-tRNA se difunde hacia el interior del sitio A; 
su anticodon se une a un codon en el mRNA. 

2. Un enlace peptfdico se forma entre el aminoacido sujeto 
por el aminoacil-tRNA en el sitio A y el polipeptido cre- 
ciente, que es mantenido por un tRNA en el sitio P. 

3. El ribosoma se mueve hacia delante, y los tres tRNA se 
mueven una posicion por detras en la Knea. El tRNA en el 
sitio E sale; el tRNA en el sitio P se mueve al sitio E; y el 
tRNA en el sitio A cambia al sitio P. 

La proteina que se esta sintetizando crece en un aminoa- 
cido cada vez que se repite esta secuencia de tres pasos. El 
proceso ocurre hasta 20 veces por segundo en ribosomas bac- 



terianos y cerca de dos veces por segundo en ribosomas euca- 
riotas. La smtesis proteica comienza en el extremo amino (N- 
terminal) de un polipeptido y avanza hacia el extremo carbo- 
xilo (C-terminal; vease el Capftulo 3). 

Sin embargo, esta introduccion de como los tRNA, mRNA 
y ribosomas interactuan durante la smtesis proteica deja diver- 
sas preguntas clave sin contestar. <;C6mo consiguen unirse los 
mRNA y los ribosomas para comenzar el proceso? Una vez 
que la smtesis proteica sigue su curso, <;c6mo se cataliza la for- 
macion de enlaces peptfdicos en el interior del ribosoma? <|Y 
como concluye la smtesis proteica cuando el ribosoma alcanza 
el final del mensaje? Consideraremos cada cuestion por orden. 

Iniciacion 

Para traducir un mRNA, un ribosoma debe comenzar en un 
pun to especifico del mensaje, traducir el mRNA hasta llegar al 
mensaje del codon de terminacion, y entonces detenerse. Los 
biologos llaman a estas tres fases de la smtesis proteica inicia- 
cion, elongacion y terminacion, respectivamente. Una pista 
para comprender la iniciacion es recordar, del Capftulo 15, que 
un codon de iniciacion (normalmente AUG) se encuentra cerca 
del extremo 5 ' de todos los mRNA y que codifica para el ami- 
noacido metionina. La presencia de este codon de iniciacion es 
un aspecto de la iniciacion comun a bacterias y eucariotas. 

La Figura 16.16 muestra como tiene lugar la traduccion en 
bacterias. El proceso comienza cuando una region de rRNA 
en la subunidad pequena del ribosoma se une a su secuencia 
complementaria en el mRNA. Este segmento de mRNA re- 
cibe el nombre de lugar de union al ribosoma o secuencia 
Shine-Dalgarno, por los biologos que la descubrieron. El 
sitio esta aproximadamente seis nucleotidos no arriba del 
codon de iniciacion AUG. Consiste en todas o parte de las 
bases 5'-AGGAGGU-3\ La secuencia complementaria en el 



INICIACION DE LA TRADUCCION EN BACTERIAS 
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1. La secuencia de union al ribosoma se une 
a una secuencia complementaria de una molecula 
de RNA en la subunidad pequena del ribosoma, 
con la ayuda de factores proteicos de iniciacion. 



2. El aminoacil-tRNA iniciador se une 
al codon de iniciacion. 



3. Se une la subunidad grande del 
ribosoma. Comienza la traduccion. 



FIGURA 16.16 La fase de iniciacion de la traduccion en bacterias. 
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ELONGACION DE POLIPEPTIDOS DURANTE LA TRADUCCION 




1 . Aminoacil tRNA entrante 2. Formacion del enlace peptidico 3. Translocacion 

El nuevo tRNA migra al sitio A, donde El aminoacido unido al tRNA en el El ribosoma se mueve no abajo del mRNA. 

las bases del anticodon se aparean sitio P se transfiere al tRNA en el sitio A. El tRNA unido a la cadena polipeptidica se 

con las del codon de mRNA. mueve al sitio P. El sitio A esta vacio. 



FIGURA 1 6.1 7 Fase de elongacion de la traduction. 



rRNA de la subunidad pequena se lee 3'-UCCUCCA-5\ La 
interaccion entre la subunidad pequena y el mensaje es me- 
diada por protemas llamadas factores de iniciacion (Figura 
16.16, paso 1). En eucariotas, los factores de iniciacion se 
unen a la caperuza 5' en los mRNA y la guian al ribosoma. 

Una vez que la secuencia Shine-Dalgarno se ha unido a la 
subunidad ribosomica pequena, un aminoacil-tRNA cargando 
con una forma modificada de metionina llamada N-formilme- 
tionina (/"-met) se une al codon de iniciacion AUG (Figura 
16.16, paso 2). En eucariotas, el aminoacido inicial es metio- 
nina normal. La iniciacion se completa cuando la subunidad 
grande se une al complejo (Figura 16.16, paso 3). Cuando el 
ribosoma se encuentra completamente unido, el tRNA que 
carga ^-met ocupa el sitio P. 

En resumen, en bacterias la iniciacion es un proceso de tres 
pasos: (1) el mRNA se une a la subunidad pequena del ribo- 
soma, (2) el aminoacil-tRNA iniciador que carga ^-met se une 
al codon de iniciacion, y (3) la subunidad grande del ribosoma 
completa el complejo. 

Elongacion 

Al comienzo de la elongacion, los sitios E y A del ribosoma 
estan vacios de RNA. Como resultado, un codon del mRNA se 
encuentra expuesto en la base del sitio A. Como ilustra el paso 
1 de la Figura 16.17 la elongacion continua cuando un amino- 
acil-tRNA se une al codon en el sitio A mediante apareamiento 
de bases entre anticodon y codon. 

Cuando un tRNA ocupa ambos, el sitio P y el sitio A, los 
aminoacidos que portan se colocan en el centro activo del ri- 
bosoma. Aquf es donde tiene lugar la formacion del enlace 
peptidico (la esencia de la sintesis proteica). La formacion del 



enlace peptidico se considera una de las reacciones mas im- 
portantes que tienen lugar en las celulas, debido a que la pro- 
duccion de protemas es uno de los procesos mas fundamenta- 
ls de la celula. La cuestion es, <;c6mo tiene lugar? 

£EI ribosoma es una enzima o una ribozima? Dado 
que los ribosomas contienen tanto protemas como RNA, los 
investigadores discutieron durante decadas si el centro activo 
consistia en protemas o en RNA. El debate no se resolvio 
hasta el ano 2000, cuando los cientfficos completaron los mo- 
delos tridimensionales, suficientemente detallados para ver la 
estructura del centro activo. Estos modelos confirmaron que 
el centro activo consistia en su totalidad en RNA ribosomal. 
Basandose en estos resultados, los biologos se han convencido 
ahora de que la sintesis proteica esta catalizada por RNA. El 
ribosoma es una ribozima, no una enzima. 

La observacion de que la sintesis proteica esta catalizada 
por RNA es importante, debido a que apoya la hipotesis del 
mundo de RNA introducida en el Capftulo 4. Recuerda que la 
propuesta de esta hipotesis afirma que la vida comenzo con 
moleculas de RNA y que la presencia de DNA y protemas en 
las celulas evoluciono mas tarde. Si la hipotesis del mundo de 
RNA es correcta, entonces es logico observar que la produc- 
tion de protemas esta catalizada por RNA. 

Bajando por el mRNA <iQue ocurre despues de que se 
forme un enlace peptidico? El paso 2 de la Figura 16.17 
muestra que cuando la formacion del enlace peptidico se 
completa, la cadena polipeptidica se transfiere del tRNA en 
el sitio P al aminoacido sujeto por el tRNA en el sitio A. El 
paso 3 muestra el proceso llamado translocacion, que ocurre 
cuando el ribosoma se mueve a traves del mRNA en direc- 
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Tunel de saiida^ ^ El ciclo de elongacion 
S continua ► 



4. Aminoacil-tRNA entrante 

El nuevo tRNA migra al sitio A, 
donde su anticodon se aparea 
con el codon del mRNA. 




>' AGGAGGUU AUGGAACGC UCAGC 



5. Formacion del enlace peptfdico 

La cadena polipeptfdica unida al tRNA 
en el sitio P se transfiere al aminoacil-tRNA 
en el sitio A. 



6. Translocation 

El ribosoma se mueve no abajo del mRNA. 
El tRNA unido a la cadena polipeptfdica 
se mueve al sitio R El tRNA vacfo migra 
del sitio P al sitio E, donde el tRNA es 
expulsado. El sitio A se vacfa otra vez. 



cion 5' — > 3'. La translocation hace distintas cosas: mueve el 
tRNA vacfo al sitio E; mueve el tRNA que contiene el poli- 
peptido creciente en el sitio P; y abre el sitio A y expone un 
nuevo codon del mRNA. Si el sitio E esta ocupado cuando 
ocurre la translocation, el tRNA colocado ahf es expulsado 
al citosol. 

Los tres pasos en la elongacion: (1) llegada de un aminoa- 
cil-tRNA, (2) formacion de un enlace peptfdico, y (3) translo- 
cation, se repiten a lo largo del mRNA. Mediante la adicion 
de moleculas espetificas a sistemas de traduccion in vitro, los 
investigadores han confirmado que cada ciclo de elongacion 
depende del aporte de energfa de varias moleculas de GTP, asf 
como de la ayuda de protemas llamadas factores de elonga- 
cion. Ademas, recientes modelos ribosomales tridimensiona- 
les en varias etapas de la secuencia de traduccion muestran 
que la maquina como un todo es altamente dinamica durante 
el proceso. El ribosoma cambia constantemente su forma en el 
ir y venir de los tRNA y cuando la catalisis y la translocation 
tienen lugar. Su estructura cambia junto con sus multiples fun- 
ciones: coor dinar las inter acciones entre tRNA y mRNA, y ca- 
talizar la formacion del enlace peptfdico. 

La microscopfa electronica ha confirmado tambien que 
una vez la elongacion sigue su camino, ribosomas adicionales 
se unen al lugar de inicio en el mismo mensaje e inician la tra- 
duction. Conforme continua este proceso, series de ribosomas 
llamadas polirribosomas se unen a lo largo del mRNA. Cada 
ribosoma sintetiza una copia de la protefna (Figura 16.18). 
Aunque puede llevar un minuto o mas para un solo ribosoma 
producir un polipeptido grande, la presencia de polirriboso- 
mas puede acelerar el paso global de la production proteica. 
Los polirribosomas se observan rutinariamente tanto en bac- 
terias como en eucariotas. 



Termination 

<:C6mo finaliza la sfntesis proteica? Para responder a esta 
cuestion, recuerda del Capftulo 15 que el codigo genetico in- 
cluye tres codones de termination: UAA, UAG y UGA. En la 
mayorfa de celulas, ningun aminoacil-tRNA tiene un antico- 
don que se una a estas secuencias. Cuando la translocation 
abre el sitio A y expone uno de los codones de termination, 
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Polipeptidos en crecimiento 




Ribosomas 



FIGURA 16.18 Polirribosomas. Tanto en bacterias como en 
eucariotas, muchos ribosomas sintetizan protemas del mismo 
mRNA al mismo tiempo. Las estructuras resultantes son llamadas 
polirribosomas. 
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TERMINACION DE LA TRADUCCION 




Subunidad 
grande 

^— 1 



Hidrolisis del 
enlace que 
une el 
tRNAy el 
polipeptido 

tRNA 



mRNA 

5' AAGUCCCG CAGUACU AUAG 3 

Codon de 
terminacion 




1. Cuando la traduccion abre el sitio A y 
expone uno de los codones de terminacion, 
una proteina llamada factor de liberacion 
rellena el sitio A. El factor de liberacion cataliza 
la hidrolisis del enlace que une el tRNA con 
la cadena polipeptidica en el sitio R 



mRNA 

5' AAGUCCCGCAGUACUAUAGCCCGA 3' 

> 

2. La reaccion de hidrolisis suelta 
el polipeptido, que es liberado del 
ribosoma. Los tRNA vacios son liberados 
a lo largo del polipeptido o... 





pequena ^ 

3. ... cuando el ribosoma se separa del 
mRNA, y las dos subunidades ribosomicas 
se disocian. Las subunidades estan 
preparadas para unirse al codon de 
iniciacion de otro mensaje y recomenzar 
la traduccion. 



FIGURA 1 6.1 9 Fase de terminacion de la traduccion. 



una proteina llamada factor de liberacion rellena el sitio A 
(Figura 16.19). Los factores de liberacion son protefnas que se 
ajustan fntimamente al sitio A; debido a su tamano, a su 
forma y a su carga electrica son como tRNA. Sin embargo, los 
factores de liberacion no portan ningun aminoacido. Cuando 
un factor de liberacion ocupa el sitio A, el centro activo cata- 
liza la hidrolisis del enlace que mantiene unidos el tRNA del 
sitio P con la cadena polipeptidica. Esta reaccion libera el po- 
lipeptido. El polipeptido recien sintetizado es liberado del ri- 
bosoma, el ribosoma se separa del mRNA, y las dos subuni- 
dades ribosomales se disocian. Las subunidades estan listas 
para unirse al codon de iniciacion de otro mensaje y comen- 
zar la traduccion de nuevo. 

Modificaciones postraduccionales Las protefnas no 

se han formado ni funcionan totalmente cuando tiene lugar 
la traduccion. De capftulos previos, deberfa estar claro que la 
mayorfa de las protefnas atraviesan una larga serie de pasos 
de procesamiento, llamados en conjunto modificaciones 
postraduccionales, antes de estar listas para trabajar en la 
celula: 

• Recuerda del Capftulo 3 que la funcion de una proteina 
depende de su forma y que la forma de una proteina de- 
pende de como se pliega. El plegamiento comienza real- 
mente durante la elongation, mucho antes de que tenga 
lugar la terminacion y de que los ribosomas se separen. 
Aunque ocurra espontaneamente, en el sentido de que no 
se requiere aporte energetico, el plegamiento es frecuente- 
mente acelerado por protefnas llamadas chaperonas mo- 
leculares. Datos recientes han mostrado que en algunas 



bacterias, las protefnas chaperonas realmente se unen al ri- 
bosoma cerca del «tunel» donde el polipeptido creciente 
emerge del ribosoma. Este resultado sugiere que el plega- 
miento ocurre conforme el polipeptido esta saliendo del ri- 
bosoma. 

• El Capftulo 7 senalaba que muchas protefnas eucariotas 
son ampliamente modificadas despues de ser sintetizadas. 
Por ejemplo, pequenos grupos qufmicos pueden anadirse a 
las protefnas en las organelas llamadas retfculo endoplas- 
matico rugoso y aparato de Golgi. Algunas protefnas reci- 
ben una senal de acortamiento que sirve de direction y ase- 
gura que la molecula sera llevada a la localization correcta 
en la celula. Ciertas protefnas tambien son aumentadas con 
grupos de azucares o lfpidos que son crfticos para su nor- 
mal funcionamiento. 

• Muchas protefnas son modificadas por enzimas que ana- 
den o quitan un grupo fosfato. La fosforilacion (adicion 
de fosfatos) y la desfosforilacion (eliminacion de fosfatos) de 
protefnas fueron introducidas en el Capftulo 9. Recuerda 
que debido a que un grupo fosfato tiene dos cargas nega- 
tivas, la adicion o eliminacion de un grupo fosfato puede 
causar grandes cambios en la forma y reactividad qufmica 
de las protefnas. Estos cambios tienen efectos dramaticos 
en la actividad de las protefnas (a menudo llevandolas de 
un estado inactivo a un estado activo o viceversa). 

El mensaje general es que la production de una proteina 
completamente funcional no solo depende de la traduccion en 
el ribosoma sino tambien de una amplia variedad de otras 
moleculas y sucesos que tienen lugar en la celula. 
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Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... o 

• La traduccion comienza cuando (1 ) el lugar de union del 
ribosoma en un mRNA se une a una secuencia del rRNA en 
la subunidad pequena del ribosoma, (2) el aminoacil-tRNA 
iniciador se une al codon de iniciacion en el mRNA,y (3) la 
subunidad grande del ribosoma se une a la subunidad 
pequena para completar el ribosoma. 

• La elongacion en la traduccion tiene lugar cuando (1 ) un 
aminoacil-tRNA apropiado entra en el sitio A, (2) un enlace 
peptidico se forma entre el aminoacido portado por el tRNA 
en el sitio A y el polipeptido portado por el tRNA en el sitio 
P,y (3) el ribosoma migra un codon no abajo del mRNA. 

• La traduccion acaba cuando el ribosoma alcanza el codon 
de parada. 

Deberias ser capaz de... O 

1) Hacer un diagrama de un ribosoma durante la iniciacion, 
elongacion y terminacion de la traduccion. 

2) Marcar cada estructura principal en los diagramas 
(subunidades ribosomales grande y pequena, sitios de 
union al ribosoma y factores de iniciacion, mRNA, sitios 
E/P/A del ribosoma, polipeptido en crecimiento, factor de 
liberacion). 

3) Describir la funcion de cada estructura esencial. 
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Translation; Protein Synthesis 



16.6 £Cual es la base molecular 
de la mutacion? 

Este capftulo se ha centrado en como la information en el 
DNA se transcribe a RNA y despues es traducida en una pro- 
tema funcional. Ahora la cuestion es, <;que ocurre si la infor- 
mation en el DNA cambia? ,;Cuales son las consecuencias 
para la celula? 



O Una mutacion es cualquier cambio permanente en el 
DNA de un organismo. Es una modification en el archivo de 
la information de la celula, un cambio en su genotipo. La ma- 
quinaria molecular presentada en este capftulo transcribe y 
traduce fielmente las mutaciones en las secuencias de DNA. El 
resultado es la production de nuevos tipos de protemas. En 
este sentido, las mutaciones pueden llevar a cambios en las 
protemas y en el RNA que afecten al fenotipo del organismo. 

Mutacion puntual 

La Figura 16.20 muestra como tiene lugar un tipo comun de 
mutacion. Si la DNA polimerasa inserta por error la base 
equivocada al sintetizar una nueva cadena de DNA, y si la ac- 
tividad de correcion de errores de la DNA polimerasa y el sis- 
tema de reparation de apareamientos falla en la correction de 
la base mal apareada, antes de que tenga lugar otra ronda 
de replication del DNA, ocurrira un cambio en la secuencia de 
bases en el DNA. Un solo cambio como este en una base es 
llamado mutacion puntual. 

iQue ocurre cuando una mutacion puntual se transcribe y 
se traduce? Para contestar esta cuestion, considera la primera 
mutacion puntual descrita. Esta mutacion ocurre en el gen hu- 
mano para la protema hemoglobina. La hemoglobina es 
abundante en los globulos rojos, y lleva oxigeno a los tejidos. 
Debes recordar del Capftulo 3 que cada protema de la hemo- 
globina esta compuesta por cuatro polipeptidos (dos copias de 
dos polipeptidos diferentes.) En seres humanos adultos, la 
a-globina y /3-globina son los dos polipeptidos diferentes. 

La Figura 16.21a muestra una pequena section de la se- 
cuencia de DNA de un gen normal para /3-globina junto con 
la misma secuencia de un alelo mutante encontrado en indivi- 
duos que sufren anemia falciforme. Date cuenta de que la 
forma mutante de /3-globina tiene una timina en lugar de una 
adenina en la segunda position del sexto codon especificado 
por este gen. Una mirada atras al codigo genetico en el Capf- 
tulo 15 confirma por que esta mutacion puntual es significa- 
tiva: durante la sintesis proteica, el codon mutante especifica 
para valina en vez de acido glutamico en la cadena de aminoa- 
cidos de la /3-globina. Mutaciones puntuales que causan cam- 
bios en la secuencia de aminoacidos de protemas se llaman 
mutaciones de sentido erroneo o mutaciones de sustitucion. 



3'CF 



M 

T 



DNA original 



Pareja de bases mal emparejadas 
(error en la replicacion) 



Replicacion 
de DNA 




Como 
el DNA 
original 



MUTANTE 



FIGURA 1 6.20 Errores sin reparar en la sintesis de DNA I leva n a mutaciones puntuales. 

O PREGUNTA ^Por que es logico que el tipo de mutacion aqui ilustrado se Name mutacion puntual? 
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En el caso de la hemoglobina, el unico cambio en la estruc- 
tura primaria de la /3-globina hace que la protema cristalice 
cuando los niveles de oxigeno en sangre son bajos. Cuando 
la hemoglobina cristaliza, hace que los globulos rojos adop- 
ten forma de hoz (Figura 16.21b). 

Las celulas que han perdido la forma quedan atascadas 
en los vasos sangumeos, asf que las celulas proximas quedan 
sin oxigeno. El resultado es un intenso dolor. Las celulas 
alargadas y encorvadas tambien tienen una vida media 
mucho mas corta en el cuerpo que los globulos rojos norma- 
les, lo que reduce el numero global de globulos rojos y pro- 
duce anemia en las personas. 

Las mutaciones de sentido erroneo son a menudo delete- 
reas, es decir, reducen la eficacia de un individuo (la habili- 
dad para sobrevivir y reproducirse). Sin embargo, las muta- 
ciones de sentido erroneo tambien pueden ser beneficiosas. 
Por ejemplo, la anemia falciforme se desarrolla solo en perso- 
nas homocigotas para el alelo falciforme. Pero las personas 
que son heterocigotas para el alelo falciforme tienen una ven- 
taja en su eficacia en regiones del mundo donde es comun 
una grave enfermedad: la malaria. El efecto ventajoso es po- 
sible porque el parasito que causa la malaria infecta los glo- 
bulos rojos. Si un individuo tiene un alelo normal para la he- 
moglobina y un alelo falciforme, los globulos rojos 
infectados con el parasito tienden a enfermar mientras que 
los otros funcionan normalmente. Las celulas falciformes son 
destruidas rapidamente por el cuerpo, eliminando las celulas 
parasitadas dentro de los eritrocitos. Como resultado, los in- 
dividuos que tienen una copia del gen mutado tienen cargas 
parasitarias menores y tienden a ser mucho mas sanos que los 



individuos que tienen dos copias normales del gen. Aunque 
tener dos copias del alelo defectuoso es perjudicial en todos 
los ambientes porque produce anemia falciforme, tener una 
copia del alelo falciforme es ventajoso en areas del mundo 
propensas a la malaria. 

En lugar de tener un efecto negativo o positivo en el orga- 
nismo, muchas mutaciones puntuales no tienen virtualmente 
ningun efecto. Para comprender por que, supon que, en el 
sitio siguiente al gen de la hemoglobina de la Figura 16.21 (la 
tercera posicion en el mismo sexto codon), una timina hubiera 
sido sustituida por una citosina. Esta mutacion puntual no 
tendria ninguna consecuencia. <:Por que? Tanto el GAA como 
el GAG determinan para acido glutamico. En este caso, la se- 
cuencia de aminoacidos del producto genico no cambia ni si- 
quiera aunque la secuencia de DNA haya sido alterada a 
causa de la mutacion. Este tipo de alteration de la secuencia 
basica recibe el nombre de mutacion silenciosa. Se dice que 
las mutaciones silenciosas son neutras en su efecto sobre la 
eficacia de un individuo. Es posible que las mutaciones pun- 
tuales sean silenciosas y neutras con respecto a la eficacia de- 
bido a la redundancia en el codigo genetico. 

El mensaje que hay que sacar de este analisis sobre la he- 
moglobina, la anemia falciforme y la malaria es simple: las 
mutaciones puntuales pueden ser deletereas, beneficiosas o 
neutrales. Estudios recientes han mostrado que la gran ma- 
yoria de las mutaciones puntuales son neutras o ligeramente 
deletereas con respecto a la eficacia. La Tabla Resumen 16.3 
resume los tipos de mutaciones puntuales que se han docu- 
mentado y repasa las consecuencias para la secuencia de ami- 
noacidos de las protemas. 



(a) Una mutacion puntual en el DNA puede llevar a una secuencia diferente de aminoacidos 
5 



(b) Fenotipo. 



Secuencia de 
DNA de la hebra 
codificante 



1g T G C A 

u w u w D 



Secuencia de 
aminoacidos 



Valina — Histidina —\ Leucina - Treonina - Prolina — 



Acido 
glutamico 



Acido 
glutamico 



Normal 




Globulos rojos normales 



Secuencia de 
DNA de la hebra 
codificante 



Secuencia de 
aminoacidos 



pWWJl 



Valina L Histidina —\ Leucina - Treonina - Prolina 



Acido 
glutamico 



Mutante 




Globulos rojos falciformes 



FIGURA 1 6.21 Anemia falciforme provocada por una mutacion puntual en el gen para la hemoglobina. (a) Estos genes 
normales y mutantes que codifican para la hemoglobina difieren en un solo nucleotide Las secuencias mostradas son solo 
una pequeha porcion del gen.(b) La mutacion en el apartado (a) cambia la secuencia primaria del producto genico. El cambio 
en la secuencia de aminoacidos hace que las moleculas de hemoglobina cristalicen cuando los niveles de oxigeno en la 
sangre son bajos. Como resultado, los globulos rojos se deforman y quedan atascados en los pequenos vasos sangumeos. 

O EJERCICIO En el apartado (a), anade la secuencia de bases de la cadena no codificante y marca los extremos 5' y 3'. 
Escribe la secuencia de bases del mRNA transcrita de la cadena no codificante y marca sus extremos 5' y 3'. 
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TAB LA RESUMEN 16.3 Tipos conocidos de mutaciones puntuales 
Nombre Definition Ejemplo 



Consecuencia 



Secuencia original de DNA (codificante) - 



Tyr - Trp - Leu - Val - His — Polipeptido original 



Silenciosa Cambio en un nucleotido que no 

modifica el aminoacido especificado 
por un codon 



Tyr - Trp - Leu - Val - His 



Cambio en el genotipo pero no en el 
fenotipo 



Sentido erroneo Cambio en un nucleotido que 
(sustitucion) cambia el aminoacido especificado 

por un codon 



Tyr - Cys - Leu - Val - His 



Cambio en la estructura primaria de la 
proteina 



Sin sentido Cambio en un nucleotido que produce 

un codon de parada temprano 



Tyr STOP 



Terminacion prematura (el polipeptido 
setrunca) 



Desfase del marco 
de lectura 



Adicion o delecion de un nucleotido 



Tyr 



Ser 



Ala 



Ser 



Thr 



Se modifica el marco de lectura (vease 
el Capitulo 1 5): sentido erroneo masivo 



Mutaciones a nivel cromosomico 

Junto con la documentacion de varios tipos de mutaciones 
puntuales, los biologos estudiaron mutaciones que involucra- 
ban cambios a mas grandes escalas en la composicion de los 
cromosomas. El Capitulo 12 introdujo la poliploidia, que es 
un cambio en el numero de cada tipo de cromosoma presente, 
y la aneuploidia, que implica la adicion o delecion de un cro- 
mosoma. La poliploidia, la aneuplodfa y otros cambios en el 
numero cromosomico resultan de errores al azar en la separa- 
tion de los cromosomas durante la meiosis o la mitosis. En 
este sentido son similares a los errores al azar que realiza la 
DNA polimerasa, dando lugar a mutaciones puntules. 

Pero ademas de los cambios en el numero cromosomico 
global, la composicion de cromosomas individuales puede 
cambiar de forma importante. Por ejemplo, segmentos cromo- 



somicos se pueden separar cuando tienen lugar roturas acci- 
dentales en los cromosomas. Los segmentos pueden darse la 
vuelta y volver a unirse, fenomeno conocido como inversion 
cromosomica; o bien unirse a un cromosoma diferente, cau- 
sando una translocation cromosomica (Tabla Resumen 16.4). 
Estas mutaciones afectan al reordenamiento de genes en los 
cromosomas. Son importantes debido a que influyen en la fre- 
cuencia del sobrecruzamiento entre cromosomas asi como en 
que ciertos genes sean activados o desactivados. 

En resumen, mutaciones puntuales o mutaciones a nivel 
cromosomico son cambios al azar en el DNA que producen 
nuevos genes, nuevos alelos y nuevos rasgos. En los indivi- 
duos, las mutaciones pueden causar enfermedad o muerte o 
conducir a un aumento en la eficacia. A nivel poblacional, las 
mutaciones aportan la variation hereditaria analizada por 
Mendel y Morgan y que hace posible la evolution. 



TABLA RESUMEN 1 6.4 Algunos tipos de mutaciones a nivel cromosomico 



Nombre 


Definition 


Ejemplo 




Consecuencia 


Inversion 
cromosomica 


Un segmento cromosomico 
se da la vuelta y se vuelve a 
unir en el mismo cromosoma 


Genes v a § 

I 

1 


■=> ^> 


1 


Cambia el orden de genes a lo largo del 
cromosoma. La frecuencia de sobrecruzamiento 
se reduce (cuando los homologos se unen, 
los segmentos invertidos no pueden 
sobrecruzarse con los segmentos no invertidos) 


Translocacion 
cromosomica 


Un segmento cromosomico 
se libera y se vuelve a unir a 
un cromosoma diferente 


i 


IK 


1 


Conlleva una delecion o adicion de segmentos 
cromosomicos. En muchos casos, cambia la 
expresion de genes en los segmentos 
translocados 
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I 



Repaso del capitulo 



I 



RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 



Las instrucciones para crear y dirigir una celula se encuentran ar- 
chivadas en el DNA, transcrito a RNA mensajero y seguidamente 
traducido a protemas. 

O Cuando la RNA polimerasa se une al DNA con la ayuda de otras 
protemas, cataliza la production de una molecula de RNA cuya 
secuencia es complementaria a la secuencia de bases de la hebra 
no codificante de DNA. 

La RNA polimerasa comienza la transcripcion uniendose a las se- 
cuencias promotoras en el DNA. En bacterias, esta union ocurre 
en conjunto con una protema reguladora llamada sigma. Sigma 
reconoce secuencias particulares en los promotores que se en- 
cuentran centradas 10 bases y 35 bases no arriba del comienzo 
del mensaje genetico real. Estos sitios de union aseguran que la 
hebra correcta de DNA sea transcrita en la direction adecuada. 
Los promotores eucariotas son mas complejos y variables que los 
promotores bacterianos, e interaccionan con muchos mas facto- 
res de transcripcion. 

Deben'as ser capaz de predecir las consecuencias de una muta- 
tion que cambia la secuencia de nucleotidos en un promotor. Q 
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Transcription 



O Algunos segmentos de un RNA estan codificados por regiones ge- 
nicas llamadas exones, mientras que otros se encuentran codifi- 
cados por regiones genicas denominadas intrones. Durante el 
procesamiento del RNA, los intrones son eliminados y los extre- 
mos del RNA reciben la caperuza y la cola. 

Regiones de RNA no codificante llamadas intrones son sacadas 
por complejas maquinas moleculares llamadas espliceosomas, se 
anade una «caperuza» al extremo 5', y una cola poli(A) al ex- 
tremo 3'. La caperuza 5' y la cola poli(A) sirven como senales de 
reconocimiento para la maquinaria de traduccion y protegen el 
mensaje de la degradation por ribonucleasas. 

Deben'as ser capaz de dibujar la estructura primaria de un 
mRNA y de un mRNA maduro de un eucariota y contrastar las 
dos moleculas con un mRNA bacteriano. Q 

O En el interior de los ribosomas, los mRNA se traducen a protei- 
nas mediante moleculas intermediarias llamadas RNA transfe- 
rentes. Los RNA transferentes llevan un aminoacido y poseen un 
anticodon de tres bases que se une a un codon de mRNA, que 
tambien contiene tres bases. A continuation, el aminoacido que 
lleva el RNA transferente se anade a la proteina en crecimiento 
mediante la formacion de un enlace peptidico. 



Experimentos con aminoacidos marcados radiactivamente con- 
firmaron que los ribosomas son el lugar de smtesis de protemas y 
que los RNA transferentes (tRNA) sirven como puente quimico 
entre el mensaje del RNA y el producto polipeptidico. Los tRNA 
tienen una estructura terciaria en forma de L. Un lado de la L 
contiene el anticodon, que forma pares de bases con el codon del 
mRNA, mientras que el otro lado de la L sostiene el aminoacido 
apropiado para ese codon. Dado que en la tercera position de la 
pareja codon-anticodon esta permitida la imprecision del aparea- 
miento (o «tambaleo»), solamente se requieren unos 40 tRNA di- 
ferentes para traducir los 61 codones que codifican para los ami- 
noacidos. 

En el interior del ribosoma, la smtesis de protemas implica tres 
pasos: (1) un aminoacil-tRNA entrante ocupa el sitio A; (2) el po- 
lipeptido creciente se transfiere de un peptidil tRNA en el sitio P 
del ribosoma al aminoacido unido al tRNA en el sitio A, y se 
forma un enlace peptidico; y (3) el ribosoma se transloca al 
codon siguiente en el mRNA, acompanado por la expulsion del 
tRNA vatio del sitio E. La formacion del enlace peptidico es ca- 
talizada por una ribozima (RNA), no por una enzima (protema). 
Mientras la traduccion esta en proceso, las protemas se pliegan 
en su conformation en tres dimensiones (estructura terciaria), al- 
gunas veces con la ayuda de las protemas chaperonas. Algunas 
protemas son destinadas a localizaciones espetificas en la celula 
debido a la presencia de secuencias serial, mientras que otras que- 
dan inactivas hasta que son modificadas por fosforilacion o se se- 
paran ciertos aminoacidos. 

Deben'as ser capaz de crear un mapa conceptual (vease BioHabi- 

lidades 6) que describa los pasos de la traduccion, comenzando 
con la adicion de aminoacidos a los tRNA, y que incluya los 
pasos principales en la initiation, elongation y termination. Q 
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Translation; Protein Synthesis 

O Las mutaciones son cambios al azar en el DNA que pueden pro- 
ducir cambios en el fenotipo o no. 

Dependiendo de la localization y tipo de alteration en el DNA y 
su impacto en el RNA resultante o producto proteico, una muta- 
tion puede ser beneficiosa, deleterea o neutral respecto al rendi- 
miento. Las mutaciones producen protemas y RNA nuevos. Son 
la fuente de variation hereditaria que hace posible la evolution. 

Deben'as ser capaz de explicar por que la mutation es aleatoria. 
Tu respuesta deberfa estar basada en los mecanismos moleculares 
responsables de las mutaciones puntuales y cromosomicas. Q 



PREGUNTAS 



O Comprueba tus conocimientos 

1. <De donde toma su nombre el sitio A del ribosoma? 

a. Es donde los aminoacidos se unen a los tRNA, produciendo 
aminoacil-tRNA. 

b. Es donde el grupo amino esta disponible en el polipeptido 
creciente para la formacion del enlace peptidico. 

c. Es el sitio ocupado por el aminoacil-tRNA entrante. 

d. Esta rodeado por a-helices de protemas ribosomicas. 



2. <:De donde recibe su nombre el sitio P del ribosoma? 

a. Es donde reside el promotor. 

b. Esta formado por protemas. 

c. Es donde residen los peptidil-tRNA. 

d. Es donde una cadena polipeptidica creciente se 
fosforila. 
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3. iQue es una chaperona molecular? 

a. Una protema que reconoce al promotor y gma la union de la 
RNA polimerasa. 

b. Una protema que activa o desactiva otra protema anadiendo 
o eliminando un grupo fosfato. 

c. Una protema componente de la subunidad ribosomal grande 
y que ayuda con la formacion del enlace peptfdico. 

d. Una protema que ayuda a las protemas traducidas 
recientemente a plegarse en su propia configuracion 
tridimensional. 

4. Los tres tipos de RNA polimerasa encontrados en celulas 
eucariotas transcriben tipos diferentes de genes. ^Cuales 
transcribe la RNA polimerasa II? 

a. rRNA. 

b. tRNA. 

c. mRNA. 

d. Espliceosomas. 



5. iQue es un anticodon? 

a. La parte de un mRNA que senaliza la termination de la 
traduccion. 

b. La parte de un mRNA que senaliza el comienzo de la 
traduccion. 

c. La parte de un tRNA que se une a un codon en el mRNA. 

d. La parte de un tRNA que acepta un aminoacido, mediante 
una reaccion catalizada por la tRNA sintetasa. 

6. iQue ocurre durante la inversion cromosomica? 

a. Piezas de cromosomas diferentes se rompen e intercambian 
posiciones. 

b. Los homologos permanecen juntos durante la division celular, 
de forma que una celula hija tiene un cromosoma menos. 

c. El numero de cromosomas se dobla. 

d. Un segmento de un cromosoma se rompe, cambia su 
orientation y se vuelve a unir. 

•p *9 b -c b *|7 ip •£ b "i b -\ isEjsandsa^ 



O Comprueba tu aprendizaje 

1. Explica la relacion entre las secuencias promotoras eucariotas, 
factores de transcripcion basales y la RNA polimerasa. Explica 
la relacion entre secuencias promotoras bacterianas, sigma y 
RNA polimerasa. 

2. De acuerdo a las reglas del tambaleo, el aminoacido correcto 
puede ser anadido a una cadena polipeptidica creciente incluso si 
la tercera base en un codon de un mRNA no se aparea 
correctamente con la base correspondiente del anticodon en el 
tRNA. <:C6mo se relacionan las normas del tambaleo con la 
redundancia del codigo genetico? 

3. ^Por que tiene lugar el empalme en el mRNA eucariota? ^Donde 
ocurre y como estan involucrados los snRNP? 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

4. Explica la secuencia de sucesos que tienen lugar durante la 
traduccion, como una protema se alarga a partir un aminoacido. 
En cada paso, especifica lo que esta ocurriendo en el sitio A, sitio 
P y sitio E del ribosoma. 

5. iQue evidencia apoya la hipotesis de que la formacion de un 
enlace peptfdico es catalizada por una ribozima? 

6. Explica por que todas las mutaciones puntuales cambian el 
genotipo pero por que solo algunas mutaciones puntuales 
cambian el fenotipo. 



O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. La caperuza 5' y la cola poli(A) en mRNA eucariotas protegen el 
mensaje de la degradation por ribonucleasas. Pero, <;por que 
existen ribonucleasas? ^Para que sirve una enzima que destruye 
los mensajes? Contesta esta cuestion usando el ejemplo de un 
mRNA para una hormona que causa un aumento en la tasa 
cardiaca. 

2. El nucleotido mostrado abajo se llama cordicepina. 




OH 

Si la cordicepina trifosfato de la figura, que tiene tres grupos 
fosfato unidos a un grupo hidroxil-5', se anade a una reaccion de 
transcripcion no celular, el nucleotido es anadido a la cadena 
RNA creciente. Esta observation confirma que la smtesis ocurre 
en direction 5' — > 3'. Realiza un dibujo, similar a la Figura 16.1, 
que muestre por que la cordicepina trifosfato no puede anadirse 
al extremo 5' de un RNA. 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

3. Ciertos segmentos de los rRNA en la subunidad grande del 
ribosoma son muy similares en todos los organismos. Para dar 
sentido a este resultado, Carl Woese sugiere que las secuencias 
conservadas tienen un rol funcional importante. Su logica es que 
estas secuencias conservadas son tan importantes para la funcion 
celular que algunos cambios en la secuencia causan la muerte. 
<;Que regiones espetificas del ribosoma esperarias que fueran 
identicas o casi identicas en todos los organismos, y que 
esperarias que fuera mas variable? Razona la respuesta. 

4. Modelos estructurales recientes muestran que la a-amanitina 
inhibe la traduccion mediante la union a un sitio en el interior de 
la RNA pol II, pero no al propio centro activo. Basandote en el 
modelo de la RNA pol II bacteriana de la Figura 16.2, predice 
donde se une la a-amanitina y por que inhibe la transcripcion. 

En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • guias de estudio online y preguntas • mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 





ESTRUCTURA Y EXPRESlON GENICA 

Control 

de la expresion genica 
en bacterias 



CONCEPTOS CLAVE 

Q La expresion genica puede ser controlada a 
tres niveles: transcripcion, traduccion o 
postraduccion (activacion proteica). 

O Los cambios en la expresion genica 
permiten a las celulas bacterianas 
responder a los cambios que se producen 
en el medio. 

O El control transcripcional puede ser 

negativo o positive El control negativo se 
da cuando una protema reguladora impide 
la transcripcion. El control positivo ocurre 
cuando una protema reguladora 
incrementa la tasa de transcripcion. 

O Muchas protemas reguladoras se unen a 
sitios especificos del DNA. Dado que cada 
tipo de protema reguladora tiene una 
secuencia de aminoacidos distinta, cada 
tipo se une a diferentes secuencias del DNA. 




Las particulas rojas que se observan en esta microfotografia son celulas humanas del 
intestino; las estructuras que se ven amarillas son bacterias. En el intestino, los nutrientes 
disponibles para las bacterias estan cambiando constantemente. En este capitulo se 
analizara como ayudan los cambios en la expresion genica a las bacterias para responder 
a los cambios del medio. 



Imagmate que estas esperando ansiosamente ofr el co- 
mienzo de una maravillosa melodfa sinfonica tocada por 
una orquesta de reconocido prestigio. El publico comienza 
a aplaudir cuando el director de orquesta sale para colocarse 
en el escenario, despues se hace un silencio absoluto al si- 
tuarse este en su tribuna de director. Toma la batuta y cada 
musico coge su instrumento. A medida que baja la batuta, 
cada instrumento empieza a resonar con un tono diferente y a 
un volumen ensordecedor; cada uno de ellos empieza a tocar 
una cancion completamente distinta En lugar de musica, lo 
que hay es un caos. El director de orquesta no puede soportar 
por mucho mas tiempo esta cacofoma. 

Una cacofoma como esta tendria lugar en una celula bacte- 
riana si todos sus genes estuvieran «actuando» a volumen 
total durante todo el tiempo. Las celulas de Escherichia coli 
que habitan ahora mismo en tu intestino tienen mas de 4.300 
genes. Si todos estos genes se expresaran a la tasa mas rapida 
posible durante todo el tiempo, las celulas de E. coli colapsa- 



rian, del mismo modo que ocurria en la orquesta sinfonica. 
Pero esto no ocurre asi. Las celulas son extremadamente selec- 
tivas a la hora de expresar genes, asf como en la cantidad y en 
el momento de hacerlo. En este capitulo se aborda como con- 
trolan las celulas bacterianas la actividad de sus genes. Se 
habla de expresion genica cuando una protema u otro pro- 
ducto genico se sintetiza y activa en la celula. 

Entender como regulan las bacterias la expresion genica es 
un tema fundamental en Biologfa por dos razones. La primera 
es debido a que las bacterias son los organismos mas abundan- 
tes en la Tierra, y habitan en cualquier ambiente. En muchos 
casos, las bacterias son capaces de crecer y reproducirse dado 
que responden con gran rapidez a cambios bruscos de tempe- 
ratura, pH, luz, competidores y nutrientes. Los cambios en la 
expresion genica les proporcionan la habilidad de hacer frente 
a estos cambios en el medio. Segundo, las preguntas acerca de 
la expresion genica en bacterias tienen un enorme significado 
en la practica. Por ejemplo, los biologos estan tratando de en- 
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tender que genes se expresan cuando una bacteria productora 
de una enfermedad se reproduce y comienza la infeccion. El 
objetivo de este estudio es desarrollar medicamentos que alte- 
ren la expresion genica de los principales genes implicados en 
dicha infeccion. Asimismo, las bacterias tambien se utilizan co- 
mercialmente para crear productos como insulina u hormonas 
de crecimiento. El uso eficiente de estas celulas depende en 
gran medida de un solido conocimiento acerca de los procesos 
de regulacion de la traduccion y la transcripcion. 

La meta de este capitulo es introducir los conceptos clave en 
la regulacion de la expresion genica. Comenzaremos, por tanto, 
viendo algunos de los desaffos ambientales a los que se enfren- 
tan las bacterias, y analizaremos de que modo reaccionan. 

17.1 La regulacion genica 

y el flujo de information 

Es posible encontrar bacterias en casi cualquier habitat de la 
Tierra, desde lugares con primaveras calurosas hasta en picos 
nevados, asf como en oceanos o en grietas a miles de metros en 
el subsuelo. Los millones de especies de bacterias que existen 
hoy en dfa han evolucionado de muchas maneras diferentes y 
todas ellas para resolver el problema principal para vivir: obte- 
ner la materia y la energfa que se requiere para el crecimiento y 
la reproduction. Aunque algunas bacterias se han especializado 
y solo emplean un tipo de alimento, la mayorfa de ellas son ca- 
paces de hacerlo eligiendo entre diferentes fuentes de carbono y 
energfa, dependiendo de los nutrientes disponibles en el medio 
en cada momento. La pregunta fundamental en este capitulo 
es: {como ocurre este hecho? Cada tipo de nutriente requiere 
una protefna cuya membrana de transporte es diferente para 
llevar la molecula de nutriente al interior de la celula, asf como 
tambien requieren diferentes enzimas para procesarlo. <;C6mo 
se las ingenia una bacteria para empezar transcribiendo unos 
genes y terminar la transcripcion de otros, de modo que su- 
ponga una ventaja al permitirles utilizar diferentes alimentos? 
Generalizando mas la pregunta, <;c6mo puede una bacteria re- 
gular la expresion de sus genes, de manera que las celulas solo 
fabriquen los productos que necesitan? 

Como caso de estudio, este capitulo se centra en las estrate- 
gias observadas en E. colt. Estas celulas pueden emplear un am- 
plio rango de hidratos de carbono para suplir el carbono y la 
energfa que necesitan. Por ejemplo, E. colt es muy abundante 
en tu tracto intestinal y extrae los hidratos de carbono de lo que 
has ingerido a traves de la comida. Pero lo cierto es que tu dieta 
alimenticia cambia y, por tanto, tambien la disponibilidad de 
azucares en tu intestino. El control exhaustivo en la expresion 
genica por parte de E. coli le da la habilidad de poder respon- 
der a los cambios que se producen en su medio y utilizar los di- 
ferentes azucares disponibles en cada momento. 

Para poder darse cuenta de por que es tan importante el con- 
trol sobre la expresion genica en estas celulas, es importante en- 
tender que las bacterias podrfan empaquetarse en unos 2,5 cm 
de espesor a lo largo de las paredes de tu intestino. Los organis- 
mos representan a una gran cantidad de especies diferentes que 
estan compitiendo por espacio y nutrientes. Para que una celula 
pueda sobrevivir y reproducirse en su ambiente, debe ser capaz 
de usar eficientemente sus recursos, en particular aquellos que 



le proporcionan carbono y energfa. Asf, por ejemplo, utilizar 
elementos que contienen energfa y compuestos de carbono para 
sintetizar protefnas que no son necesarias reducirfa la habilidad 
de las celulas para producir las protefnas que realmente si nece- 
sitan, asf como tambien afectarfa a que compitiesen satisfacto- 
riamente por recursos y reducirfan su descendencia. 

Basandose en este razonamiento, los biologos llegan a la 
conclusion de que la transcripcion y la traduccion de determi- 
nados genes en bacterias vienen desencadenadas por senales 
especfficas que provienen del medio, como pueda ser la pre- 
sencia de determinados azucares. Por ejemplo, <;recuerdas si 
bebiste leche en tu ultima comida, o comiste patatas fritas o 
quiza una barrita de caramelo? Bien, pues cada tipo de co- 
mida contiene diferentes azucares. Cada tipo de azucar induce 
una respuesta a traves de las celulas de E. coli en tu intestino. 
Asf como un director de orquesta tiene que organizar a sus 
musicos, las celulas necesitan regular que protefnas pueden 
producir en cada momento. 

Mecanismos de regulacion: description 

La expresion genica puede ser controlada en cualquier paso 
comprendido entre la sfntesis de RNA y la activation del pro- 
ducts genico final. Tres pasos se suceden en el discurrir de la 
informacion desde el DNA hasta las protefnas, como se repre- 
senta a continuation: 

DNA X > mRNA — >• protefna — » protefna activada 

La flecha que va desde el DNA hasta el RNA representa la 
transcripcion, proceso en el que tiene lugar la produccion de 
RNA mensajero (mRNA). La flecha que va desde el RNA a la 
protefna representa la traduccion, en la cual los ribosomas leen 
la informacion existente en el mRNA y la utilizan para sinteti- 
zar una protefna. La siguiente es la que va desde la protefna a 
la protefna activada, y representa las modificaciones postra- 
duccionales (aquf se incluyen el plegado, la adicion de hidratos 
de carbono o grupos de lfpidos, o quiza la fosforilacion). 

<;C6mo puede una celula bacteriana evitar la produccion de 
determinadas protefnas que no son necesarias en un momento 
dado, y de este modo usar sus recursos eficientemente? Si se 
echa un vistazo al flujo de la informacion que va desde el 
DNA hasta la protefna, hay tres posibles mecanismos: 

1. La celula podrfa evitar la produccion de mRNA para deter- 
minadas enzimas. Si no hay mRNA, entonces los riboso- 
mas no pueden dar lugar a productos genicos. Por ejemplo, 
varias protefnas reguladoras influyen en la habilidad del 
RNA polimerasa para unirse a un promotor e iniciar la 
transcripcion. Los genes que son controlados de este modo 
se dice que funcionan bajo control transcripcional. 

DNA X > mRNA — » protefna —> protefna activada 

2. Si se ha transcrito el mRNA de una enzima, la celula tiene 
un modo para evitar que el mRNA sea traducido en la pro- 
tefna. Los mecanismos que alteran, o bien el tiempo de su- 
pervivencia de un mRNA antes de ser degradado por las ri- 
bonucleasas que afectan al inicio de la traducion, o bien a 
factores de elongation o a otras protefnas durante el pro- 
ceso de traduccion, son formas de control de traduccion: 

DNA — » mRNA X > protefna —> protefna activada 
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FIGURA 1 7.1 La expresion genica puede ser regulada en tres niveles. Aunque este capitulo se centra en conocer 
como afectan las moleculas reguladoras a la habilidad de la RNA polimerasa para iniciar la transcripcion, los controles 
traduccionales y postraduccionales tambien tienen lugar en las bacterias. 

O EJERCICIO Especifica que modo de regulacion es el mas lento en cuanto a la respuesta, y cual es el mas rapido. Senala 
cual es el mas eficiente y cual el menos eficiente en el empleo de los recursos. 



3. En el Capitulo 16 se apunto el hecho de que algunas protef- 
nas son fabricadas en una forma inactiva y despues tienen 
que ser activadas a traves de una modificacion qufmica 
como puede ser la adicion de un grupo de fosfato. Este tipo 
de regulacion se conoce como control postraduccional: 

DNA — » mRNA — » protema X > protema activada 

O <;Cual de estas tres formas de control es la que se da en 
bacterias? La respuesta inmediata a esta pregunta es que 
«todos los casos expuestos son posibles». Como muestra la Fi- 
gura 17.1, son muchos los factores que afectan a la cantidad 
de protema activa que produce un gen determinado. El control 
transcripcional es particularmente importante en lo que se re- 
fiere a eficiencia, ya que es el momento del proceso en el que el 
ahorro de energfa para la celula es mayor, puesto que detiene 
el proceso en uno de los puntos iniciales. El control de traduc- 
tion es ventajoso porque permite a la celula efectuar rapidos 
cambios en su serie de protemas. Por otro lado, el control pos- 
traduccional tambien es significativo y proporciona, ademas, 
la respuesta mas rapida de los tres mecanismos. Entre los me- 
canismos de regulacion genica vistos, hay una «lucha» entre la 
velocidad de respuesta y conservation de ATP, aminoacidos y 
otros recursos. Asi, el control en traduction es lento pero efi- 
ciente en el uso de sus recursos. El control postraduccional es 
muy rapido, pero energeticamente resulta caro. 

Aunque este capitulo se centra casi exclusivamente en los 
mecanismos de control transcripcional en bacterias, es impor- 
tante tener presente que ambos, el control traduccional y el 
control postraduccional, tienen lugar en estos organismos. 
O Asi como tambien es importante tener en cuenta que algu- 
nos genes, como aquellos que codifican las enzimas que se re- 
quieren para la glucolisis, son transcritos siempre, o constitu- 
tivamente. Sin embargo, la expresion de otros genes se 
regula, es decir, que han de ser inducidos o reprimidos. Final- 
mente, es importante darse cuenta de que la expresion genica 
no es una proposition de todo o nada. Los genes no estan 
«apagados» o «encendidos», de hecho, el nivel de expresion 
es altamente variable. La variation en la expresion genica per- 



mite a las celulas responder a los cambios en su medio. <iQue 
factores son los que determinan la cantidad de gen que ha de 
ser expresado en un determinado momento? 

El metabolismo de la lactosa: un sistema modelo 

Como se ha venido mostrando desde el Capitulo 13 hasta el 
Capitulo 16, muchos de los avances fundamentales en gene- 
tica se han alcanzado a traves del analisis de varios sistemas 
modelo. El estudio de la herencia de la forma de las semillas 
de guisantes revelo los patrones fundamentales de la transmi- 
sion genica. Explorar la transcripcion en virus y en E. coli 
guio el camino para descubrir la RNA polimerasa, los facto- 
res de transcripcion como las protemas sigma, y los promoto- 
res. En los estudios sobre regulacion genica, el modelo clave 
de estudio fue el metabolismo de la lactosa en E. coli. 

Jacques Monod, Francois Jacob y otros colegas presentaron 
el metabolismo de la lactosa en E. coli como sistema modelo du- 
rante las decadas de 1950 y 1960. Aunque sus trabajos se basa- 
ron en una unica especie bacteriana, sus resultados tuvieron un 
profundo efecto para extrapolarlos a la regulacion genica en 
otros organismos. Algunos de los detalles que resultaron de sus 
trabajos fueron especfficos para los genes responsables del me- 
tabolismo de la lactosa de E. coli, pero muchos otros de los ha- 
llazgos de Monod y Jacob resultaron universales. 

Escherichia coli puede utilizar una amplia variedad de azu- 
cares para producir ATP, bien sea por glucolisis o bien por fer- 
mentation. Estos azucares tambien sirven como materia 
prima en la smtesis de aminoacidos, vitaminas y otros com- 
puestos complejos. E. coli prefiere la glucosa como fuente de 
carbono; no obstante, es la fuente de energia y carbono que 
los organismos utilizan mas eficientemente. Esta observation 
es logica, ya que la glucolisis empieza con glucosa y es el ca- 
mino principal para la production de ATP. La lactosa, el azu- 
car que se obtiene de la leche, tambien es utilizado por E. coli, 
pero solo cuando se le agotan los suministros de glucosa. Re- 
cuerda del Capitulo 5 que la lactosa es un disacarido com- 
puesto por una molecula de glucosa y otra de galactosa. 
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Para usar la lactosa, E. coli primero debe transportar el 
azucar al interior de la celula. Una vez que la lactosa esta den- 
tro de la celula, la enzima /3-galactosidasa cataliza la reaccion 
que rompe el azucar en glucosa y galactosa. La glucosa libe- 
rada en esta reaccion se emplea directamente via glucolisis; 
otras enzimas convierten la galactosa en un intermediario de 
la via glucolftica. A principios de la decada de 1950, los bio- 
logos descubrieron que E. coli producfa altos niveles de /3-ga- 
lactosidasa solo cuando la lactosa estaba presente en el medio. 
Si no habfa lactosa, se sintetizaban pequenas cantidades de f3- 
galactosidasa. Dado que parece que la lactosa induce la pro- 
duction de la enzima que actua sobre la lactosa, los investiga- 
dores propusieron que la lactosa regula por si misma el gen 
que produce /3-galactosidasa. Mas formalmente, quedaria la 
siguiente hipotesis: la lactosa actua como una inductora de si 
misma. Un inductor es una molecula que estimula la expre- 
sion de un determinado gen o genes. 

A finales de 1950 Jacques Monod investigo como afectaba la 
presencia de glucosa a la regulacion del gen de /3-galactosidasa. 
Se preguntaba si produciria E. coli niveles altos de /3-galactosi- 
dasa cuando ambas, lactosa y glucosa, estuvieran presentes en 
el entorno. En la Figura 17.2 se muestra el resumen del experi- 
mento, y la respuesta a esta pregunta es no. La /3-galactosidasa 
se produce solo cuando hay lactosa en el medio y la glucosa esta 
ausente. Monod se asocio con Francois Jacob para investigar 
exactamente como la lactosa y la glucosa regulaban los genes 
responsables del metabolismo de la lactosa. Los estudios reali- 
zados para conocer como eran regulados estos genes abrieron 
una puerta en el conocimiento del control de estos genes en el 
resto de organismos. Las investigaciones de este modelo conti- 
nuan en la actualidad, 50 anos despues de sus inicios. 

17.2 Identification de los genes 

implicados en el metabolismo 
de la lactosa 

Para entender como controla E. coli la produccion de /3-galac- 
tosidasa y como la membrana de la protema de transporte in- 
troduce la lactosa en la celula, Monod y Jacob tuvieron pri- 
mero que encontrar los genes que codificaban esas protemas. 
Para hacer esto, emplearon la misma tecnica utilizada en los 
estudios pioneros de replication de DNA, transcription y tra- 
duction repasados ya anteriormente en los primeros capftu- 
los: aislaron y analizaron individuos mutantes. En este caso, 
su exito fue encontrar celulas de E. coli que no eran capaces 
de metabolizar lactosa. Luego las celulas que no pueden usar 
lactosa deben carecer, o bien de /3-galactosidasa, o bien de la 
protema transportadora de lactosa. 

El segundo paso del proceso consistio en encontrar celulas 
mutantes con respecto a un rasgo particular. El primer paso 
del investigador era generar un gran numero de individuos 
con mutaciones en localizaciones al azar en sus genomas. Para 
producir celulas mutantes, Monod y otros investigadores ex- 
pusieron a las poblaciones de E. coli a rayos X, a rayos ultra- 
violetas y/o a sustancias qmmicas que danaban el DNA e in- 
crementaban asi la tasa de mutaciones. El segundo paso fue 
analizar las mutaciones para encontrar individuos con defec- 
tos en el proceso o el camino bioqufmico en cuestion (en este 



Experimento 



Pregunta: E. coli produce (3-galactosidasa cuando 
esta presente la lactosa. ^Produce E. coli 
(3-galactosidasa cuando ambos, glucosa y lactosa, 
estan presentes? 



Hipotesis: E. coli no produce (3-galactosidasa cuando hay 
glucosa, aun cuando la lactosa esta presente. (La glucosa es su 
fuente preferida de energfa.) 

Hipotesis alternativa: E. coli produce |3-galactosidasa siempre 
que la lactosa este presente, sin importar la presencia o ausencia de 
glucosa. 



Desarrollo del experimento: 

Tratamiento 1 



Tratamiento 3 




Tratamiento 2 





Colon ias de E. coli 
(cada colonia contiene 
millones de celulas) 



Prediccion: Solo se producira |3-galactosidasa en el tratamiento 3. 

Prediccion de la hipotesis alternativa: Se producira 
p-galactosidasa en los tratamientos 2 y 3. 



Resultados: 

Tratamiento 1 

No 

|3-galactosidasa 



Tratamiento 2 

No 

|3-galactosidasa 



E. coli no produce 
|3-galactosidasa si 
la glucosa esta presente 



Tratamiento 3 

Alta produccion de 
p-galactosidasa 



Conclusion: La glucosa impide la expresion 
del gen de (3-galactosidasa. La presencia de 
lactosa sin la de glucosa estimula la expresion 
de dicho gen. 



FIGURA 1 7.2 La glucosa afecta a la regulacion del gen de 
/3-galactosidasa. 

caso concreto, defectos en el metabolismo de la lactosa). Una 
tecnica que permitio a los investigadores identificar individuos 
con algun tipo de mutacion es el llamado analisis genetico. 

Monod y sus colegas de investigacion estuvieron buscando 
celulas que no podian crecer en un medio en el que solo hu- 
biese lactosa como fuente de energfa. Las celulas normales cre- 
cfan bien en este ambiente. ,;C6mo podian los investigadores 
seleccionar celulas basandose en la ausencia de crecimiento? 

£C6mo se encontraron los genes? 

Las tecnicas clave para encontrar mutantes con defectos en el 
metabolismo de la lactosa fueron el empleo de la replica en 
placas y el crecimiento en placas indicadoras. La replica de 
placas comienza con la propagacion de bacterias mutagenicas 
en una placa que contiene una gelatina de agar, la cual tiene 
solo glucosa (Figura 17.3). A esta placa se la conoce con el 
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REPLICA DE PLACAS 

Celulas individuales de E. coli 
crecen en colonias de 
celulas identicas 




Placa maestra 



1. Crecimiento en la placa maestra 
de colonias de E. coli con 
mutaciones en un medio completo 
(contiene glucosa como fuente 
de energia). 




Pano de terciopelo 
que cubre la tapa 



Placa maestra 




Placa maestra 

2. Presion del pano de 
terciopelo que envuelve 
la tapa sobre la placa maestra. 
Algunas celulas de cada colonia 
se transfieren desde la placa 
a la tapa con terciopelo. 



rto§£ 
Placa replica 

3. Presion de la tapa contra 
la placa replica que contiene 
solo lactosa como fuente de 
energia. La localizacion de las 
celulas tanto en la placa maestra 
como en la placa replica esta 
perfectamente marcada. 



ictos 
Placa replica 

4. Despues de la incubacion, las 
celulas que pueden usar lactosa 
como fuente de energia crecen 
en las colonias. Toman las celulas 
de la placa maestra que no estan 
en la placa replica. Estas celulas 
son incapaces de metabolizar 
la lactosa. 



FIGURA 1 7.3 La replica de placas es una tecnica para identificar celulas con mutaciones. En este caso es utilizada 
para aislar celulas mutantes de E. coli con deficiencias en el metabolismo de la lactosa. Hay dos puntos importantes: 
(1) La localizacion de las colonias tanto en la placa maestra como en la placa replica debe realizarse con mucha precision; 
y (2) el medio de las dos placas debe diferir por un solo componente 

O PREGUNTA ^Corno alteran'as este protocolo para aislar celulas mutantes con una deficiencia en las enzimas requerida 
para la smtesis del triptofano? 



nombre de placa maestra. Es importante que las celulas mu- 
tantes que queremos identificar sean capaces de crecer en esta 
placa maestra. De este modo, si las bacterias son capaces de 
crecer, cada celula producira una colonia. (Una colonia 
de bacterias consiste en un gran numero de celulas identicas 
que son descendientes de una misma celula). Despues, se pre- 
siona sobre la placa maestra con un tapon cubierto con un 
pano de terciopelo esterilizado. Debido al contacto que se 
produce, se transfieren al terciopelo celulas de cada una de las 
colonias de la placa maestra. Despues, se toma el pano de ter- 
ciopelo y se presiona sobre otra placa que contiene un medio 
diferente al anterior, difiriendo de Este en un unico compo- 
nente. Por ejemplo, en la Figura 17.3, en el paso 3, el segundo 
medio solo tiene lactosa como fuente de carbono y energia. 
Las celulas transferidas desde el terciopelo hasta la superficie 
de la placa producen una copia exacta de las colonias produ- 
cidas en la placa maestra, que se la conoce con el nombre de 
placa replica. Una vez que las celulas han crecido, un investi- 
gador puede comparar las colonias que crecieron en el medio 
de la placa replica con las que lo hicieron en la placa maestra. 
En este caso, las colonias que crecieron en la placa maestra pero 
que no se encuentran en la placa replica representan a los mu- 



tantes con metabolismo de la lactosa deficiente. Los investiga- 
dores construyeron una coleccion de mutantes de lactosa to- 
mando estas colonias de celulas de la placa maestra. 

Asimismo, Monod utilizo una estrategia alternativa a esta, 
basada en placas indicadoras, donde los mutantes con meta- 
bolismo deficiente se observan directamente. En este caso, 
Monod anadio un componente que actuaba directamente 
sobre la /3-galactosidasa. El componente se comportaba como 
una molecula indicadora de la presencia de funcionamiento de 
/3-galactosidasa, puesto que una de las moleculas producidas 
por la reaccion era amarilla. De modo que las colonias que 
permanecfan blancas eran incapaces de procesar la molecula 
indicadora, significando ello que teman un defecto en la en- 
zima de /3-galactosidasa o en su produccion. 

Diferentes clases de mutaciones 
en el metabolismo de la lactosa 

El mutante inicial analizado dio lugar a los tres tipos de mu- 
tantes que se recogen en la Tabla 17.1. En una primera clase, 
las celulas mutantes son incapaces de partir la molecula indi- 
cadora aunque la lactosa este presente en el interior de las ce- 



TABLA 1 7.1 Tipos de mutaciones en el metabolismo de la lactosa de E. coli 



Fenotipo de la mutacion 


Interpretation 


Genotipo inferido 


Las celulas no pueden escindir la molecula 
indicadora aun cuando hay lactosa 
que funciona como inductora. 


No /3-galactosidasa;el gen para /3-galactosidasa es defectuoso. 
Este gen recibe el nombre de lacZ. 


lacZ~ 


Las celulas no pueden acumular lactosa 
dentro de la celula. 


No se requiere membrana proteica (galactosido permeasa) para importar lactosa; 
el gen para galactosido permeasa es defectuoso; recibe el nombre de lacY. 


lacY~ 


El indicador molecular esta partido aun 
cuando la lactosa esta ausente 
(no inductora). 


Expresion constitutiva de lady lacY; el gen para la protema reguladora 
que detiene la actividad de lacZy lacYes defectuoso (no necesita 
ser inducido por la lactosa). Recibe el nombre de lad. 


lacl- 
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E. coli 




Lactosa 



Glucosa 



■ Galactosa 



Membrana plasmatica 



FIGURA 1 7.4 Dos protemas son fundamentales para las celulas 
deE.coli en el empleo de la lactosa. En el empleo de la lactosa por 
parte de las celulas de E.coli, la protema de membrana galactosido 
permeasa debe estar presente para permitir la entrada de azucar en 
la celula. Por tanto, la enzima /3-galactosidasa debe estar presente 
para romper la lactosa en las subunidades de glucosa y galactosa. 



lulas para inducir la production de la protema /3-galactosi- 
dasa. Los investigadores concluyeron que estas mutaciones 
deben carecer de la version funcional de la protema /3-galac- 
tosidasa (significando esto que el gen que codifica la /3-galac- 
tosidasa es defectuoso). A este gen se le conoce como lacZ, y 
a la mutacion alelo como lacZr. 

En la segunda clase de mutantes, las celulas fallaron a la 
hora de acumular lactosa en su interior. En celulas normales, 
la concentracion de lactosa es alrededor de 100 veces la que 
hay en el medio que las rodea, pero en las celulas mutantes 
esta concentracion era mas baja. Jacob y Monod supusieron 
que las celulas mutantes teman copias anomalas de las protei- 
nas de membrana, que eran las responsables de transportar la 
lactosa al interior de la celula, y fue identificada y denomi- 
nada galactosidasa permeasa; el gen que la codifica fue 11a- 
mado lacY. En la Figura 17.4 se resumen las funciones de la /3- 
galactosidasa y la galactosidasa permeasa. 

La tercera y mas sorprendente clase de celulas mutantes no 
regulaba de forma normal la expresion de /3-galactosidasa y 
galactosidasa permeasa. Por ejemplo, cuando estas celulas 
mutantes crecian solo con lactosa y se les anadfa la molecula 
indicadora, se volvfan de color amarillo al igual que lo hacen 
las celulas normales. Pero si se las poma a crecer en un medio 
donde habfa glucosa y no lactosa, tambien cambiaban a color 
amarillo despues de anadirles la molecula indicadora. En con- 
traposition, las celulas normales se manteman de color bianco 
cuando crecian con glucosa y se les anadfa la molecula indica- 



dora. Las celulas normales no producen /3-galactosidasa 
cuando esta presente la glucosa. 

Las celulas que son anormales porque producen productos 
continuamente se denominan mutantes constitutivas. A dife- 
rencia de las normales, sus productos son siempre parte de la 
constitution de la celula. El gen que muto para producir cons- 
titutivamente /3-galactosidasa fue llamado lad. El uso de «I» 
fue apropiado porque estos mutantes no necesitaban un induc- 
tor para expresar /3-galactosidasa o galactosidasa permeasa. Es 
importante incidir en el hecho de que en celulas normales la 
expresion de estos genes es inducida por la presencia de lac- 
tosa. Pero en celulas con una forma mutante de lad (mutante 
ladr), la expresion genica ocurre con o sin lactosa. Esto signi- 
fica que las mutaciones ladr tienen un defecto en la regulation 
genica y el gen esta «activo» cuando no deberfa estarlo. 

Al basarse en estas observaciones, es logico inferir que los 
productos normales del gen lad impiden la transcripcion de 
lacZ y lad cuando la lactosa esta ausente. Debido a que la 
lactosa actua como un inductor para la production de /3-ga- 
lactosidasa, es razonable esperar que el gen lad o el producto 
genico interactue con la lactosa de alguna manera. (Trabajos 
posteriores mostraron que el inductor es realmente un deri- 
vado de la lactosa, denominado alolactosa. Por motivos de 
precision historica y simplicidad, la discusion refiere a la lac- 
tosa como inductora de si misma.) 

Varios genes estan implicados en el metabolismo 
de la lactosa 

Jacob y Monod habian identificado con exito tres genes impli- 
cados en el metabolismo de la lactosa: lacZ, lacY y lad. Ha- 
bian llegado a la conclusion de que lacZ e laY codificaban 
protemas implicadas en el metabolismo de la lactosa, mientras 
que lad era responsable de algunas funciones reguladoras. 
Cuando la lactosa esta ausente, el gen lad u otros productos 
genicos detienen la expresion de lacZ y lacY. Pero cuando la 
lactosa esta presente, ocurre lo contrario (se induce la trans- 
cripcion de lacZ y lacY). Q Si entiendes que genes estan im- 
plicados en el metabolismo de la lactosa, entonces debenas ser 
capaz de describir la funcion espetifica que tienen lacZ y lacY. 
Ademas, debenas ser capaz de describir el efecto del producto 
del gen lad cuando la lactosa esta presente versus ausente, asi 
como explicar por que son logicos estos efectos. 

Cuando Jacob y Monod continuaron con estos experimen- 
tos mapeando la localization ffsica de estos tres genes en el 
cromosoma circular de E. coli, encontraron que estos tres 
genes estaban muy cerca (Figura 17.5). Esto supuso un resul- 



Impide la transcripcion 
de lacZ e lacY cuando 
la lactosa 
esta 
ausente 



Fragmenta la lactosa 
en glucosa 
y galactosa 



i etc 

t 



Producto lad 



|> -galactosidasa 



Producto lacZ 



\ 




Galactosido 
permeasa 

Producto lacY 



/ 



Membrana de 
la proteina 
de transporte, 
im porta 
lactosa 



Seccion de cromosoma 
de E. coli l#%#%<flF3^^ 

lad lacZ lacY 



FIGURA 1 7.5 Los genes lac estan muy cerca fisicamente. 
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tado crucial, ya que ello sugeria que ambos, lacZ y lacY, po- 
dian ser controlados por lad. <;Podria un gen regulador «tra- 
bajar» mas que un gen codificante de protefnas? Si esto fuera 
asi, <:c6mo trabaja realmente lacU, y <;por que la lactosa y la 
glucosa tienen efectos opuestos? 

17.3 Mecanismos del control negativo: 
descubrimiento del represor 

En principio, hay dos modos de regular la transcripcion : via 
control negativo o via control positivo. El control negativo 
ocurre cuando una proteina reguladora se une al DNA y de- 
tiene la transcripcion (Figura 17.6a); el control positivo, tam- 
bien llamado induccion, ocurre cuando una proteina regula- 
dora se une al DNA y desencadena la transcripcion (Figura 
17.6b). Q Asi, por ejemplo, cuando un coche esta aparcado y 
parado, el control negativo ocurriria cuando el freno de mano 
esta echado; y el control positivo cuando se pisa el acelerador. 
Se descubrio que los genes lacZ y lacY en E. coli son controla- 
dos tanto por el freno de mano como por el acelerador. Estos 
genes estan regulados tanto por el control negativo como por 
el control positivo. 

La hipotesis de que lacZ y lacY pueden estar bajo el con- 
trol negativo se debe a Leo Szilard, de finales de 1950. Szilard 
sugirio a Monod que el gen lad codificaba un producto que 
reprimfa la transcripcion de los genes lacZ y lacY. Recuerda 



(a) Control negativo: la proteina reguladora corta 
la transcripcion 



Sin control 



negativo... {ffl^ '. 
RNA polimerasa — \— 



TRANSCRIPCION 



Secuencia genica 



Proteina 
reguladora 



Con control 
negativo...] 



0 I <i|j*^M^ No hay transcripcion 



(b) Control positivo: las protefnas reguladoras desencadenan 
la transcripcion 



Sin control 



positivo... ^H^^iffcW 
RNA polimerasa — U 




No hay transcripcion 
' ' A 



Proteina 
reguladora 

Con control 
positivo... < 



TRANSCRIPCION 



Secuencia genica 



FIGURA 1 7.6 Los genes son regulados por medio del control 
negativo, o por control positivo, o ambos. 



de la Seccion 17.2 que en la mutacion lacl~, la produccion de 
/3-galactosidasa y galactosidasa permeasa era constitutiva, 
aun cuando la lactosa no estaba disponible. Szilard propuso 
que la regulacion fallaba porque la proteina lacl + (la cual nor- 
malmente evita la smtesis de la enzima) estaba inactiva. Dicho 
de otra manera, el gen lad produce un inhibidor que ejerce 
control negativo sobre los genes lacZ y lacY. Este inhibidor de 
la transcripcion fue llamado represor y se penso que se unfa 
directamente al DNA o al promotor de los genes lacZ y lacY 
(Figura 17.7a). 

Para explicar como desencadenaba la presencia de lactosa 
la transcripcion en celulas normales, Szilard y Monod propu- 
sieron que la lactosa intervema con el represor haciendo que 
este se liberase de su sitio de union (Figura 17.7b). La idea fue 
que la lactosa inducia la transcripcion al eliminar el control ne- 
gativo. El represor serfa el freno de mano; y la lactosa liberarfa 
el freno de mano. Como muestra la Figura 17.7c, fue logico 
observar que la transcripcion constitutiva ocurre en las muta- 
ciones de lacl~ porque el represor funcional esta ausente (el 
freno de mano del coche esta averiado). 

Para comprobar la hipotesis, Jacob y Monod y colabora- 
dores crearon celulas de E. coli que teman copias funcionales 
de los genes para la /3-galactosidasa y la galactosidasa perme- 
asa, pero carecfan del gen funcional para el represor. Como se 
esperaba, estas celulas no dejaron de producir /3-galactosi- 
dasa. Pero cuando estas celulas recibieron una copia funcio- 
nal del gen del represor, entonces la produccion de /3-galacto- 
sidasa se redujo y despues ceso. Este resultado apoya la 
hipotesis de que el represor codifica una proteina que detiene 
la transcripcion (de hecho, es el «freno de mano» de la trans- 
cripcion). Pero si un inductor, como es la lactosa, se anadiera 
a las celulas experimentales, la actividad de la /3-galactosidasa 
continuana. Este resultado apoya la hipotesis de que la lac- 
tosa elimina al represor (esta libera el freno de mano). El gen 
lad codifica una proteina represora que ejerce control nega- 
tivo sobre lacZ y lacY. La lactosa actua como un inductor eli- 
minando al represor y terminando con el control negativo. 

El operon lac 

Jacob y Monod resumieron los resultados de sus experimen- 
tos con un exhaustivo modelo del control negativo que se pu- 
blico en 1961. En esencia, sus datos experimentales confirma- 
ron la hipotesis ilustrada en la Figura 17.7. Una de sus 
principales conclusiones fue que los genes para la /3-galactosi- 
dasa y la galactosidasa permeasa son controlados a la vez. 
Para referirse a esta conclusion, acunaron el termino operon 
para el conjunto de genes de bacterias reguladas en coordina- 
cion que son transcritas juntas en un mRNA. Logicamente, al 
grupo de genes implicados en el metabolismo de la lactosa se 
le denomino « operon lac». Mas tarde, se encontro un gen lla- 
mado lacA que aparecia fuertemente ligado a lacY e lacZ y 
parte del mismo operon. El gen lacA codifica la enzima trans- 
acetilasa. La funcion de la enzima es protectora. Cataliza las 
reacciones que permiten que ciertos tipos de azucares puedan 
ser exportados desde la celula cuando estos son muy abun- 
dantes. 

Tres son las hipotesis centrales del modelo de regulacion 
del operon lac de Jacob-Monod: 
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(a) Represor presente, lactosa ausente 

El represor se une al DNA 
No se da la transcripcion 



Represor 
sintetizado 



DNA 



Gen 
normal lacl 



lacl + 



(b) Represor presente, lactosa presente: 

La lactosa se une al represor, 
provocando la liberacion del DNA 



Se da la transcripcion (la lactosa 
actua como inductor) 



\ 



Represor 
sintetizado 



Gen 
normal lacl 



(c) El represor no esta presente, 
lactosa presente o ausente: 

Se da la transcripcion 



lad + 



El represor bloquea la transcripcion 




RNA polimerasa 
unida al promotor 
(DNA en azul) 




COMIENZA LA TRANSCRIPCION 
galactosidasa | Permeasa | 



mRNA 



lacZ lacY 



RNA polimerasa 
unida al promotor 
(DNA en azul) 



Represor funcional 
sin sintetizar 



Complejo 
lactosa-represor 



COMIENZA LA TRANSCRIPCION 
mRNA (3-galactosidasa | Permeasa | 




RNA polimerasa 
unida al promotor 
(DNA en azul) 

FIGURA 17.7 La hipotesis del control negativo. La hipotesis del control negativo mantiene que (a) la transcripcion de los genes 
implicados en el uso de la lactosa normalmente esta bloqueada por una molecula represora que se une al DNA o cerca de los promotores 
de lacZy lacY; (b) la lactosa induce la transcripcion de lacZ y lacY a traves de la interaccion con el represor, y (c) cuando un represor 
funcional esta ausente, entonces tiene lugar la transcripcion. 



1. Los genes lacZ, lacYy lac A son adyacentes y se transcriben 
en un mRNA iniciado desde un promotor individual del 
operon lac. Como resultado, la expresion de los tres genes 
esta coordinada. 

2. El represor es una protema codificada por lacl que se une 
al DNA y evita la transcripcion de lacZ, lacYy lacA. Jacob 
y Monod propusieron que lacl se expresa constitutiva- 
mente y que el represor se une a una section de DNA en el 
operon lac llamada operador. 

3. El inductor (la lactosa) interacciona directamente con el re- 
presor uniendose a el. Como resultado, el represor cambia 
de forma de manera que provoca su separation de la 
hebra de DNA. Recuerda del Capitulo 3 que esta forma de 



control sobre la funcion de la protema se conoce como re- 
gulation alosterica. Cuando ocurre la regulation alosterica, 
una pequena molecula se une directamente a la protema 
provocando su cambio de forma y actividad. Cuando el in- 
ductor se une al represor, el control negativo termina y 
puede llevarse a cabo la transcripcion (Figura 17.8). 

Despues de la publication de su modelo de control nega- 
tivo, Jacob y Monod confirmaron la existencia del operador 
al encontrar mutantes de E. coli que teman formas normales 
del represor pero que todavfa expresaban lacZ constitutiva- 
mente. En estas nuevas celulas mutantes, la protema represora 
era incapaz de funcionar porque la secuencia nucleotida del 
operador estaba alterada. En 1967 Walter Gilbert y Benno 



Operon lac 

Promotor lacl Promotor Operador lacZ lacY lacA 

lacl del operon lac 

FIGURA 1 7.8 Componentes del control negativo en el operon lac. 

O EJERCICIO Utilizando trocitos de caramelo o de papel de colores, ahade la RNA polimerasa a la figura. Despues ahade la protema 
represora y finalmente la lactosa. En cada paso, explica lo que ocurre despues de que se haya anadido la molecula. 
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Miiller-Hill fueron capaces de etiquetar las copias de la pro- 
tefna represora con un atomo radiactivo. Sus experimentos 
mostraron que el represor se unfa ffsicamente a secuencias de 
DNA del operador. Este resultado confirmo que el operador 
no es una protema o un producto de RNA, sino que es una 
parte de la secuencia de DNA del operon lac. El Cuadro 17.1 
explica como determinaron los investigadores la secuencia 
exacta de DNA del operador. 

£Por que ha sido tan importante el modelo 
del operon lac? 

La regulacion del operon lac proporciono una inmensidad de 
modelos importantes en Genetica. Siguiendo los trabajos reali- 
zados, se observa que numerosos genes de bacterias y operones 
estan bajo el control negativo a traves de protemas represor as. 
Mucho mas importante es que el modelo del operon lac intro- 
dujo la idea de que la expresion genica esta regulada por con- 
tacto ffsico entre regiones especfficas de las protemas regulado- 
ras y sitios reguladores especfficos localizados en el DNA. La 
publication del modelo del operon lac fue un importantisimo 
hito en la historia de la Biologia. Su impacto en el conocimiento 
de la regulacion genica es dificil de estimar. 

Ademas de confirmar la existencia del control negativo, de las 
protemas reguladoras y los sitios reguladores en el DNA, traba- 
jar en el estudio del operon lac ofrecio un importante ejemplo 
del control postraduccional en la expresion genica. La clave fue 
que la protefna represora esta siempre presente, ya que esta es 
transcrita y traducida constitutivamente a bajos niveles. Asf, 
cuando se requiere un cambio rapido en la actividad del operon 
lac, no ocurre mediante un cambio en la transcripcion o la tra- 
duction del represor, sino que lo que se altera es la actividad de 
las protemas represor as existentes. En la mayoria de los casos, la 
actividad de las protemas reguladoras clave es controlada por las 
modificaciones postraduccionales. 

Un nuevo giro en el control negativo: 
comparacion entre los operones trp y lac 

El exito del modelo del operon lac inspiro el trabajo para cono- 
cer como se regulan otras variedades de genes y operones en 
E. coli. El trabajo en el operon trp (pronunciado «trip») ter- 
mino por ser particularmente informativo, puesto que permitio 
extrapolar y profundizar en el concepto del control negativo. 

Tanto el operon trp como el operon lac producen un mRNA 
policistronico, es decir, un mensaje que contiene mas informa- 



tion que una protefna codificadora de un segmento. En la ma- 
yona de los casos, los mRNA policistronicos codifican produc- 
tos con una finalidad comun. Los productos lacZ y lac Y son ne- 
cesarios para el metabolismo de la lactosa, y los cinco genes que 
contiene el operon trp de E. coli codifican las enzimas que se re- 
quieren para los diferentes pasos en la sfntesis del aminoacido 
triptofano. Los biologos interpretaron la estructura policistro- 
nica de diferentes genes de bacterias como una adaptation que 
incrementaba la eficiencia en la expresion genica. Por medio de 
la union a un promotor, las protemas reguladoras podfan con- 
trolar la expresion de varios genes necesarios para un mismo 
proceso. Los mRNA policistronicos son comunes en bacterias, 
pero raros o inexistentes en la mayona de los eucariotas. 

Como ocurre con el operon lac, el operon trp actua bajo 
control negativo. No obstante, en vez de codificar enzimas para 
realizar el catabolismo, es decir, que descomponen los com- 
puestos (vease el Capftulo 9), el operon trp codifica enzimas 
para realizar el anabolismo, es decir, estas enzimas sintetizan un 
producto. En este caso, la selection natural deberfa favorecer a 
las celulas en las que la expresion genica comienza cuando una 
molecula esta ausente y la celula la necesita, y donde la trans- 
cripcion es reducida cuando una molecula esta presente, que es 
lo contrario de lo que sucede en el operon lac. <;C6mo actua el 
control negativo en un caso como este? 

Trabajos recientes acerca del operon trp establecieron que 
tiene una secuencia operadora que superpone al promotor y a 
una protefna represora que se une al operador para impedir la 
transcripcion, como ocurre en el operon lac. Los experimentos 
tambien mostraron que el triptofano y la lactosa se unen al re- 
presor para regular la transcripcion. Pero como se muestra en 
la Figura 17.9a, el represor trp se une al operador del DNA y 
ejerce el control negativo solo cuando este forma un complejo 
con el triptofano. Cuando el triptofano esta ausente, el repre- 
sor no se une al operador, y el operon se expresa constitutiva- 
mente (Figura 17.9b). Esto es exactamente lo contrario de lo 
que le ocurre al represor lac en presencia de lactosa (Figura 
17.10). Y esto tiene perfecto sentido para el operon trp: las ce- 
lulas bacterianas seran mas eficientes y tendran mas actividad 
si el operon se transcribe cuando los niveles de triptofano son 
bajos, pero pararan cuando el triptofano es abundante. 

Despues de considerar como son regulados los operones 
lac y trp en E. coli, debemos considerar con mas respeto a las 
formas simples de vida. Las bacterias son pequenas e unicelu- 
lares, pero realizan funciones muy complejas, controladas a 
niveles muy estrictos. Esto lleva a pensar que hasta las celulas 
mas pequenas son autenticas maquinas de precision. 



(a) Cuando el triptofano esta presente, la transcripcion se bloquea. (b) Cuando el represor falta, se produce la transcripcion. 
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FIGURA 1 7.9 El operon trp se halla bajo el control negativo. (a) Cuando el triptofano esta presente se une a la protefna represora. 
El complejo compuesto por triptofano y represor se une al operador y detiene la transcripcion, lo cual frena la sfntesis de triptofano. 
(b) El operon trp contiene cinco genes codificadores. 
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Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... O 

• El control negativo se da cuando algo tiene que ser retirado 
para que ocurra la transcripcion. 

• El represor del operon lac ejerce control negativo sobre tres 
protemas codificadoras de genes por medio de su union al 
sitio del operador en el DNA, cerca del promotor. 

• Para que ocurra la transcripcion en el operon lac, una 
molecula inductora (derivada de la lactosa) se debe unir al 
represor, provocando su liberacion del operador. 

Deberias ser capaz de... O 

1 ) Explicar si es logico observar que una molecula derivada de 
la lactosa induzca la transcripcion del operon lac. 

2) Dibujar un esquema del operon lac, mostrando las 
posiciones relativas del operador, el promotor y las tres 
protemas codificadoras de genes. 

3) Mostrar lo que ocurre en el operon en presencia de lactosa 
y en ausencia de la misma. 



FIGURA 1 7.1 0 Comparacion y contraste del control negativo de 
los operones lac y trp. A diferencia de lo que ocurre en el operon 
lac, el control negativo del trp se da cuando el triptofano esta 
ausente. 



La huella del DNA 




La huella del DNA se utiliza para caracte- 
rizar secuencias de DNA que estan unidas 
por protemas reguladoras (Figura 1 7.1 1 ). 

Los investigadores comienzan a realizar 
estudios de huellas del DNA obteniendo 
regiones de interes en el DNA (por ejem- 
plo, el operon lac de E. coli). Despues per- 
miten que se unan copias de la protema 

LA HUELLA DEL DNA 

Atomo 
radiactivo 



reguladora a la secuencia de DNA anali- 
zada,y anaden una nucleasa (enzima que 
rompe el DNA en localizaciones al azar) 
para cortar el DNA. Los segmentos de 
DNA que estan unidos por la protema re- 
guladora estan protegidos de la enzima y 
no son cortados. Los segmentos de DNA 
que no estan unidos a la protema regula- 




dora no estan protegidos, lo que significa 
que pueden ser cortados. 

Por medio del analisis de los segmen- 
tos de DNA protegidos que no pueden 
ser cortados, los investigadores pue- 
den determinar la secuencia exacta de 
nucleotides del sitio regulador. 



Huella o footprint 

No se dan cortes en la region de DNA 
protegida por el represor. En esta region 
debe estar el operador. 
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1 . Genera fragmentos 
de la region de interes 
del DNA, como ocurre 
con el operon lac de 
E. coli. Inserta una marca 
al final de los fragmentos. 



2. Divide los fragmentos 
en dos partes. 
La proteina represora 
se une a una parte. 
El represor se unira 
al operador. 



3. Los fragmentos cortados 
con la nucleasa dan lugar 
a fragmentos de diferentes 
longitudes. El represor protege 
al operador del DNA de la 
particion de la nucleasa. 



Los fragmentos mas 
largos (cortados mas 
lejos de la marca) 

4. Fragmentos cargados 
en dos filas en un gel. 
Separados por tamano 
mediante electroforesis 
(los fragmentos marcados 
seran visibles). 
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Los fragmentos mas 
cortos (cortados cerca 
de la marca) 

Se puede utilizar 
una secuenciacion 
de DNA para 
determinar la 
secuencia de la 
huella. 



FIGURA 1 7.1 1 La huella del DNA permite a los investigadores identificar los sitios en los que se unen las proteinas. 
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17.4 Mecanismos de control positivo: 
la represion catabolica 

El modelo del control negativo en el operon lac, resumido en 
la Figura 17.7, es muy preciso a la hora de explicar los resul- 
tados experimentales. Pero no es completo. Despues de estu- 
diar el modelo, te podrias preguntar lo siguiente: <;pero donde 
se guarda la glucosa? 

La transcripcion del operon lac se reduce drasticamente 
cuando la glucosa esta presente en el medio, aun cuando la 
lactosa esta disponible para inducir la expresion de /3-galacto- 
sidasa. Sabiendo que la glucosa es la fuente preferida de E. 
coli como fuente de carbono, esta observacion tiene logica. La 
glucosa se produce cuando la /3-galactosidasa descompone a 
la lactosa. Cuando la glucosa esta presente ya no es necesario 
para la celula descomponer la lactosa y producir todavfa mas 
glucosa. 

Los biologos llaman a este proceso represion catabolica, 

termino apropiado puesto que la hidrolisis de lactosa en sus su- 
bunidades de glucosa y galactosa es un ejemplo de catabolismo 
(Figura 17.12a). Comunmente, los operones que codifican en- 
zimas catabolicas son inhibidos cuando abundan los productos 
resultado de la reaccion (catabolitos). La represion catabolica 
es una forma de inhibicion del producto final. En el caso del 
operon lac, la glucosa es el catabolito. Cuando la glucosa es 
abundante en la celula, disminuye la transcripcion del operon 
lac por medio de la represion catabolica (Figura 17.12b). 

<;C6mo evita la glucosa la expresion del operon lac} Co- 
menzo a vislumbrarse una respuesta cuando los investigado- 
res descubrieron un segundo elemento de mayor control en el 
operon lac (ejemplo de control positivo). Esta regulacion con- 
siste en una secuencia de DNA conocida como sitio de union 
CAP, el cual esta localizado justo por encima del promotor lac 
y de una protema reguladora llamada protema activadora de 
catabolitos (CAP), la cual se une a esta secuencia de DNA. 

La protema CAP se une al sitio de union CAP y desencadena 
la transcripcion del operon lac. Para entenderlo, hay que obser- 
var que no todos los promotores se crean del mismo modo. 
Hay promotores fuertes que permiten el inicio de una transcrip- 



cion eficiente por medio de una RNA polimerasa, y otros 
menos robustos realizan el comienzo de la transcripcion de un 
modo menos eficiente. El promotor lac es debil. Pero cuando la 
protema reguladora CAP esta unida al sitio del CAP justo por 
encima del promotor lac, la protema interacciona con RNA po- 
limerasa de modo que permite comenzar la transcripcion de 
modo mas frecuente. El CAP se une de forma muy resistente al 
promotor lac. En este caso, el CAP ejerce un control positivo 
sobre el operon lac y si esta activo, la transcripcion aumenta. Si 
el inductor quita el freno de mano, el CAP puede acelerar. 

Ademas, los investigadores descubrieron que el CAP, como 
la protema represora, esta regulado alostericamente. El CAP 
cambia de forma cuando la molecula reguladora AMP cklica 
(cAMP) se une a el. Solo entonces, el CAP puede unirse al DNA 
(Figura 17.13a). El mismo tipo de regulacion alosterica ocurre 
con el represor y la lactosa cuando esta bajo el control nega- 
tivo, excepto cuando el represor se una al DNA solo en amen- 
tia del inductor. Durante el control positivo, el complejo for- 
mado por CAP-cAMP se une al sitio de union CAP. Mientras el 
represor no este unido al operador, el complejo incrementa su 
eficiencia en la transcripcion. Si el cAMP no se une al CAP, en- 
tonces el CAP tiene una conformacion que no le permite unirse 
al sitio CAP (Figura 17.13b). La cAMP sena la luz verde que le 
dice al CAP que pise el acelerador. 

£C6mo influye la glucosa en la formacion 
del complejo CAP-cAMP? 

<;D6nde encajana la tan nombrada molecula de glucosa en el 
esquema? El papel de la glucosa en el control positivo del ope- 
ron lac es indirecto. Es decir, esta mediado por la influencia que 
la glucosa tiene sobre la concentration de cAMP. Los niveles de 
glucosa fuera de la celula y los niveles de cAMP dentro de la ce- 
lula son inversamente proporcionales. Cuando las concentra- 
ciones extracelulares de glucosa son altas, las concentraciones 
de cAMP intracelulares son bajas; cuando son bajas, entonces 
las concentraciones intracelulares de cAMP son altas. 

Esta relation es guiada por la enzima adenilil ciclasa, que 
produce cAMP a partir de ATP (Figura 17.14a). Su actividad 
es inhibida por la glucosa extracelular. Para ver las conse- 
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FIGURA 1 7.1 2 La represion catabolica es un mecanismo de regulacion genica. (a) Ejemplo generalizado de catabolismo. (b) La 
represion catabolica ocurre cuando una de las pequenas moleculas producto reprime la produccion de la enzima responsable de la 
reaccion. En el caso del metabolismo de la lactosa, la produccion de /3-galactosidasa se inhibe cuando esta presente la glucosa. 
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(a) Cuando esta presente el cAMP: 
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(b) Cuando el cAMP esta ausente: CAp 

El CAP no se une al DNA. 

La RNA polimerasa se une ~ Ijf^^SAfc RARA ^ ° CURRE ^ transcripci0n 
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Rara vez se da la transcripcion. L ugar de union j Operador lacZ lacY lacA 

del CAP V J 

RNA polimerasa unida debilmente 
al promotor (en azul el DNA) 

FIGURA 1 7.1 3 Control positivo sobre el operon lac. (a) Cuando los niveles de glucosa en las celulas de E. coli son bajos, se produce 
cAMP. El cAMP interacciona con el CAP, de modo que se incrementa la transcripcion del operon lac. (b) Cuando la glucosa es abundante, es 
raro encontrar cAMP en la celula y, por tanto, no se produce control positivo. 



cuencias, imagmate una situacion en la que la glucosa es 
abundante fuera de la celula (Figura 17.14b) en cuyo caso la 
actividad de adenilil ciclasa y los niveles de cAMP dentro de 
la celula son bajos. EL CAP no forma parte del complejo 
CAP-cAMP, luego no tiene la conformacion que le permite 
unirse al sitio CAP y estimular asi al operon lac en la trans- 
cripcion. De forma inversa, cuando la concentracion extra- 



celular de glucosa es baja, hay un incremento del nivel in- 
tracelular de cAMP y el complejo formado por CAP-cAMP 
se une al sitio CAP, permitiendo a la RNA polimerasa iniciar 
la transcripcion eficientemente. Mientras el represor no este 
unido al operador, la transcripcion del operador lac se inicia 
con mas frecuencia y la lactosa puede ser utilizada como 
fuente de energia. 



(a) La glucosa inhibe la actividad de la enzima adenilil ciclasa, la cual cataliza la produccion de cAMP a partir de ATP. 
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(b) La cantidad de cAMP y la tasa de transcripcion del operon lac son inversamente proporcionales a la concentracion 
de glucosa. 
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FIGURA 1 7.1 4 La AMP ciclica (cAMP) se sintetiza cuando los niveles de glucosa son bajos. 
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FIGURA 1 7.1 5 Vision general del empleo de la lactosa. 



El sistema CAP-cAMP influye sobre muchos genes cuando va 
unido al operon lac. Los sitios CAP se encuentran adyacentes a 
los promotores a traves de varios operadores requeridos para el 
metabolismo de azucares diferentes a la glucosa. Cuando los ni- 
veles de glucosa caen y las concentraciones de cAMP aumentan, 
el efecto sobre la regulacion genica es similar al sonido de un 
timbre. En respuesta a este timbre, los genes que codifican las 
enzimas requeridas para el uso de lactosa, maltosa, glicerol y 
otras fuentes de alimentacion se pueden activar, pero solo si el 
componente de un operon particular que actua esta disponible 
para la celula. Por el contrario, los niveles de cAMP son bajos 
cuando los abastecimientos de glucosa son los adecuados. En 
este caso, los genes para estas enzimas se expresan solo a niveles 
bajos, aunque este presente el metabolito apropiado. 



La Figura 17.15 resume como se combinan el control posi- 
tivo y el negativo para regular al operon lac. En la Figura 17.16 

se puede observar un resumen similar pero en forma de dia- 
grama de flujo. El mensaje de estas figuras es que las inter accio- 
nes entre elementos reguladores provocan un control muy pre- 
ciso sobre la expresion genica. Puesto que los elementos del 
control positivo y negativo estan superpuestos, E. coli activa 
todos sus genes para el metabolismo de la lactosa solo cuando 
la lactosa esta disponible y cuando la glucosa escasea o esta 
ausente. El control sobre la expresion genica incrementa la ha- 
bilidad de estas celulas para competir, crecer y reproducirse. 
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FIGURA 1 7.1 6 Control positivo y negativo en las interacciones del operon lac: diagrama de flujo. 

O EJERCICIO Realiza el diagrama de flujo anterior como un mapa conceptual (BioHabilidades 6), anade las notas necesarias para indicar 
que ocurre cuando la concentracion de glucosa y lactosa contiene: (1 ) nivel alto de glucosa/nivel bajo de lactosa, (2) nivel de glucosa 
bajo/nivel de lactosa alto, (3) niveles de lactosa y glucosa altos, y (4) niveles de glucosa y lactosa bajos. 
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Comprueba si lo has entendido 



1 7.5 El operador y el represor: 
una introduction a la union 
de protemas al DNA 

La vision global que los biologos obtuvieron del estudio del 
operon lac demostro su relevancia en otros genes y especies. 
Por ejemplo, la transcripcion de genes de bacterias y eucario- 
tas puede ser constitutiva o controlada. Cuando ocurre la re- 
gulacion, es negativa, positiva o basada en una combinacion 
de factores negativos o positivos. El control negativo se basa 
en protemas represoras, como el producto lad, mientras el 
control positivo depende de la transcripcion de protemas acti- 
vadoras, como es el CAP. Tanto en bacterias como en eucario- 
tas, como ocurre en el operon lac, es habitual para los genes 
ser regulados por una combinacion de varios sistemas de con- 
trol. La represion catabolica es muy comun. 

En la actualidad, los biologos interesados en la regulation 
genica estan tratando de entender como la union de DNA- 
protemas, como ocurre con el CAP y el represor, puede con- 
trolar la transcripcion. <;C6mo interaccionan estas protemas 
con el DNA? Desean saber como pequenas moleculas regula- 



doras como el cAMP y la lactosa inducen cambios en la con- 
formation de la gran union de DNA-protemas. Una vez mas, 
los investigadores utilizan el operon lac como sistema modelo 
que muestra una vision aplicable a todas las celulas. 

Antes de ofrecer una vision detallada del represor y el opera- 
dor, demos un paso atras y pensemos en lo que se requiere en la 
union de DNA-protemas para controlar la transcripcion. Pri- 
mero, la protema debe unirse a una secuencia espetifica de 
DNA asociada a un gen espetifico u operon. La primera tarea 
del investigador es identificar de que secuencia se trata. Se- 
gundo, la estructura de la protema debe permitirle unirse al 
DNA, interaccionar con una molecula reguladora como son el 
cAMP o la lactosa, y afectar al RNA polimerasa. iQue rasgo 
estructural hace posible cada una de esas funciones y propieda- 
des? Resulta que la secuencia de DNA del operador del operon 
lac y la estructura de la protema represora tienen rasgos comu- 
nes a otros elementos reguladores en bacterias y eucariotas. 

£C6mo se encontro al operador? 

Para entender como controla el represor lac la transcripcion, 
un primer paso logico es identificar la secuencia de DNA que 
es el objetivo del operador. Mapeando individuos mutantes 
con defectos en el operador, los investigadores fueron capaces 
de confirmar que el bianco estaba justamente por debajo del 
promotor. Pero, <;cual es en realidad la secuencia del DNA? 

Los experimentos en busqueda de la huella con el represor 
lac originaron dos nuevos descubrimientos. Primero, el ope- 
ron lac contiene tres sitios a los que se puede unir la protema 
represora. A estos sitios se les conoce con el nombre de 0 1? 0 2 
y 0 3 (Figura 17.17a). Cuando la protema represora esta unida 
al DNA, simultaneamente la protema se une a O x y a uno de 
los otros dos operadores. Este hallazgo requiere hacer una mo- 
dification en el modelo de Jacob-Monod, que propoma la exis- 
tencia de un unico operador. Segundo, los tres operadores tie- 
nen una secuencia de DNA similar con una caracteristica 
particular: tienen simetria axial. Para entender lo que es una si- 
metria axial en el DNA, observa la secuencia de O x que se 
muestra en la Figura 17.17b.Fijate en que si la secuencia fuera 
rotada 180°, cambiaria muy poco. Este tipo de simetna se de- 
nomina doble simetna rotacional o simetna dyad. Sigamos 
con el trabajo en el que se observo que las secuencias de los nu- 
cleotides reconocidas por varios sitios de union del DNA-pro- 
temas teman doble simetna rotacional. 



Sientiendesque... o 

• El control positivo ocurre cuando algo se anade para que la 
transcripcion ocurra. 

• El CAP ejerce control positivo sobre el operon lac por medio 
de la union al sitio CAP y ademas incrementa la tasa de 
transcripcion. 

• El CAP solo se une cuando se produce el complejo de union 
con cAMP, una molecula que envia sehales indicando que 
los niveles de glucosa son bajos. 

Deberias ser capaz de... O 

1 ) Dibujar un diagrama de como es el operon cuando los 
niveles de cAMP son bajos y cuando los niveles de cAMP 
son altos. 

2) Explicar como trabajan conjuntamente el control positivo y 
el negativo a la vez para controlar el operon lac en 
presencia o ausencia de glucosa y lactosa. 



(a) Multiples 
sitios de union 
para el represor. 



<Cadena superior» 



Promotor 
lad 



lad 



0^ 



Sitio Promotor.-'operador" 
del CAP ^ 



0 2 «Cadena inferior 

lacZ lacY lac A 



(b) La secuencia en 0<| es simetrica. 



AATTGTGAGCGGATAACAAT 
TTAACACTCGCCTATTGTTA 



Eje de simetria 

FIGURA 1 7.1 7 Secuencias del operador. (a) El operador lac contiene tres secuencias de operadores, llamadas O l7 0 2 y 0 3/ donde el represor se 
puede unir. Un represor se puede unir simultaneamente a O v 0 2 u 0 3 . (b) Muchas de las secuencias objetivo para la union de DNA-protemas son 
simetricas. En este ejemplo, todas excepto tres bases son identicas en los dos lados del piano de simetria. 
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Ahora que ya se ha examinado y estudiado con atencion el 
operador, es necesario considerar al represor. ,;C6mo reconoce 
la union DNA-protefna las secuencias especificas a lo largo 
de la doble helice? En particular, <;por que es tan importante 
la simetna rotacional doble? 

£C6mo se une el represor al operador? 

Como ocurre en otras proteinas, el represor del operon lac se 
parece bastante a una herramienta de mano en un aspecto im- 
portante: en ambas, tanto en la herramienta de mano como en 
la proteina represora, se pueden diferenciar distintas regiones 
o partes. Pensemos en un destornillador, compuesto por un 
mango, un eje y la punta de la herramienta. Cada una de estas 
partes tiene una determinada forma y funcion. De igual modo 
ocurre en las proteinas, que tienen diferentes partes o regio- 
nes, llamadas dominios, con una estructura de 3 dimensiones 
y con funciones. Se pueden encontrar destornilladores de dife- 
rentes tamanos y formas, pero sin embargo, todos tienen 
mango, eje y punta de la herramienta; lo mismo ocurre en las 
proteinas, se observan los mismos dominios, que pueden ser 
de diferentes tipos y tamanos. Un dominio que se observa en 
muchas proteinas diferentes es el denominado motivo. En 
cada destornillador se encuentra el dominio del mango, el do- 
minio del eje y el dominio de la punta. Cuando se habla de 
grupo, los destornilladores se caracterizan por el motivo 
mango, el motivo eje y el motivo punta. Los motivos de los 
mangos y los ejes se pueden encontrar en otras herramientas 
de mano como son los martillos y las Haves inglesas pero, sin 
embargo, el motivo de la punta es unico para los destornilla- 
dores. A dia de hoy, se han descrito cientos de diferentes mo- 
tivos en las proteinas. 

Cuando los investigadores analizaron las proteinas repre- 
soras de diferentes bacterias, descubrieron que muchas de las 
bacterias contenian el dominio que se ilustra en la Figura 
17.18a. Esta estructura es el motivo helice-giro-helice. Como 
su nombre indica, consiste en dos a-helices conectadas por 
una corta cadena de aminoacidos que forman un giro. Si co- 
locas tu dedo pulgar y tu dedo indice separados, de esta ma- 
nera aparecena la forma motivo helice-giro-helice. En la de- 
cada de 1980 se construyeron modelos fisicos que sugenan 
que la region helice-giro-helice era la seccion del represor que 
se unia al DNA. Esta hipotesis se mantuvo mas adelante, por 
medio de estudios estructurales basados en rayos X y cristalo- 
grafia (vease BioHabilidades 8). 

Para observar como trabaja un motivo helice-giro-helice, 
recuerda del Capftulo 4 que el exterior de la doble helice del 
DNA tiene un surco mayor y un surco menor. Una proteina 
que tiene un dominio helice-giro-helice puede unirse al DNA, 
porque una de las helices interacciona con el azucar-fosfato 
del esqueleto de la cadena de DNA, mientras que la otra he- 
lice se une al par de bases en el surco mayor (Figura 17.18b). 
El dedo indice en el motivo helice-giro-helice se acomodaria 
en el surco mayor; mientras el dedo pulgar se engancharia al- 
rededor del esqueleto azucar-fosfato. Las interacciones entre 
los aminoacidos en las a-helices y las bases en el interior del 
surco mayor permiten al dedo indice y al pulgar unirse al 
DNA. O Si entiendes este concepto, debenas poder predecir 
que ocurrina en la interaccion ilustrada en la Figura 17.18b si 



(a) Motivo helice-giro-helice (b) Reconocimiento de la 
en el lugar de union del secuencia del motivo 

DNA-protefna. helice-giro-helice unido 

a la secuencia de DNA 
en el surco mayor. 




FIGURA 1 7.1 8 Motivo helice-giro-helice en el lugar de union 
del DNA-protemas. 

O PREGUNTA La parte de un motivo de helice-giro-helice que 
interacciona directamente con el DNA se llama secuencia de 
reconocimiento. <;Por que? 

se cambiase el aminoacido en el dedo indice o las bases en el 
surco mayor. 

Observa que el DNA no tiene que llegar a ser una cadena 
simple para el dominio helice-giro-helice del represor para 
unirse al operador. Esta observacion se mantiene para casi 
todas las proteinas que reconocen secuencias especificas de la 
cadena doble de DNA. 

La seccion del motivo helice-giro-helice que se une por den- 
tro del surco mayor se denomina secuencia de reconocimiento. 
La secuencia del aminoacido de esta seccion es crucial, ya que 
secuencias especificas de aminoacidos se unen a secuencias es- 
pecificas de DNA. Cada tipo de proteina reguladora con un 
motivo helice-giro-helice tiene una unica secuencia de aminoa- 
cidos en su secuencia de reconocimiento. Como resultado, cada 
unas de estas proteinas reguladoras se une a una unica secuen- 
cia reguladora en el DNA. En muchos casos, el control preciso 
sobre la expresion genica se basa en las interacciones quimicas 
entre la secuencia de aminoacido en una secuencia de reconoci- 
miento y la de DNA en el surco mayor de un sitio regulador. 

Los biologos utilizaron tecnicas de cristalografia mediante 
el empleo de rayos X para documentar como el represor lac se 
uma al DNA del operador. Considera la estructura del repre- 
sor solo, como se muestra en la Figura 17.1 9a. Observa que la 
proteina consiste en cuatro cadenas de polipeptidos identicas, 
y esos cuatro dominios helice-giro-helice se proyectan desde el 
cuerpo principal de la molecula. Cuando los investigadores 
analizaron la estructura del represor mientras este estaba 
unido a la secuencia del operador, pudieron confirmar que 
cada uno de estos motivos helice-giro-helice se uma al DNA 



(a) Estructura de una proteina represora 




Un polipeptido Cuatro polipeptidos 



FIGURA 1 7.1 9 £C6mo interacciona el represor con el operador y 
el inductor? (a) El represor es un complejo formado por cuatro 
polipeptidos, cada uno de ellos producto del locus lad. (b) El 
represor se une a las secuencias del operador solo cuando el 
inductor no esta presente (figura superior). Cuando el inductor se 
une al represor, la proteina cambia de forma y cae sobre el operador 
del DNA (figura inferior). 



operador dentro del surco mayor. Pero cuando se uman al re- 
presor moleculas de lactosa, los motivos helice-giro-helice se 
movfan de un modo que interrumpfan su interaccion con el 
operador (Figura 17.19b). Como resultado, el represor se li- 
beraba de su sitio. El freno de mano esta quitado, y la trans- 
cripcion puede comenzar. 

iQue sera lo siguiente? 

Ahora que los biologos entienden la base fisica del control ne- 
gativo y la induccion, <ique nos depara el futuro? Una lniea 
prometedora de investigacion esta dirigida a conocer como 
esta coordinada la actividad de muchos genes y operones. Por 
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(b) Interaccion del inductor y el represor 




ejemplo, supon que una celula de E. coli en tu intestino esta 
necesitada de alimento. <;Ajustara la actividad de cientos o 
quiza miles de sus genes con el fin de sobrevivir? Si eso es asi, 
,;c6mo se coordinan los cambios en la expresion genica a tra- 
vels del genoma? Debido a que los biologos tienen solidos co- 
nocimientos sobre la regulacion de los genes individuals y 
operones, el reto actual es explorar como son controlados 
multiples genes y operones para incrementar la actividad de 
las celulas bacterianas. Responder a estas cuestiones puede ser 
importante para entender como ciertas bacterias son capaces 
de mantener infecciones que afectan a la salud humana, y 
como algunas especies de bacterias son capaces de dextosifi- 
car contaminantes utilizando a estas como alimento. 



I 



Repaso del capitulo 



RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 



I 



O La expresion genica puede ser controlada a tres niveles: transcrip- 
cion, traduccion o postraduccion (activacion proteica). 

Entre estos tres niveles de regulacion genica hay una compensacion 
entre la velocidad de respuesta a los cambios en las condiciones y 
el uso eficiente de los recursos. En el control postraduccional, por 
ejemplo, el cambio en la expresion genica es extremadamente ra- 



pido, pero demanda considerables inversiones de recursos para 
producir la proteina en cuestion. 

Deberias ser capaz de predecir si los tres niveles de control y la 
misma compensacion entre la velocidad frente al coste de inver- 
sion ocurre tambien en celulas eucariotas. Q 
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O Los cambios en la expresion genica permiten a las celulas bacte- 
rianas responder a los cambios ambientales. 

La transcripcion en bacterias es constitutiva o inducida. La ex- 
presion constitutiva ocurre en genes cuyos productos se requie- 
ren todo el tiempo, como son los genes que codifican enzimas 
glucoliticas. En cualquier caso, la expresion de la mayoria de los 
genes es inducida por senales del medio, por lo que los productos 
genicos se producen segun la demanda existente. 

La regulation precisa sobre la expresion genica es importante en 
celulas bacterianas. Por ejemplo, algunas especies eligen entre dife- 
rentes fuentes de alimentos para poder aprovecharse de los nutrien- 
tes que en ese momento estan disponibles en el medio. El uso efi- 
ciente de los nutrientes es beneficioso, ya que normalmente las 
celulas compiten por el acceso a las fuentes de recursos. Por ejem- 
plo, en un conjunto de bacterias E. coli en el intestino, los cambios 
en la expresion genica permiten a las celulas utilizar lactosa como 
fuente de alimento cuando la glucosa no esta disponible. 

Debenas ser capaz de discernir si los cambios en el medio en el 
interior de una celula eucariota (como la disponibilidad de una 
gota de oxigeno o glucosa) desencadenaria cambios en la expre- 
sion genica de sus celulas. Q 

O El control transcripcional puede ser negativo o positivo. El con- 
trol negativo ocurre cuando una proteina reguladora evita la 
transcripcion. El control positivo se produce cuando una protei- 
na reguladora incrementa la tasa de transcripcion. 

La proteina codificadora de genes implicada en el metabolismo 
de la lactosa esta bajo la actividad tanto del control positivo 
como del control negativo. El control negativo ocurre porque una 
proteina represora es transcrita a bajos niveles. El represor se une 
a una secuencia de DNA (el operador) cercana al promotor de la 
proteina codificadora de genes. Pero cuando esta presente la lac- 
tosa, se une al represor e induce un cambio de forma que provoca 
que el represor se libere del operador. Aunque la glucosa tambien 



este escaseando, no comienza una rapida transcripcion del ope- 
ron lac. Cuando la glucosa escasea, los niveles de cAMP aumen- 
tan en la celula, cAMP se une a la proteina reguladora CAP, y el 
complejo formado por CAP-cAMP se une a una secuencia de 
control cerca del promotor lac. La union CAP-cAMP incrementa 
la transcripcion y ejerce control positivo, ya que facilita la union 
por una RNA polimerasa. 

Debenas ser capaz de extrapolar las analogias de este capitulo 
para el control positivo y negativo identificando (1) como el ope- 
rador, el represor y el inductor son analogos al freno de mano de 
un coche; y (2) como el CAP, el cAMP y el sitio de union CAP son 
analogos al acelerador. Q 




en www.masteringbio.com 



The lac Operon 

O Muchas protemas reguladoras se unen a sitios esperificos del 
DNA. Dado que cada tipo de proteina reguladora tiene una se- 
cuencia de aminoacido diferente, se une a secuencias de DNA dis- 
tintas. 

Las proteinas reguladoras implicadas en el control negativo y po- 
sitivo con frecuencia son reguladas alostericamente, queriendo 
decir esto que tienen la habilidad de elegir entre dos conforma- 
ciones diferentes en respuesta a la union a una pequena molecula, 
normalmente un nutriente o un producto afectado por la regula- 
cion de un gen. El cambio en la conformacion o la forma influye 
en la habilidad de la proteina para unirse al DNA. 

Debenas ser capaz de hacer un esquema en el que se muestre 
como interacciona el CAP con el sitio de union CAP en presencia 
o ausencia de cAMP, y explicar por que una mutation que cam- 
bio la secuencia del lugar de union puede incrementar o dismi- 
nuir la capacidad del CAP para unirse. Q 



PREGUNTAS 

O Comprueba tus conocimientos 

1. E. coli expresa genes para enzimas glucoliticas 
constitutivamente. <;Por que? 

a. Su expresion es controlada a tres niveles: transcripcion, 
traduction y postraduccion. 

b. Las celulas siempre necesitan suministros de ATP, luego la 
glucolisis ocurre constantemente. 

c. La transcripcion solo se activa como respuesta a senales que 
indican que los suministros de ATP son bajos. 

d. No necesitan ser expresados cuando esta ocurriendo la 
fermentation en vez de la respiration celular. 

2. <;Por que los genes implicados en el metabolismo de la lactosa 
son considerados como un operon? 

a. Ocupan un lugar adyacente en el cromosoma de E. coli. 

b. Tienen una funcion similar. 

c. Son requeridos todos ellos en el funcionamiento normal de la 
celula. 

d. Estan bajo el control del mismo promotor. 

3. En el operon lac, <;que molecula reguladora ejerce control 
negativo inhibiendo la transcripcion? 

a. La lactosa (la inductora). 

b. La proteina represora. 

c. La proteina activadora de catabolito (CAP). 

d. ElcAMP. 



4. En el operon lac, <;que molecula reguladora controla el cAMP en 
el nivel postraduccional? 

a. La lactosa (la inductora). 

b. La proteina represora. 

c. La proteina activadora de catabolito (CAP). 

d. ElcAMP. 

5. iQue es la represion catabolica? 

a. Un mecanismo que detiene la sintesis de enzimas 
responsables de las reacciones catabolicas cuando el producto 
esta presente. 

b. Un mecanismo que detiene la sintesis de enzimas 
responsables para reacciones catabolicas cuando el producto 
esta ausente. 

c. Una represion que ocurre cuando se dan cambios alostericos 
en una proteina reguladora. 

d. Una represion que ocurre debido a los cambios alostericos en 
una secuencia de DNA. 

6. <Que es un motivo helice-giro-helice? 

a. Un dominio de una proteina implicado en el plegamiento 
para dar una conformacion activa. 

b. Un dominio de la proteina implicado en la induction. 

c. Un dominio de la proteina implicado en la union de DNA. 

d. Un dominio de la proteina implicado en la catalisis. 
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O Comprueba tu aprendizaje 

1. Explica la diferencia entre el control positivo y el negativo en la 
transcripcion. ^Por que es ventajoso para el operon lac en E. coli 
estar bajo el control de ambos, el positivo y el negativo? iQue 
ocurrirfa si solo se diese el control negativo? iQue ocurriria si 
solo se diese el control positivo? 

2. En E. coli, niveles crecientes de cAMP pueden ser considerados 
como una serial de hambruna. Explfcalo. 

3. Explica el papel del control postraduccional en el operon lac. 

4. El CAP es tambien conocido como protema receptora de cAMP. 
^Por que? 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

5. Explica como el represor lac se une al DNA. Despues explica la 
relacion entre la doble simetria rotacional del operador y las 
cuatro partes de la estructura de la protema represora. 

6. La galactosa liberada cuando la /3-galactosidasa escinde a la 
lactosa entra en la via glucolitica de E. coli una vez que una serie 
de enzimas catalizadoras de reacciones ha convertido a la 
galactosa en glucosa-6-fosfato. ^Por que es la glucosa el azucar 
preferido por E. coli en vez de la lactosa? 



O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. Estas interesado en utilizar una bacteria que metabolice el 
sobrante en una vieja planta qmmica y que lo convierta en 
componentes inofensivos. Encuentras una bacteria capaz de 
tolerar niveles altos de un componente toxico como es el tolueno 
y el benceno, y sospechas a esta tolerancia responde a la 
habilidad de la celula para descomponer los compuestos en 
elementos menos toxicos. Si esto es cierto, esta resistencia al 
tolueno y el benceno sera importante para limpiar sitios toxicos. 
iQue harfas para comprobar si estas bacterias tienen unas 
enzimas que les permiten metabolizar el tolueno? 

2. Asumiendo que la bacteria que has examinado en el ejercicio 
anterior si tiene un camino enzimatico para romper el tolueno, 
^serias capaz de predecir si los genes implicados son expresados 
constitutivamente, bajo control positivo, o bajo control 
negativo? ^Por que? iQue experimentos te conducirfan a 
comprobar tu hipotesis? 

3. Las mutaciones del gen lad producen /3-galactosidasa 
constitutivamente porque no hay represores presentes 
para unirse al operador. Otros represores mutantes, 
denominados mutantes Lacl s tambien han sido aislados. 
Estas protemas represoras continuan uniendose al operador 
aun cuando esta presente el inductor. ^Como afecta esta 
mutacion a la funcion del operon lac} En concreto, <;que harian 
los mutantes Lacl s en un medio que solo tiene lactosa como 
unico azucar? 

4. El X-gal es una molecula incolora, parecida a la lactosa, que 
puede fragmentarse en dos por medio de la /3-galactosidasa. Uno 
de estos productos moleculares es azul. La siguiente fotografia es 
una imagen de colonias de E. coli creciendo en un medio que 
contiene lactosa. 
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Dibuja una lmea para diferenciar tres colonias cuyas celulas 
tengan copias funcionales de /3-galactosidasa. Identifica tres 
colonias cuyas celulas tengan mutaciones en el locus lacZ o en 
uno de sus genes implicados en la regulacion de lacZ. Supon que 
puedes analizar la secuencia genetica de la /3-galactosidasa de 
cada una de las colonias mutantes. ^Como te ayudarian estos 
datos a distinguir que celulas son mutantes estructurales y cuales 
mutantes reguladoras? 

En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • guias de estudio online y preguntas • mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 





ESTRUCTURAY EXPRESION GENICA 

Control 

de la expresion genica 
en eucariotas 



CONCEPTOS CLAVE 

O Los cambios en la expresion genica 

permiten a las celulas eucariotas responder 
a variaciones del medio y hacer que se 
desarrollen distintas celulas. 

O En eucariotas, el DNA esta empaquetado 
junto con proteinas en unas estructuras 
complejas que deben abrirse antes de que 
se pueda producir la transcripcion. 

O En eucariotas, la transcripcion solo puede 
empezar cuando promotores especificos se 
unen al promotor y a secuencias 
reguladoras que pueden estar cerca o lejos 
del promotor. 

O El ayuste alternative permite que un unico 
gen codifique distintos productos. 

O Una vez que un mRNA esta en el 

citoplasma,la expresion genica se controla 
mediante moleculas que regulan (1) la vida 
util de los mRNA, (2) la eficiencia de la 
traduccion,y (3) la activacion o inactivacion 
de las proteinas producto. 

O Puede desarrollarse un cancer cuando las 
mutaciones inutilizan genes que regulan los 
genes de control del ciclo celular. 




Este modelo muestra como es el DNA de eucariotas en estado condensado. El DNA debe 
desenrollarse para que pueda llevarse a cabo la transcripcion. 



En bacterias, la regulacion precisa de los genes es esencial 
para que las celulas respondan a los cambios en el am- 
biente, como senalaba el Capftulo 17. En Escherichia 
coli, los genes necesarios para importar y descomponer la lac- 
tosa se expresan rapidamente solo cuando las celulas tienen 
que depender de la lactosa como fuente de energfa, cuando no 
hay glucosa y si hay lactosa. 

Los eucariotas unicelulares se enfrentan a problemas pare- 
cidos. Consideremos la levadura Saccharomyces cerevisiae, 
muy usada en la produccion de vino, cerveza y pan. En la na- 
turaleza, las celulas viven en las pieles de las uvas y otras fru- 
tas, donde suelen darse grandes variaciones de temperatura y 
humedad. Ademas, los azucares disponibles para las celulas 
cambian radicalmente de tipo y concentration a medida que 
la fruta en la que viven madura, se cae y se pudre. Para que las 



levaduras crezcan y se reproduzcan eficazmente, la expresion 
genica tiene que cambiar en respuesta a esos cambios ambien- 
tales. Ademas, la descendencia de una celula que vive en una 
uva puede ser lanzada a un huerto cercano y fijar su residen- 
cia en una manzana. En las celulas de levadura que viven en 
uvas se expresan genes distintos de los expresados en las que 
viven en manzanas. 

Las celulas que componen los eucariotas multicelulares se en- 
frentan a retos aun may ores. Consider a que tu cuerpo fue una 
vez una sola celula (un ovulo fecundado). Ahora tienes billones 
de celulas, cada una con una funcion y estructura especializada. 
Tienes celulas del musculo cardiaco, celulas pulmonares, nervio- 
sas, cutaneas y muchas mas. Incluso aunque estas celulas parez- 
can y se comporten de modo muy distinto, todas contienen los 
mismos genes. Tus celulas oseas son distintas de las celulas san- 
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guineas no porque contengan genes diferentes, sino porque ex- 
presan genes distintos. Tus celulas oseas tienen los genes de las 
celulas sangumeas, simplemente no los transcriben. 

<:C6mo es posible que las celulas de tu cuerpo expresen 
conjuntos unicos de genes? La respuesta es que las celulas 
responden a cambios ambientales, igual que hacen las bacte- 
rias y los eucariotas unicelulares. Pero en vez de responder a 
la presencia de moleculas en el ambiente externo, como la 
glucosa o la lactosa, las celulas de una eucarionta multicelu- 
lar responden a la presencia de senales de otras celulas, de un 
ambiente interno. Cuando un ser humano o un roble se desa- 
rrollan, las celulas situadas en distintas partes del organismo 
estan expuestas a diferentes senales. O La expresion dife- 
rencial de genes es la responsable de crear distintos tipos de 
celulas, disponerlas en tejidos, y coordinar su actividad para 
formar la sociedad multicelular a la que llamamos individuo. 

<:C6mo sucede todo esto? La Unidad 4 explora la natura- 
leza de las senales que activan la formacion de celulas de mus- 
culo, hueso, hojas y flores en los organismos multicelulares. 
Aqm tenemos que centrarnos en lo que sucede cuando una ce- 
lula eucariota recibe una senal. Empecemos repasando los dis- 
tintos modos en que se puede controlar la expresion genica y 
despues profundizaremos con mas detalle en los puntos clave 
de la regulacion genica. El capftulo concluye exponiendo 
como los defectos del control de la expresion genica pueden 
contribuir a causar cancer. 

18.1 Mecanismos de regulacion 
genica: repaso general 

Al igual que las bacterias, los eucariotas pueden controlar la 
expresion genica a nivel de la transcripcion, traduccion y pos- 
traduccion (activacion o inactivacion de proteinas). Pero 
como muestra la Figura 18.1, hay dos niveles adicionales de 
control en eucariotas a medida que la informacion fluye 
del DNA a las protemas. En el primer nivel participa el com- 
plejo DNA-protefnas en la parte superior de la figura. En eu- 
cariotas, el DNA esta empaquetado con protemas formando 
un complejo DNA-protemas llamado cromatina. Los genes 
eucarioticos tienen promotores, igual que los bacterianos. 
Antes de que pueda empezar la transcripcion en eucariotas, el 
DNA cercano al promotor debe ser liberado de las estrechas 
interacciones que mantiene con las protemas de modo que la 
RNA polimerasa pueda contactar con el promotor. Para en- 
tenderlo, los biologos dicen que antes de la transcripcion debe 
ocurrir el remodelado de cromatina. 

El segundo nivel de regulacion exclusivo de eucariotas im- 
plica el procesamiento del RNA: pasos necesarios para produ- 
cir un mRNA maduro y procesado a partir de un RNA trans- 
crito primario, resultado preliminar de la transcripcion. 
Recuerda del Capftulo 16 que los intrones deben eliminarse de 
los transcritos primarios. En algunos casos, se dan alteraciones 
cuidadosamente orquestadas en el patron de corte y empalme. 
Cuando cambian los ayustes de un RNA transcrito primario 
concreto, surge un mensaje distinto. El mensaje alterado, a su 
vez, conduce a la fabrication de un producto diferente. 

Los seis puntos posibles de control mostrados en la Figura 
18.1 se emplean en determinados momentos en una celula eu- 
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FIGURA 1 8.1 En eucariotas, la expresion genica puede 
controlarse en muchos pasos distintos. Durante la smtesis de 
proteinas en eucariotas ocurren muchos pasos. Cada paso es una 
oportunidad para regular la expresion genica. 

O EJERCICIO Situa y marca una Imea horizontal de modo que los 
mecanismos de control transcripcional queden por encima de la 
Imea y los mecanismos de control postranscripcional queden por 
debajo. 



cariota prototfpica. Este capftulo explora los seis: remodelado 
de cromatina, initiation de la transcripcion, procesamiento 
del RNA, estabilidad del mRNA, traduccion y modification 
postraduccion de las protemas. 

Para apreciar la amplitud y complejidad de la regulacion 
genica en eucariotas, sigamos los acontecimientos que tienen 
lugar cuando una celula embrionaria responde a una senal de 
desarrollo. Imagina que llega una molecula que determina la 
production de una protema espetifica del musculo. <iQue su- 
cede entonces? 
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18.2 DNA eucariota y regulation 
de la expresion genica 

Si la llegada de una molecula senal del exterior de la celula va 
a resultar en la transcription de un gen determinado, la cro- 
matina alrededor del gen diana debe remodelarse drastica- 
mente. Para apreciar por que, considera que una celula tipica 
de tu organismo contiene unos 6.000 millones de pares de 
bases de DNA. En lmea, estos pares de nucleotidos formarian 
una doble helice de cerca de 2 m de largo. Pero el nucleo que 
contiene este DNA solo mide unos 5 urn de diametro, menos 
que el espesor de esta pagina. En eucariotas, el DNA esta tan 
densamente empaquetado que la RNA polimerasa no puede 
acceder a el. Parte de este empaquetamiento se hace por supe- 
renrollamiento, lo que significa que la doble helice de DNA se 
retuerce sobre si misma muchas veces, como en los cromoso- 
mas bacterianos (vease el Capftulo 7). El DNA superenrollado 
de las bacterias no necesita muchos cambios para poder trans- 
cribirse, no obstante. El DNA eucariotico es diferente: tiene 
que pasar por una serie de cambios ffsicos importantes antes 
de que pueda tener lugar la transcription. El motivo es que el 
superenrollamiento solo es una parte del sistema de empaque- 
tado de los eucariotas. 

£C6mo se estructura la cromatina? 

Los primeros datos acerca de la naturaleza ffsica del DNA eu- 
cariotico se publicaron al principios del siglo xx, cuando los 
analisis qufmicos establecieron que el DNA eucariotico esta 
mtimamente asociado con protemas. Trabajos posteriores do- 
cumentaron que las protemas asociadas al DNA mas abun- 
dantes pertenecen a un grupo llamado histonas. En la decada 
de 1970 las microfotografias electronicas como la de la Figura 
18.2a mostraron que el complejo DNA-protemas, o croma- 
tina, tiene una estructura regular. En algunos preparados para 
microscopia electronica, la cromatina realmente se parecia a 
cuentas en un hilo. Las «cuentas» se llamaron nucleosomas. 
En 1984 se conocieron mas detalles, cuando los investigado- 
res determinaron la estructura tridimensional del DNA euca- 
riotico mediante cristalografia por rayos X (una tecnica pre- 
sentada en BioHabilidades 8). Los datos de la cristalografia 
por rayos X indicaron que cada nucleosoma consiste en DNA 
envuelto casi dos veces alrededor de un nucleo de ocho histo- 
nas. Como muestra la Figura 18.2b, una histona llamada HI 
« sella » el DNA a cada grupo de ocho histonas nucleosomicas. 
Entre cada pare j a de nucleosomas hay un fragmento de DNA 
«unificador». 

La estrecha asociacion entre DNA e histonas ocurre en 
parte porque el DNA tiene carga negativa y las histonas tienen 
carga positiva. El DNA tiene carga negativa por sus grupos de 
fosfato; las histonas tienen carga positiva porque contienen 
muchos residuos de arginina y lisina (vease el Capftulo 3). 

Trabajos mas recientes han demostrado que hay otra capa 
de complejidad en el DNA eucariotico. Como indica la Figura 
18.2c, las histonas HI interaccionan entre si y con las histonas 
de otros nucleosomas para producir una estructura densa- 
mente empaquetada. De acuerdo con su anchura, esta estruc- 
tura se llama fibra de 30 nanometros (recuerda que un nano- 



(a) Nucleosomas de la cromatina. 




(c) En algunos casos, los nucleosomas pueden agruparse 
en fibras de 30 nanometros. 




30 nm 



FIGURA 1 8.2 La cromatina tiene varios niveles de estructura. 

(a) MicrofotografTa electronica de la cromatina. (b) El nucleosoma 
es la unidad basica de la estructura de la cromatina. (c) Los 
nucleosomas (mostrados aqui como esferas verdes) se pueden 
organizar en fibras de 30 nm,con las protemas H1 formando un 
nucleo en el centre 

metro es la mil millonesima parte de un metro y se abrevia 
nm). A menudo, las fibras de 30 nm se empaquetan en estruc- 
turas mayores, aunque todavia no esta claro como son exac- 
tamente esas estructuras de orden superior. 

Un cromosoma, entonces, esta compuesto por cromatina 
(o DNA con protemas) que tiene distintas capas de organiza- 
tion. El DNA esta envuelto en nucleosomas; los nucleosomas 
se empaquetan en fibras de 30 nm, y las fibras de 30 nm se 
pliegan en estructuras que aun se estan estudiando. 

La elaborada estructura de la cromatina hace algo mas que 
empaquetar el DNA en el nucleo. La estructura de la croma- 
tina tiene importantes implicaciones para el control de la ex- 
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presion genica. Para aclarar este punto, consideremos la fibra 
de 30 nm mostrada en la Figura 18.2c. Si este fragmento de 
DNA densamente empaquetado contiene un promo tor, <;c6mo 
puede umrsele la RNA polimerasa y empezar la transcripcion? 

Pruebas de que la estructura de la cromatina esta 
alterada en los genes activos 

Una vez establecida la estructura de nucleosomas de la croma- 
tima, los biologos propusieron que la estrecha interaction fi- 
sica entre el DNA y las histonas debe alterarse para que la 
RNA polimerasa establezca contacto con el DNA. Concreta- 
mente, los biologos formularon la hipotesis de que un gen no 
podrfa transcribirse hasta que la cromatina cercana al promo- 
tor fuera remodelada. Q La idea era que la cromatina debe 
desempaquetarse y licuarse para que la RNA polimerasa se 
una al promotor. Si asi fuera, entonces el remodelado de cro- 
matina representaria el primer paso en el control de la expre- 
sion genica en eucariotas. Dos tipos de estudios han corrobo- 
rado esta hipotesis. 

El primer tipo de pruebas proviene de estudios con la en- 
zima DNasa, que corta el DNA en lugares aleatorios. La 
DNasa no puede cortar eficazmente el DNA si la molecula 
esta empaquetada densamente con histonas. Como muestra la 
Figura 18.3,1a enzima funciona eficazmente solo si el DNA 
esta en la configuracion «abierta». Harold Weintraub y Mark 
Groudine usaron esta observation para verificar la hipotesis 
de que el DNA de genes transcritos activamente esta en una 
configuracion abierta. Realizaron la prueba comparando la 
estructura de la cromatina en dos genes de celulas sangumeas 
de polio: los genes de la /3-globina y la ovoalbumina. La 
/3-globina es una proteina que forma parte de la hemoglobina 
de los globulos rojos; la ovoalbumina es una de las protemas 
principales de la clara de huevo. En las celulas sangumeas, el 
gen de la /3-globina se transcribe mucho. El gen de la ovoalbu- 
mina, por el contrario, no se transcribe. Tras tratar las celulas 
sangumeas con DNasa y analizar despues el estado de los 
genes de la /3-globina y la ovoalbumina, los investigadores 
descubrieron que la DNasa cortaba el gen de la /3-globina 
mucho mas facilmente que el de la ovoalbumina. Interpreta- 
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FIGURA 1 8.3 Pureza de la DNasa en la estructura de la 
cromatina. La DNasa es una enzima que corta el DNA por lugares 
aleatorios. No puede cortar la cromatina condensada intacta. 



ron este hallazgo como prueba de que la cromatina de las ce- 
lulas sangumeas estaba en configuracion abierta en el gen de 
la /3-globina pero cerrada en el gen de la ovoalbumina. Estu- 
dios analogos con DNasa y distintos genes y diferentes tipos 
de celulas revelaron resultados similares. 

El segundo tipo de pruebas a favor de la hipotesis del re- 
modelado de cromatina proviene de estudios de celulas mu- 
tantes de levadura de la cerveza que no producen el comple- 
ments habitual de histonas. Los investigadores descubrieron 
que muchos genes de la levadura que habitualmente no se 
transcriben, se transcribfan en niveles altos todo el tiempo en 
esas celulas mutantes. Para interpretar este descubrimiento, 
los biologos propusieron que la ausencia de histonas impedfa 
el ensamblaje de la cromatina normal. Si la ausencia de inte- 
racciones normales histonas-DNA promueve la transcripcion, 
la presencia de interacciones normales histonas-DNA debe 
impedirla. 

En conjunto, los datos indican que el estado normal o por 
defecto de los genes eucarioticos es estar apagados. Esto es un 
mecanismo nuevo de control negativo, diferente de las protef- 
nas represoras presentadas en el Capftulo 17. Cuando el DNA 
esta empaquetado en una fibra de 30 nm, el freno de mano esta 
echado. Si asi fuera, entonces la expresion genica dependeria 
de que la cromatina se abriese en la region del promotor. Debe 
funcionar algun tipo de control positivo. 

iComo se altera la cromatina? 

Aunque todavia queda mucho por conocer acerca de como se 
abre la cromatina antes de la transcripcion, hace poco los in- 
vestigadores han logrado importantes avances. Un descubri- 
miento crucial es que dos tipos principales de protemas parti- 
cipan en la modification de la estructura de la cromatina. Un 
grupo de protemas crea estructuras llamadas complejos de re- 
modelado de la cromatina, que cambian la forma de la croma- 
tina a traves de una serie de reacciones dependientes del ATP. 
Se desconoce exactamente como funcionan esas enzimas de- 
pendientes de ATP, no obstante. El segundo tipo principal de 
protemas modificadoras de la cromatina funciona anadiendo 
pequenas moleculas como grupos acetilo (CH 3 COOH) o me- 
tilo (CH 3 ) a las histonas. Estos procesos se llaman acetilacion 
y metilacion,respectivamente. 

Las histonas acetil transferasas (HAT) son algunas de las 
enzimas mas estudiadas que modifican la cromatina por aceti- 
lacion o mediation. Las HAT acetilan los residuos de lisina 
cargados positivamente de las histonas. Cuando una HAT 
anade un grupo acetilo a histonas seleccionadas, el numero de 
cargas positivas de las histonas se reduce. El resultado es una 
menor atraccion electrostatica entre las histonas y el DNA 
cargado negativamente. La asociacion entre nucleosomas y 
DNA se debilita y la cromatina se hace menos densa. 

Como muestra la Figura 18.4,1a cromatina se «recon- 
densa» por un grupo de enzimas llamadas histona desaceti- 
lasas (HDAC), que eliminan el grupo acetilo anadido por las 
HAT. La actividad de estas enzimas revierte los efectos de la 
acetilacion, y la cromatina vuelve a su estado condensado 
basal. Si las HAT son la Have que abre la puerta a la transcrip- 
cion, las HDAC son la Have que cierra. 
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FIGURA 18.4 La condensation y licuacion de la cromatina se 
realiza mediante histonas acetil transferasas e histona 
desacetilasas. Las histonas acetil transferasas (HAT) hacen que la 
cromatina se licue,y las histonas desacetilasas (HDAC) hacen que se 
condense. 

O PREGUNTA Las HAT y las HDAC, £Son elementos de control 
positivo o negativo? 



Las modificaciones de la cromatina pueden 
heredarse 

Los trabajos acerca del remodelado de la cromatina tienen un 
mensaje fundamental: el estado de las histonas que forman 
complejos con el DNA es crucial para determinar si puede lle- 
varse a cabo la transcripcion. La acetilacion de histonas se 
asocia generalmente con un control positivo, es decir, activa- 
tion de genes. La metilacion puede estar relacionada con acti- 
vation o con inactivacion, dependiendo de que histonas se al- 
teren y donde se anada el grupo metilo en la protema. La 
metilacion puede echar el freno de mano o quitarlo, segun las 
condiciones. 

El patron de modificaciones qmmicas que ocurren en las 
histonas varia de un tipo celular a otro. Por ejemplo, imagina 
que analizaras el mismo gen en una celula destinada a conver- 
tirse en musculo y en una celula que es un precursor de una 
parte del cerebro. Probablemente, el gen tendna un patron de 
acetilacion y metilacion completamente distinto en los dos 
tipos celulares. Igualmente importante, algunas o la mayona 
de estas modificaciones qmmicas se transmiten a las celulas 
hijas cuando las celulas asociadas al musculo y cerebro se di- 
viden. Esta es una observation crucial, porque significa que 
las celulas hijas heredan los patrones de expresion genica 
de las celulas parentales. Este es un ejemplo de herencia epi- 
genetica,o patrones de herencia que no se deben a diferencias 
en las secuencias genicas. Las celulas musculares son distintas 
de las celulas nerviosas en parte porque heredaron distintos 
tipos de histonas modificadas, no distintos tipos de genes. 

Ahora, la pregunta es <;que sucede una vez que una section 
del DNA esta abierta gracias al remodelado de la cromatina y 
se expone a la RNA polimerasa? En bacterias, la protema 



sigma se une a la RNA polimerasa y permite que contacte con 
el promotor. Entonces empieza la transcripcion si cualquiera 
de los reguladores positivos necesarios, como CAP, estan en su 
sitio y los reguladores negativos, como el represor, estan au- 
sentes. { Sucede algo parecido en eucariotas? 

Comprueba si lo has entendido 

Si entiendesque... O 

• El DNA de los eucariotas esta envuelto alrededor de 
histonas, formando nucleosomas,que a su vez se enrollan 
para formar densas estructuras llamadas fibras de 30 nm. 

• Antes de que pueda empezar la transcripcion, la cromatina 
(complejo DNA-proteinas) debe desempaquetarse por los 
complejos de remodelado de cromatina o HAT o metilacion, 
de modo que la RNA polimerasa pueda contactar con el 
promotor. 

Deberias ser capaz de... O 

1 ) Dibuja y senala la estructura de un nucleosoma y una fibra 
de 30 nm. 

2) Senala las similitudes y diferencias de la estructura del DNA 
en bacterias y en eucariotas. 

3) Dibuja lo que le sucede a la cromatina cuando se acetilan 
las histonas. 



18.3 Secuencias reguladoras 
y protemas reguladoras 

El Capitulo 16 presento el promotor, lugar del DNA donde la 
RNA polimerasa se une para iniciar la transcripcion. Segun su 
position y funcion, los promotores eucarioticos son similares 
a los bacterianos. La mayona de los promotores eucarioticos 
estan situados justo por encima del punto donde la RNA poli- 
merasa empieza la transcripcion, y todos tienen un elemento 
muy conservado analogo a la caja 35 y la caja 10 de los pro- 
motores bacterianos. Por ejemplo, muchos genes transcritos 
por la RNA polimerasa II contienen una secuencia de bases 
espetifica, llamada caja TATA, donde se une una protema simi- 
lar a la sigma y permite que la enzima contacte con el DNA. 
Recuerda del Capitulo 16 que los promotores bacterianos 
pueden variar en secuencia y unirse a distintos tipos de protei- 
nas sigma. Los genes eucarioticos tambien tienen promotores 
de secuencias variables, pero a todos los promotores eucario- 
ticos se les une la misma protema: la protema de union a 
TATA (TBP). 

Si los genes eucarioticos tienen promotores que interaccio- 
nan con las mismas protemas de union al promotor, <;c6mo se 
puede controlar la transcripcion? La respuesta esta en las in- 
teracciones entre las secuencias reguladoras distintas del pro- 
motor y otras protemas reguladoras ademas de la TBP. Las 
secuencias reguladoras son secciones de DNA que partici- 
pan en el control de la actividad genica, similares al lugar 
CAP y los operadores descritos en el Capitulo 17. Las protef- 
nas reguladoras eucarioticas, que cambian la actividad genica 
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cuando se unen a los lugares reguladores, son analogas a la 
CAP de E. coli y la protema represora analizadas en el Capf- 
tulo 17. 

Resulta que algunas secuencias reguladoras de los eucario- 
tas son similares a las observadas en bacterias. Otras son com- 
pletamente diferentes. Vamos a examinarlas con mas detalle. 

Algunas secuencias reguladoras estan cerca 
del promotor 

Las primeras secuencias reguladoras en DNA de eucariotas se 
descubrieron al final de la decada de 1970, cuando Yasuji 
Oshima y sus colaboradores desarrollaron un sistema modelo 
para estudiar el control de la expresion genica en eucariotas. 
Del mismo modo que Francois Jacob y Jacques Monod se ha- 
bfan centrado en el metabolismo de la lactosa en E. coli, el 
grupo de Oshima se dispuso a conocer como las celulas de la 
levadura controlan el metabolismo de la galactosa. Cuando 
no hay galactosa, las levaduras producen cantidades mfimas 
de las enzimas necesarias para metabolizarla. Pero cuando 
hay galactosa, la transcripcion de los genes que codifican esas 
enzimas se multiplica por 1.000. 

Oshima y sus colaboradores dedicaron sus primeros traba- 
jos a mutantes que no podian usar galactosa. El primer resul- 
tado importante del equipo fue el descubrimiento de celulas 
mutantes que no podian producir ninguna de las cinco enzi- 
mas necesarias para el metabolismo de la galactosa, aunque 
este azucar estuviera presente. Para interpretar este hallazgo, 
formularon la hipotesis de que las celulas teman una mutacion 
knock-out (desactivacion de un gen y perdida de una funcion 
resultante) que incapacitaba totalmente a una protema regula- 
dora. Pensaban que esta protema teorica, al igual que la CAP, 
ejercia un control positivo sobre cinco genes, los cinco que co- 
difican las enzimas implicadas en el metabolismo de la lactosa. 
Aunque no estaban en el mismo cromosoma, los cinco genes 
parecfan regularse conjuntamente. El equipo llamo GAL4 a la 
supuesta protema reguladora y GAL4 al gen que la codifica. 
(En S. cerevisiae, los nombres de los genes se escriben en ma- 
yuscula y cursiva. Como en otras especies, los nombres de 
genes estan en cursiva pero no asi los de protemas). 

Esta hipotesis recibio mas apoyos cuando otros investiga- 
dores aislaron la protema reguladora y descubrieron que tiene 
un dominio de union al DNA, analogo al motivo helice- 
vuelta-helice presentado en el Capftulo 17. El dominio se une 
a un fragmento corto de DNA situado justo por encima del 
promotor de los cinco genes que regula la GAL4. La localiza- 
cion y estructura de esta secuencia reguladora son compara- 
bles a las del lugar de union a CAP del operon lac en E. coli. 
Ahora se han descubierto secuencias reguladoras similares en 
muchos genes y especies eucarioticas. Como esas secuencias 
estan situadas cerca del promotor y se unen a protemas regu- 
ladoras, se llaman elementos proximos al promotor. 

Como muestra la Figura 18.5, los elementos proximales del 
promotor estan justo por encima del promotor y el lugar de 
comienzo del gen: los exones e intrones que componen el gen 
real estan mas abajo. Al contrario que el promotor, los ele- 
mentos proximos al promotor tienen secuencias que son uni- 
cas para genes especfficos. De este modo, componen un meca- 



Tiene una secuencia que es 
/ comun en la mayoria de genes 

, . . . . 

I — Lugar de inicio 
Promotor 1 

1 y ' 1 y A y A y A y ' [ r- — ' 

Elemento Exon Intron Exon Intron Exon 

proximo ^§^v 

al promotor Tiene una secuencia 
exclusiva de este gen 

FIGURA 18.5 Los elementos proximos al promotor regulan la 
expresion de algunos genes eucarioticos. Todos los genes 
eucarioticos tienen promotores, los lugares donde la RNA 
polimerasa contacta inicialmente con el gen. Los intrones y exones 
no estan dibujados a escala en todo este capftulo. Son 
habitual me nte muy grandes comparados con los promotores y los 
elementos proximos al promotor (reguladores). 

nismo para que las celulas eucariotas ejerzan un control pre- 
ciso sobre la transcripcion. 

El descubrimiento del control positivo y de los elementos 
proximos al promotor proporciono un paralelismo satisfacto- 
rio entre la regulation genica de bacterias y la de eucariotas. Sin 
embargo, el cuadro cambio cuando los investigadores descu- 
brieron una nueva clase de secuencias reguladoras del DNA de 
eucariotas, secuencias distintas de cualquiera de las bacterianas. 

Algunas secuencias reguladoras estan lejos 
del promotor 

Susumu Tonegawa y sus colaboradores hicieron un descubri- 
miento que podria llevarse el tftulo del mas sorprendente en la 
historia de la investigation sobre la expresion genica. El grupo 
de Tonegawa estaba explorando como las celulas del sistema 
inmunitario humano regulan los genes implicados en la pro- 
duction de anticuerpos. Los anticuerpos son protemas que se 
unen a lugares especfficos de otras moleculas. En tu sistema 
inmunitario, los anticuerpos se unen a virus y bacterias y los 
marcan para que sean destruidos por otras celulas. El gen del 
anticuerpo con el que estaban trabajando los investigadores 
esta dividido en muchos intrones y exones. Los intrones son 
secuencias de DNA eliminadas del mRNA transcrito prima- 
rio; los exones son regiones de genes eucarioticos incluidas en 
el RNA maduro una vez se completa el ayuste. Los biologos 
usaron tecnicas (que se presentaran en el Capftulo 19) para si- 
tuar copias de un intron en una nueva localization y descu- 
brieron que, cuando colocaban al intron cerca de un gen, la 
tasa de transcripcion del gen aumentaba. Basandose en esta 
observation, Tonegawa y sus colaboradores propusieron que 
el intron contema algun tipo de secuencia reguladora. 

Para probar esta hipotesis, los biologos realizaron lo que 
ahora se considera un experimento clasico (Figura 18.6). El 
protocolo era conceptualmente simple: con un gen productor 
de un anticuerpo humano compuesto por un intron flanque- 
ado por dos exones (paso 1 de la Figura 18.6), el equipo uso 
enzimas para cortar varias piezas distintas y especfficas del in- 
tron (paso 2) y para volver a ligar (unir) las secciones resultan- 
tes del gen (paso 3). A cada uno de los genes modificados le 
faltaba una seccion distinta del intron. Despues el equipo in- 
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Experimento 



Pregunta: <i,Una secuencia reguladora del DNA puede estar situada lejos del promotor? 



Hipotesis: Hay una secuencia reguladora alejada del promotor de un gen productor de un anticuerpo, en un intron. 

Hipotesis alternativa: Las secuencias reguladoras estan situadas cerca del promotor, no en intrones ni en otras secuencias distantes. 



Diseho del experimento: 



Gen productor de un anticuerpo 



Promotor Exon 



Intron 



Exon 



Supresion del intron 



1. Un gen productor de un anticuerpo 
humano tiene un gran intron. 



2. Usar enzimas para cortar secciones especificas 
del intron (se cortaron varias secciones, 
solo se muestra un ejemplo). 



3. Usar una enzima para volver a juntar 
los fragmentos de DNA. 



Celula humana 
normal productora 
del anticuerpo 



Celula control 
de raton (sin 
gen insertado) 



Celula de raton 
con el gen intacto 
(como en la celula 1) 



Celula de raton 
con genes 
modificados 



4. Introducir los genes intactos o los 
modificados en celulas de raton, que 
normalmente no producen esta proteina. 
Distintos tipos de genes modificados 
carecen de distintas partes del intron. 



Prediccion: La transcripcion del mRNA del anticuerpo disminuira cuando se elimine parte del intron. 

Prediccion de la hipotesis alternativa: La transcripcion del mRNA del anticuerpo no se vera afectada por la eliminacion de parte del intron. 



Resultados: 



Celula humana 
normal productora 
del anticuerpo 



Celula control 
de raton (sin 
gen insertado) 



Celula de raton 
con el gen intacto 
(como en la celula 1) 



Celula de raton 
con genes 
modificados 



Niveles de RNA: 



ALTOS 



Indetectables 



ALTOS 



Indetectables 



Los genes en los que se ha 
eliminado una seccion concreta 
del intron no se transcriben 



Conclusion: La parte eliminada del intron debe contener una secuencia reguladora que es necesaria para la 
transcripcion. Asf pues, las secuencias reguladoras del DNA pueden estar situadas lejos del promotor, en este caso, 
en un intron. 



FIGURA 18.6 Prueba de que los intensificadores son necesarios para la transcripcion. 

O PREGUNTA ^Por que evaluaron los investigadores la produccion de mRNA en celulas humanas que no habian recibido 
un gen modificado ni uno intacto? 



serto las distintas versiones del gen en celulas de raton, que 
normalmente no tienen el gen productor de anticuerpos. Algu- 
nas celulas de raton recibieron copias normales del gen; otras 
recibieron copias del gen a las que les faltaban distintas partes 
del intron; y otras no recibieron ningun gen (paso 4). Por ul- 
timo, los investigadores analizaron los mRNA que se produ- 
cfan y los compararon con el mRNA de una celula humana 
normal y de celulas de ratones que recibieron el gen normal. Si 
en el intron estuviera una secuencia reguladora como prede- 
cian, algunos de los genes modificados deberian carecer de la 
secuencia y no podrfa transcribirse el gen del anticuerpo. 

Como muestra la Figura 18.6, algunas de las copias modi- 
ficadas del gen no se transcribfan en absolute Segun estos re- 
sultados, el grupo de Tonegawa propuso que el intron con- 
tiene una secuencia reguladora necesaria para la transition. 

Este resultado fue notable por dos motivos: (1) la secuen- 
cia reguladora estaba a miles de bases del promotor, y (2) es- 



taba por debajo del promotor en vez de por encima. Los ele- 
mentos reguladores que estan lejos del promotor se llaman in- 
tensificadores. Estudios posteriores han demostrado que los 
intensificadores estan presentes en todos los eucariotas y que 
tienen varias caracteristicas clave: 

• Los intensificadores pueden estar a mas de 100.000 bases 
del promotor. Pueden estar situados en intrones o en se- 
cuencias 5' o 3' no transcritas, flanqueando el gen (vease la 
Figura 18.7). Los investigadores aun no han encontrado in- 
tensificadores situados en exones. 

• Al igual que elementos proximos a los promotores, existen 
muchos intensificadores. Distintos intensificadores estan 
asociados a distintos genes. 

• Los intensificadores funcionan incluso si su orientation 
normal 5' — » 3' se da la vuelta. 
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Intensificador Promotor | Intensificador Intensificador 

Elemento proximo Exon Intron Exon Intron Exon 
al promotor 

FIGURA 18.7 Los intensificadores estan lejos de los genes que regulan. Los genes eucarioticos suelen tener mas de un 
intensificador, que pueden estar situados en direccion 5' o 3' del gen que regulan, o en intrones, y a decenas de miles 
de pares de bases del promotor. Las secciones coloreadas de la hebra de DNA mostrada aqui pertenecen al mismo gen. 

O PREGUNTA £En que se diferencia la estructura de este gen eucariotico tipico de la estructura de un operon bacteriano? 



• Los intensificadores funcionan incluso si se mueven a otro 
sitio en la vecindad del gen, en el mismo cromosoma. 

Los intensificadores son secuencias reguladoras exclusi- 
vas de los eucariotas. Cuando las proteinas reguladoras se 
unen a los intensificadores, empieza la transcripcion. Los in- 
tensificadores son un acelerador, un elemento de control po- 
sitivo. Ademas, los genomas eucarioticos contienen secuen- 
cias reguladoras de estructura similar a los intensificadores 
pero de funcion contraria. Estas secuencias son silenciado- 
res. Cuando las proteinas reguladoras se unen a los silencia- 
dores, la transcripcion se apaga. Los silenciadores son un 
freno, un elemento de control negativo. 

El descubrimiento de los intensificadores y silenciadores ex- 
pandio el catalogo de lugares reguladores conocidos y forzo a 
los investigadores a reconsider ar la naturaleza de los genes. Los 
biologos definen hoy un gen como una seccion de DNA que co- 
difica un polipeptido o una molecula de RNA funcionales junto 
con las secuencias reguladoras necesarias para la expresion. 

Una vez caracterizados los intensificadores y silenciadores, 
estaba claro que representaban un tipo de secuencia reguladora 
que funcionaba de forma muy distinta a los elementos proximos 
al promotor. Por ejemplo, habia pruebas solidas de que GAL4 y 
otros tipos de proteinas reguladoras se unen a los elementos 



proximos al promotor e interaccionan directamente con TBP o 
con la RNA polimerasa, lo que estabiliza la union y promueve 
la transcripcion. Pero, <;c6mo puede una secuencia reguladora 
que esta alejada del promotor ayudar a iniciar la transcripcion? 

iQue papel desempenan las proteinas 
reguladoras? 

Un experimento que siguio al trabajo de Tonegawa apoyo la hi- 
potesis de que los intensificadores son lugares de union para 
proteinas que regulan la transcripcion. Como muestra la Figura 
1 8.8, los investigadores cortaron la secuencia del intensificador 
de un gen productor de un anticuerpo y la empalmaron en co- 
pias del gen que codifica la protema /3-globina. Cuando se in- 
serto este gen modificado en celulas productoras de anticuer- 
pos, que normalmente no expresan el gen de la /3-globina, se 
producia mRNA de /3-globina, lo que indica que contienen 
algun factor que interacciona especfficamente con el intensifi- 
cador del gen productor del anticuerpo para inducir la trans- 
cripcion. Trabajos de seguimiento demostraron que el factor es 
una protema reguladora. Los intensificadores son secuencias re- 
guladoras a los que se unen proteinas reguladoras. 

Mediante el analisis de levaduras, moscas del vinagre y lom- 
brices mutantes que tienen defectos en la expresion de genes 



Experimento 



Pregunta: <,Cual es la funcion de los intensificadores en la expresion genica? 



Hipotesis: Los intensificadores son lugares de union para las proteinas reguladoras que activan la transcripcion. 
Hipotesis nula: Los investigadores no son lugares de union para las proteinas reguladoras que activan la transcripcion. 



Diseno del experimento: 

Gen productor del anticuerpo 



Ex6n Intron 



Exon 




DNA modificado 

(intensificador + /3-globina) 



Intensificador Gen de la (3-globina 




4 



DNA control 

solo |3-globina) 



1. Usar una enzima para eliminar el intensificador 
del intron del gen productor de anticuerpo. 



2. Insertar el intensificador cerca 
de la secuencia codificadora del 
gen de la /3-globina. 



3. Insertar el gen modificado de la /3-globina o un gen control 
(no modificado) de la /3-globina en celulas productoras de 
anticuerpos, que habitualmente no expresan /3-globina. 



Prediccion: Se produciran mRNA de la /3-globina en las celulas que tengan intensificador, pero no en las celulas control. 
Prediccion de la hipotesis nula: No se produciran mRNA de la /3-globina en ninguno de los dos grupos de celulas. 



Resultados: 



Produccion de mRNA de la /3-globina: 



Con intensificador Sin intensificador 
I ALTAI Indetectable 



Conclusion: Las celulas productoras de anticuerpos deben contener un factor que interacciona especfficamente 
con el intensificador del gen productor del anticuerpo, y que resulta en la transcripcion. 



FIGURA 18.8 Prueba de que los intensificadores participan en la expresion genica especifica del tejido. 
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concretos, los biologos han identificado un gran numero de 
protemas reguladoras que se unen a los intensificadores y si- 
lenciadores. Este programa de investigacion ha corroborado 
una de las conclusiones mas generales sobre la regulacion ge- 
nica en eucariotas: en especies multicelulares, distintos tipos de 
celulas expresan distintos genes porque contienen diferentes 
protemas reguladoras. Las protemas reguladoras, a su vez, se 
producen en respuesta a senales que llegan de otras celulas al 
principio del desarrollo embrionario. Por ejemplo, una mole- 
cula senal puede llegar a una celula al principio del desarrollo 
y activar la produccion de protemas reguladoras que son espe- 
cificas de las celulas musculares. Como las protemas regulado- 
ras se unen a intensificadores, silenciadores y elementos especi- 
ficos proximos al promotor, activan la produccion de 
protemas especificas del musculo (Figura 18.9). Si no llega la 
senal de «convertirse en celula muscular », entonces no se pro- 
ducen las protemas reguladoras especificas del musculo y no 
tiene lugar la expresion de genes especfficos del musculo. 

O En resumen, la expresion diferencial de genes se basa en 
la produccion de protemas reguladoras especificas. Los genes 
eucarioticos se encienden cuando protemas reguladoras espe- 
cificas se unen a los intensificadores y elementos proximos al 
promotor; los genes se apagan cuando las protemas regulado- 
ras se unen a las silenciadoras. Las protemas reguladoras ex- 
clusivas son las que hacen que una celula muscular sea una ce- 
lula muscular y una celula osea sea una celula osea. 



<:C6mo controlan la transcripcion las interacciones entre 
protemas reguladoras y secuencias de DNA? Como veremos 
en la proxima seccion, la iniciacion de la transcripcion es un 
proceso maravillosamente complejo en eucariotas. Requiere la 
actividad coordinada de muchos tipos de protemas interaccio- 
nando entre si y con distintas secuencias de DNA. 

Comprueba si lo has entendido 



Si entiendes que... O 

• Los genes eucarioticos tienen secuencias reguladoras 
llamadas elementos proximos al promotor cerca de sus 
promotores. 

• Los genes eucarioticos tambien tienen secuencias 
reguladoras llamadas intensificadores y silenciadores, lejos 
de los promotores. 

Deberias ser capaz de... O 

1) Explicar la logica del experimento que condujo al 
descubrimiento de un intensificador en un intron. 

2) Establecer las similitudes y diferencias entre las secuencias 
reguladoras del DNA bacteriano y el de eucariotas. 

3) Describir como la expresion genica depende de la 
produccion de protemas reguladoras especificas en 
eucariotas. 



LAS SENALES EXTRACELU LARES ACTIVAN LA EXPRESION DE GENES ESPECIFICOS DE LA CELULA 



Senales • 
extracelu lares 



Proteina receptora en la membrana 




1. Llega una senal a la celula con el mensaje: 
«conviertete en una celula muscular». 



2. La transduction de la senal resulta 
en la produccion de una senal intracelular. 



3. Se producen o activan protemas reguladoras 
en respuesta la senal intracelular. 



Me ^anap,a sm a t/Ca 



Citoplasma 




4. Las protemas reguladoras se unen a los lugares 
reguladores del DNA, activando la expresion de genes 
especfficos del musculo. 

TRANSCRIPCION 



Intensificador 



Exon 



Intron Exon 



Intron 



Exon 



Intensificador 



T 

-Gen de proteina especifica del musculo- 



FIGURA 1 8.9 i?or que ciertas protemas solo se producen en determinados tipos de celulas? Las moleculas senal de 
fuera de la celula activan la produccion o activacion de protemas reguladoras especificas de cada celula, que a su vez 
afectan a la transcripcion uniendose a intensificadores, silenciadores o elementos proximos al promotor en el DNA (vease 
el Capitulo 8 para un repaso de la transduccion de la senal). 
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18.4 Iniciacion de la transcripcion 



Siguen sin aclararse muchas cuestiones respecto al comienzo 
de la trascripcion en eucariotas. No obstante, si sabemos que 
dos amplias clases de protemas reguladoras interaccionan con 
las secuencias reguladoras al principio de la transcripcion: (1) 
factores reguladores de la transcripcion y (2) factores basales 
de la transcripcion. Los factores reguladores de la transcrip- 
cion son protemas que se unen a intensificadores, silenciado- 
res o elementos proximos al promotor. Estos factores de 
transcripcion son los responsables de la expresion de genes 
concretos en tipos celulares especificos y en momentos con- 
cretos del desarrollo. En cambio, los factores basales de la 
transcripcion, interaccionan con el promotor y no son exclu- 
sivos de un tipo celular determinado. Deben estar presentes 
para que se produzca la transcripcion, pero no aportan gran 
cosa en lo que respecta a la regulacion. Por ejemplo, TBP es 
un factor basal de la transcripcion comun a todos los genes. 



Otros son especificos de los promotores reconocidos por las 
RNA polimerasa I, II o III. Q Si entiendes este concepto, de- 
benas ser capaz de describir las similitudes y diferencias entre 
los factores reguladores y basales de la transcripcion presentes 
en celulas musculares y los de las celulas nerviosas. 

Ademas, otras protemas llamadas coactivadores partici- 
pan en el inicio de la transcripcion. Estas no se unen al DNA, 
pero unen las protemas implicadas en iniciar la transcripcion, 
los factores basales y reguladores de la transcripcion. Su acti- 
vidad ayuda a explicar como los lugares reguladores pueden 
estar tan alejados del lugar de inicio de la transcripcion. 

La Figura 18.10 resume como se inicia la transcripcion en 
eucariotas. El primer paso es la union de los factores regulado- 
res de la transcripcion al DNA; estos factores reclutan comple- 
jos de remodelado de la cromatina y HAT. El resultado es el re- 
modelado de la cromatina, una «licuacion» de la estructura de 
la cromatina. Una vez los complejos de remodelado de la cro- 
matina y las HAT estan en su sitio, abren una amplia franja de 
cromatina que incluye la region del promotor (paso 2). 



ELEMENTOS DEL CONTROL TRANSCRIPCIONAL: UN MODELO 



Factor 



Complejo de remodelado 
de la cromatina (o HAT) 




1. Los factores reguladores 
de la transcripcion reclutan 
al complejo de remodelado 
de la cromatina, o HAT. 
La cromatina se licua. 



Elemento proximo 
al promotor 



Promotor Exon Intron Exon 



Intron Exon 



Porcion transcrita del gen para la 
proteina especifica del musculo 



Factores reguladores 
de la transcripcion 



Elemento proximo al promotor 
Complejo basal de la transcripcion 





TRANSCRIPCION 



Exon 



Intron 



Exon 



Intron 



- Intron 



2. Cuando la cromatina se 
licua, queda expuesta una 
region del DNA que incluye 
al promotor. 



3. Los factores reguladores 
de la transcripcion reclutan 
proteinas del complejo basal 
de la transcripcion hacia el 
promotor. Observa el giro 
que hace el DNA. 



4. La RNA polimerasa II 
completa el complejo basal 
de la transcripcion; empieza 
la transcripcion. 



RNA polimerasa II 



Complejo basal de la transcripcion 



FIGURA 1 8.1 0 Elementos del control transcripcional: un modelo. De acuerdo con el modelo actualmente aceptado, la 
transcripcion se inicia mediante una serie de pasos. 
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Una vez desempaquetada la cromatina, otros factores regu- 
ladores de la transcripcion pueden unirse a los intensificado- 
res y elementos proximos al promotor. Cuando estan unidos 
al DNA, interaccionan con los factores basales de la transcrip- 
cion. Como los intensificadores estan situados lejos del pro- 
motor, los factores reguladores de la transcripcion suelen estar 
alejados de los factores basales. Para que los dos grupos de 
protemas contacten, el DNA hace un bucle hacia fuera y se 
aleja del promotor (paso 3). Cuando todos los factores basa- 
les de la transcripcion se han reunido en el promotor en res- 
puesta a las interacciones con los factores reguladores y coac- 
tivadores, forman una maquinaria multiproteica llamada 
complejo basal de la transcripcion. Entonces, el complejo 
basal de la transcripcion «recluta» a la RNA polimerasa II 
para que pueda empezar la transcripcion (paso 4). 

O Si entiendes el control transcripcional en eucariotas, de- 
benas ser capaz de explicar por que el DNA hace un bucle al- 
rededor del promotor cuando empieza la transcripcion. Tam- 
bien debenas ser capaz de predecir como es el promotor 
cuando los factores reguladores de la transcripcion se unen a 
los silenciadores en vez de a los promotores. 

La Figura 18.11 muestra el complejo basal de la transcrip- 
cion tal y como esta ensamblado en el promotor. La construc- 
tion del complejo empieza cuando la protema de union a TATA 
(TBP) se une a la caja TATA en el promotor. En un proceso con 
distintos pasos (incluyendo la RNA polimerasa) se ensamblan 
alrededor de la TBP unida al DNA hasta 60 protemas distintas, 
algunas de las cuales se asocian directamente a la TBP. 

El ensamblaje del complejo basal de la transcripcion de- 
pende de interacciones con factores reguladores de la trans- 
cripcion que estan unidos a intensificadores, silenciadores y 
elementos proximos al promotor. El resultado es una gran ma- 
quinaria multimolecular que se situa en el lugar de inicio y es 
capaz de empezar la transcripcion. Comparado con lo que 

Complejo basal de la transcripcion 

, * , 

Factores basales de la Otros factores basales 



transcripcion asociados de la transcripcion 




FIGURA 1 8.1 1 El complejo basal de la transcripcion. Esta 
compuesto por TBP y protemas asociadas, otros factores basales de 
la transcripcion, y la RNA polimerasa II. 

O PREGUNTA <;En que se parece y en que se diferencia esta 
situacion con los promotores bacterianos? 



ocurre en bacterias, donde solo de 3 a 5 protemas pueden in- 
teraccionar en el promotor para iniciar la transcripcion, el es- 
tado de la cuestion en eucariotas es notablemente complicado. 

Actualmente, los biologos intentan conocer como interac- 
cionan exactamente los factores reguladores de la transcrip- 
cion y los basales para controlar la formacion del complejo 
basal de la transcripcion. Con el gran numero de protemas 
implicadas, el progreso puede ser lento pero importante, por- 
que la iniciacion de la transcripcion es el pilar de la expresion 
genica. Una cuidadosa regulacion de la transcripcion es critica 
no solo para el desarrollo de los embriones, sino tambien para 
la vida cotidiana de los eucariotas. Ahora mismo, celulas de 
todo tu cuerpo estan empezando y parando la transcripcion 
de genes espetificos en respuesta a senales de celulas cercanas 
y lejanas. Como el ambiente interno y externo de tu orga- 
nismo cambia continuamente, las celulas cambian continua- 
mente los genes que se transcriben. 

Comprueba si lo has entendido 
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Transcription Initiation in Eukaryotes 

18.5 Control postranscripcional 

En el proceso de regulacion de la expresion genica, el remode- 
lado de la cromatina y la transcripcion son solo el principio 
del cuento. Una vez producido un mRNA, tiene que suceder 
una serie de acontecimientos para que el producto final afecte 
a la celula. Cada uno de esos acontecimientos ofrece una 
oportunidad para regular la expresion genica, y todos se usan 
en algunas celulas al menos alguna vez. Los puntos de control 
incluyen ayustar los mRNA de distintas formas, alterar la ve- 
locidad a la que se produce la traduction y modificar la vida 



Si entiendes que... O 

• La iniciacion de la transcripcion es un proceso con muchos 
pasos que empieza cuando los factores reguladores de la 
transcripcion se unen al DNAy reclutan protemas que abren 
la cromatina. 

• Las interacciones entre los factores reguladores de la 
transcripcion y los factores basales de la transcripcion 
resultan en la formacion del complejo basal de la 
transcripcion y la llegada de la RNA polimerasa al lugar de 
inicio del gen. 

Debenas ser capaz de... O 

1) Senalar las similitudes y diferencias entre las protemas 
sigma y las protemas reguladoras de las bacterias y los 
factores basales y reguladores de la transcripcion presentes 
en eucariotas. 

2) Hacer un mapa conceptual con terminos encuadrados que 
incluyan expresion genica, bacterias, eucariotas, sigma, 
lugares reguladores, protemas reguladoras, coactivadores, 
promotor, elemento proximo al promotor, intensificadores, 
silenciadores, complejo basal de la transcripcion,TBP, RNA 
polimerasa, complejo de remodelado de la cromatina/HAT, 
control positive control negative 
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util de los mRNA y las protemas una vez producida la traduc- 
tion. Vamos a analizarlos de uno en uno. 

Ayuste alternativo de los mRNA 

Los intrones se eliminan de los transcritos primarios de RNA 
mientras el mensaje esta todavfa en el nucleo. EL mRNA re- 
sultante del ayuste consiste en secuencias codificadas por exo- 
nes que estan protegidas por un casquete en el extremo 5' y 
una larga cola de poliA en el extremo 3'. Recuerda del Capf- 
tulo 16 que el ayuste se realiza mediante maquinarias molecu- 
lares llamadas ayustosomas. Lo que ese capftulo no mencio- 
naba, sin embargo, es que el ayuste significa una oportunidad 
mas para regular la expresion genica. 

O En el ayuste, los cambios en la expresion genica son po- 
sibles porque se pueden eliminar exones seleccionados, ademas 
de intrones. Como resultado, del mismo transcrito primario de 
RNA pueden obtenerse mRNA maduros y procesados con va- 
rias combinaciones distintas de exones transcritos. Esto es im- 
portante. Si la secuencia de ribonucleotides en el mRNA ma- 
duro varfa, entonces los polipeptidos traducidos de esos 
mRNA maduros tambien variaran. Cuando el mismo trans- 
crito primario de RNA se corta y empalma de distintas formas 
para producir distintos mRNA maduros y por tanto, distintas 
protemas, se dice que se produce el ayuste alternativo. 

Para ver como funciona el ayuste alternativo, consideremos 
la protefna tropomiosina, de las celulas musculares. El gen de la 
tropomiosina se expresa en el musculo esqueletico y en el liso, 
que son dos tipos diferentes de musculos. (El musculo esquele- 
tico es el responsable de mover los huesos; el musculo liso recu- 
bre muchas partes del intestino y ciertos vasos sangufneos. Los 
dos tipos de musculos estan compuestos por tipos diferentes de 
celulas musculares). Como muestra la Figura 18.12a, el trans- 
crito primario del gen de la tropomiosina contiene 14 exones. 
En las celulas de musculo esqueletico y liso, se ayustan distin- 
tos subconjuntos de los 14 exones para producir dos mensajes 
diferentes para la traduction (Figura 18.12b). Cada mRNA 
maduro contiene information de una combination distinta de 
exones. Como resultado del ayuste alternativo, las protemas 
tropomiosinas de esos dos tipos celulares son diferentes. Una de 
las razones por las que el musculo esqueletico y el liso son dife- 
rentes es que contienen distintos tipos de tropomiosina. 

El ayuste alternativo esta controlado por protemas que se 
unen a los mRNA en el nucleo e interaccionan con los ayusto- 

(a) Gen de la tropomiosina. 

Intron Intron Intron 

1 Y ' 

Exon 

(b) mRNA procesados 
Musculo esqueletico 



Musculo liso 




somas. Cuando las celulas que estan destinadas a convertirse 
en musculo esqueletico o en musculo liso se estan desarro- 
llando, reciben senales que provocan la production de protef- 
nas espeefficas que son activas en la regulation del ayuste. En 
vez de transcribe distintas versiones del gen de la tropomio- 
sina, las celulas ayustan el mismo transcrito primario de 
RNA, de distintos modos. 

Antes de que la importancia del ayuste alternativo se apre- 
ciara ampliamente, se consideraba que un gen era una secuen- 
cia de nucleotidos que codificaba una unica protefna o RNA. 
Segun este punto de vista, el numero estimado de genes en el 
genoma humano solfa situarse entre 60.000 y 100.000. Sin 
embargo, una vez dispusieron del genoma completo los inves- 
tigadores se dieron cuenta de que realmente tenemos menos 
de 20.000 genes. Aunque nuestros genomas contienen un nu- 
mero relativamente pequeno de genes, datos recientes indican 
que al menos el 35 por ciento de los genes humanos sufren 
ayuste alternativo. Asf pues, se cree que el numero de protef- 
nas diferentes que tus celulas pueden producir esta entre 
100.000 y 1 millon. 

Gracias a resultados como estos, ahora hay que considerar 
a los genes como secuencias de DNA que son capaces de diri- 
gir la production de uno o mas polipeptidos o RNA relacio- 
nados. El record actual de mRNA derivados de un gen lo os- 
tenta el gen Dscam de la mosca del vinagre Drosophila 
melanogaster. Los productos de este gen participan en guiar a 
las celulas nerviosas en crecimiento dentro del embrion. 
Como el ayuste del transcrito primario da lugar a unas 38.000 
formas distintas de mRNA, el gen Dscam puede producir 
unos 38.000 productos diferentes. Q Si entiendes el ayuste al- 
ternativo, deberfas ser capaz de explicar por que no se pro- 
duce en bacterias, comentar su relation con la evolution de la 
envoltura nuclear e indicar donde sucede en la Figura 18.1. 

Estabilidad del mRNA y la interferencia de RNA 

Una vez completado el ayuste y que los mRNA procesados se 
exporten al citoplasma, entran en juego nuevos mecanismos 
reguladores. Por ejemplo, se sabe desde hace mucho que la 
vida util de un mRNA en la celula puede variar. El mRNA de 
la casefna (la protefna principal de la leche) se produce en el 
tejido de la glandula mamaria de los mamfferos hembra. Nor- 
malmente, muchos de esos mRNA solo duran una hora en la 
celula, y se produce poca casefna. 



FIGURA 1 8.1 2 El ayuste alternativo produce mas de un mRNA 
maduro del mismo gen. (a) El gen de la tropomiosina tiene un 
gran conjunto de intrones y exones. Los exones morados estan en la 
tropomiosina del musculo esqueletico, y los exones azules estan en 
la tropomiosina del musculo liso. Los exones naranjas se encuentran 
en la tropomiosina de ambos tipos de celulas musculares. (b) En las 
celulas del musculo liso y el esqueletico, el ayuste alternativo 
provoca la produccion de distintos mRNA maduros de la protefna 
tropomiosina. 
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Algunos exones son especificos 
de la tropomiosina del musculo esqueletico 
o del liso; otros exones son comunes a ambos 
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Pero cuando un raton hembra esta lactando, las moleculas 
reguladoras ayudan a los mRNA a durar casi 30 veces mas, 
provocando un gran aumento de la produccion de casema. En 
el caso de la casema, la estabilidad del mRNA se asocia con 
cambios en la longitud de la cola de poliA. 

En muchos casos, la vida util de un mRNA esta controlada 
por minusculas moleculas de RNA de hebra simple que se 
unen a secuencias complementarias del mRNA. Una vez que 
parte de un mRNA se convierte en bicatenario (doble hebra) 
por este proceso, proteinas especfficas degradan el mRNA o 
impiden que se traduzca a un polipeptido. Este fenomeno se 
conoce como interferencia de RNA. <;C6mo funciona? 

Como muestra la Figura 18.13,1a interferencia de RNA 
empieza cuando la RNA polimerasa transcribe secuencias de 
DNA que codifican un producto inusual: una pequena mole- 
cula de RNA que se dobla sobre si misma para formar una 
horquilla (paso 1). La formacion de la horquilla tiene lugar 
porque los pares de secuencias dentro del transcrito de RNA 
son complementarios. Parte del RNA es recortado por enzi- 
mas en el nucleo, despues el segmento de doble hebra que 
queda se exporta al citoplasma (paso 2). En el citoplasma, la 
secuencia de RNA de doble hebra es cortada por otra enzima 
en moleculas de unos 22 nucleotidos normalmente. Una de 
estas cortas hebras de RNA es captada por un grupo de prote- 
inas llamadas complejo silenciador inducido por RNA, o 
RISC (paso 3). El RNA de hebra simple sostenido por el RISC 
se llama microRNA (miRNA). Una vez forma parte de un 
RISC, el miRNA se une a sus secuencias complementarias en 
un RNA diana (paso 4). Si el emparejamiento entre un 
miRNA y un mRNA es perfecto, una enzima del RISC des- 
truye el mRNA cortandolo en dos (paso 5). En efecto, unirse 
estrechamente a un miRNA significa el «beso de la muerte» 
para el mRNA. Si el emparejamiento no es perfecto, el mRNA 
no es destruido. En cambio, se inhibe su traduccion. En 
ambos casos, los miRNA son los responsables de interferir 
con los mRNA, de ahf que el fenomeno se conozca como in- 
terferencia de RNA. 

Los primeros artfculos sobre la interferencia de RNA se pu- 
blicaron a mediados de la decada de 1990, y los primeros 
miRNA se caracterizaron en 2001. En el escaso tiempo trans- 
currido desde entonces, la investigacion sobre los miRNA y la 
interferencia de RNA practicamente se ha disparado. Como 
muchos miRNA regulan mas de un mRNA, se estima que apro- 
ximadamente el 20-30 por ciento de todos los genes de plantas 
y animales estan regulados por estas minusculas moleculas. 

Aunque todavia queda mucho por saber respecto a que 
hacen los miRNA y como se regulan, su descubrimiento ha te- 
nido un gran impacto en como consideran los biologos la re- 
gulation genica en eucariotas. Justo cuando los investigadores 
pensaban que estaban empezando a entender el control de los 
genes eucariotas, aparecio la interferencia de RNA y anadio 
una capa de complejidad completamente nueva. Q Si entien- 
des la interferencia de RNA, deberias ser capaz de senalar 
donde tiene lugar en la Figura 18.1. 

£C6mo se controla la traduccion? 

Interrumpir o empezar la traduccion es un mecanismo fre- 
cuente para controlar la expresion genica. Aunque la interfe- 
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FIGURA 1 8.1 3 Interferencia de RNA: los microRNA marcan 
a ciertos mRNA para que sean destruidos. 



rencia de RNA opera habitualmente a nivel del mRNA (una 
vez completo el procesamiento del RNA pero independiente- 
mente de la maquinaria de traduccion) muchos de los peque- 
nos RNA responsables de la interferencia de RNA alteran la 
traduccion directamente. En otros casos, mecanismos que no 
implican los miRNA son los responsables de controlar los 
tiempos y velocidades de la traduccion. Los ejemplos mejor 
estudiados dependen de proteinas reguladoras que se unen a 
los mRNA o a los ribosomas. 

En muchas especies de animales, los ovulos estan cargados 
de mRNA que no se traducen hasta que tiene lugar la fe- 
cundacion. Las proteinas producidas a partir de esos men- 
sajes estan implicadas en dirigir el desarrollo inicial del em- 
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brion, asf que no se necesitan hasta que la fecundacion se 
ha completado. La traduccion de los mRNA del ovulo 
se impide cuando una protema reguladora se une a ellos, o 
cuando el casquete o la cola del mRNA se modifican. 

• La transcripcion global de una celula puede ralentizar o in- 
terrumpirse en respuesta a un incremento repentino de 
temperatura o una infeccion vfrica. La ralentizacion se pro- 
duce porque las protefnas reguladoras anaden un grupo 
fosfato a una protema que es parte del ribosoma. Quiza re- 
cuerdes de capftulos anteriores que la fosforilacion fre- 
cuentemente produce cambios en la forma y reactividad 
qufmica de las protefnas. En el caso de la protema riboso- 
mica fosforilada, el cambio de forma ralentiza o impide la 
traduccion. Para la celula, este cambio drastico en la expre- 
sion genica puede suponer la diferencia entre la vida y la 
muerte. Si el peligro se debe a un aumento repentino de 
la temperatura ambiente que altera el plegamiento de las 
protefnas, apagar la traduccion impide la produccion de 
polipeptidos mal plegados; si el culpable es un virus, la ce- 
lula evita fabricar protefnas vfricas. 

Observaciones como estas son un recordatorio de que la 
expresion genica puede regularse en muchos puntos: a nivel 
de la estructura de la cromatina, iniciacion de la transcrip- 
cion, procesamiento del RNA, vida util del RNA y traduccion. 
El sexto y ultimo nivel tiene lugar cuando la traduccion se ha 
completado. En muchos casos, las protefnas no se activan en 
cuanto se producen. 

Control postraduccion 

El control de la expresion genica puede continuar incluso des- 
pues de que haya tenido lugar la traduccion y un producto 
proteico este completo. Recuerda del Capftulo 17 que en las 
bacterias los mecanismos de regulacion postraduccion son im- 
portantes ya que permiten a la celula responder rapidamente 
a las nuevas condiciones. Lo mismo ocurre en los eucariotas. 
En vez de esperar a que ocurran la transcripcion, el procesa- 
miento del RNA y la traduccion, la celula puede responder a 
la alteracion de las condiciones activando o inactivando rapi- 
damente protefnas existentes. Sin embargo, los mecanismos 
reguladores que tienen lugar al final del flujo de informacion 
desde el DNA al RNA y las protefnas implican un intercam- 
bio entre rapidez y uso de recursos, porque la transcripcion y 
traduccion requieren energfa y materiales. 

Como ejemplo de control postraduccion, consider emos un 
grupo de factores reguladores de la transcripcion llamados 
transductores de sehal y activadores de la transcripcion 
(STAT). Los STAT son abundantes en el citoplasma de los leu- 
cocitos de mamfferos, donde normalmente residen como una 
cadena simple de polipeptido. En esta forma, los STAT son 
inactivos. Pero cuando una molecula senal se une a un recep- 
tor en la superficie celular, se desencadena una serie de acon- 
tecimientos (Figura 18.14). Cuando el receptor se activa con 
la senal, anade un fosfato a un polipeptido STAT, activando 
la formacion de un dimero (una unidad compuesta por dos 
partes). El dfmero de STAT activado va entonces al nucleo, se 
une a un intensificador, y activa la transcripcion de genes que 
desencadenan el crecimiento y la division celulares. De este 
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FIGURA 1 8.1 4 Las STAT activan la transcripcion cuando son 
fosforiladas. La transduccion de la senal activa fosforilaciones que 
provocan que dos polipeptidos STAT se unan y formen un dimero 
activado. Las protefnas STAT activadas entran en el nucleo, se unen 
al DNA, y activan la transcripcion de los genes diana seleccionados. 



modo, los STAT son elementos cruciales en la via de transduc- 
cion de la senal necesaria para que tus leucocitos respondan a 
las bacterias y virus invasores, y a otras amenazas. 

La fosforilacion es un mecanismo frecuente de control pos- 
traduccion de la expresion genica, especialmente en las vfas de 
transduccion de la senal (vease el Capftulo 8). Sin embargo, solo 
es uno de varios mecanismos de control postraduccion docu- 
mentados. La actividad de una protema tambien puede modifi- 
carse por plegamientos o por enzimas que arrancan una parte de 
la molecula o degradan toda la estructura. Pero independiente- 
mente del mecanismo, el control postraduccion se asocia con 
cambios especialmente rapidos en la expresion genica. 

Una retrospectiva de 50 anos: £en que 

se parecen la expresion genica de bacterias 

y la de eucariotas? 

Durante unas cinco decadas, los biologos han estado estu- 
diando el control de la expresion genica. Casi en cuanto cono- 
cieron que la informacion del DNA se transcribe al RNA y 
despues se traduce a protefnas, los investigadores empezaron 
a hacerse preguntas sobre la regulacion de ese flujo de infor- 
macion. Los primeros estudios sobre bacterias establecieron la 
existencia de promotores, la estructura y funcion de las pro- 
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tefnas y secuencias reguladoras, y los principios del control 
positivo y negativo. Trabajos mas recientes en eucariotas han 
subrayado la importancia de la estructura de la cromatina, el 
ayuste alternativo y la interferencia de RNA. 

<:Cuales son las diferencias fundamentales en la regulacion 
de la expresion genica en bacterias y en eucariotas? Los biolo- 
gos apuntan a cuatro diferencias principales, dos de las cuales 
implican niveles de control presentes en eucariotas pero no en 
bacterias: 

1. Empaquetamiento: la estructura de la cromatina del DNA 
eucariotico debe abrirse para que TBP, el complejo basal de 
la transcripcion y la RNA polimerasa consigan acceder a 
los genes y empezar la transcripcion. Un mensaje clave es 
que, como el DNA eucariotico esta empaquetado tan den- 
samente, el estado por defecto de la transcripcion en euca- 
riotas es estar apagada. En cambio, el estado por defecto de 
la transcripcion en bacterias, que carecen de histonas y tie- 
nen promotores completamente accesibles, es estar encen- 
dida. La estructura de la cromatina proporciona un meca- 
nismo de control negativo que no existe en las bacterias. 

2. Ayuste alternativo: antes de la traduccion, los transcritos 
primarios en eucariotas deben someterse al ayuste, un pro- 
ceso muy raro en bacterias y arqueas. La consecuencia ba- 
sica es que la correspondencia uno a uno entre el numero 
de genes y el numero de productos genicos observada en 
bacterias y arqueas no se cumple en eucariotas. En cambio, 
cada gen eucariotico puede codificar desde uno a miles de 
productos distintos. 

3. Complejidad: el control transcripcional es mucho mas 
complejo en eucariotas que en bacterias. La funcion de las 
protemas sigma en las bacterias es analoga a la funcion del 
complejo basal de la transcripcion en eucariotas. Del 
mismo modo, la funcion de CAP, el represor y otras protef- 
nas reguladoras es analoga a la funcion de los factores re- 
guladores de la transcripcion de los eucariotas. Pero solo el 
numero de protemas eucariotas implicadas en la regulacion 
transcripcional (y la complejidad de sus inter acciones) em- 
pequenece a sus analogas bacterianas. 

4. Expresion coordinada: en bacterias, los genes que partici- 
pan en la misma respuesta celular estan organizados en 
operones controlados por un unico promotor. Como sus 
mRNA policistronicos se traducen juntos, se producen va- 
rias protemas de forma coordinada. En cambio, los opero- 
nes son raros en eucariotas. En estos organismos, genes que 
estan ffsicamente diseminados pueden expresarse al mismo 
tiempo porque un unico conjunto de factores reguladores 
de la transcripcion pueden activar la transcripcion de dis- 
tintos genes. Por ejemplo, los genes especfficos del musculo 
presentes en varios cromosomas distintos pueden transcri- 
birse en respuesta al mismo factor regulador de la trans- 
cripcion especffico del musculo. De este modo, los eucario- 
tas coordinan la expresion de genes funcionalmente 
relacionados. 

Hasta ahora, los biologos no han encontrado una buena 
explicacion a por que la expresion genica es mucho mas com- 
pleja en eucariotas unicelulares que en bacterias y arqueas. 



Todos los organismos unicelulares tienen que responder a los 
cambios ambientales de forma adecuada. Es mas facil generar 
una hipotesis logica para explicar por que la expresion genica 
es compleja en los eucariotas pluricelulares. En estos organis- 
mos, las celulas tienen que diferenciarse cuando el individuo 
se desarrolla. Los cambios en la expresion genica son los res- 
ponsables de la diferenciacion de celulas musculares, celulas 
oseas, celulas de hojas y de flores en respuesta a senales de 
otras celulas. La necesidad de que cada tipo celular tenga un 
patron unico de expresion genica podrfa explicar por que el 
control de la expresion genica es muchfsimo mas complejo en 
los eucariotas pluricelulares que en las bacterias. 

Una de las dos grandes fronteras de la investigacion sobre 
la expresion genica es conocer como las senales del desarrollo 
producen una expresion genica especffica para la celula en los 
organismos pluricelulares. La otra gran frontera es entender 
como ciertos defectos de la regulacion genica resultan en el 
crecimiento celular incontrolado y el conjunto de enfermeda- 
des llamadas cancer. 

18.6 Relacion entre el cancer y los 

defectos de la regulacion genica 

La regulacion normal de la expresion genica resulta en el desa- 
rrollo ordenado de un embrion y las respuestas adecuadas a 
los cambios ambientales. La regulacion anormal de la expre- 
sion genica, en cambio, puede provocar anomalfas del desarro- 
llo y enfermedades como el cancer. Hay cientos de canceres 
distintos. Estas enfermedades son tremendamente variables 
respecto a los tejidos afectados, la velocidad de progresion y su 
pronostico. Como los defectos subyacentes, los sfntomas y las 
consecuencias son tan diversos, el cancer no es una enferme- 
dad unica sino una familia de enfermedades relacionadas. Los 
canceres estan relacionados porque todos tienen su origen en 
el crecimiento celular incontrolado. Sin embargo, para que un 
cancer sea peligroso tienen que suceder otras dos cosas: las ce- 
lulas que estan creciendo rapidamente deben metastatizar, lo 
que significa que algunas celulas salen de su punto de origen e 
invaden otros tejidos (vease el Capftulo 11), y deben estimular 
el crecimiento de vasos sangufneos que les aporten nutrientes. 

Aqm consideraremos el primer paso en la formacion del 
cancer, y la pregunta de que causa el crecimiento celular incon- 
trolado. La respuesta breve es que cada tipo de cancer esta 
causado por un grupo distinto de defectos geneticos que con- 
ducen al crecimiento celular incontrolado. La respuesta mas 
extensa y precisa se basa en dos observaciones cruciales. En 
primer lugar, recuerda del Capftulo 1 1 que el cancer resulta de 
defectos en las protemas que controlan el ciclo celular. En se- 
gundo lugar, el cancer se asocia a mutaciones que alteran genes 
clave. Por ejemplo, en el Capftulo 14 se relaciono la enferme- 
dad xeroderma pigmentosum, causante de cancer, con defectos 
en la reparacion del DNA. Esta asociacion corrobora la hipo- 
tesis de que el aumento de la tasa de mutaciones esta implicado 
en el cancer. La hipotesis tambien recibe apoyo de la observa- 
tion de que las personas expuestas a mutagenos (radiaciones 
o sustancias qufmicas que inducen mutaciones) tienen mas 
riesgo de padecer cancer. Por ejemplo, la tasa de cancer fue 
muy alta en las decenas de miles de personas que se expusieron 
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a las dosis masivas de radiation de las bombas atomicas lanza- 
das sobre Hiroshima y Nagasaki (Japon) al final de la Segunda 
Guerra Mundial. La relation entre mutation y cancer es tan 
fuerte que los presuntos carcinogenos quimicos (compuestos 
causantes de cancer) se ponen primero a prueba segun su ca- 
pacidad de producir mutaciones en bacterias. 

La pregunta fundamental de la biologia del cancer se 
acerca mas una vez reconocida la funcion de los reguladores 
del ciclo celular y las mutaciones. Ahora podemos preguntar: 
<:que genes alteran el ciclo celular y desencadenan el creci- 
miento celular incontrolado al mutar? 

O Intensas investigaciones durante las dos ultimas deca- 
das han demostrado que muchos canceres se asocian con mu- 
taciones en los factores reguladores de la transcription. Estas 
mutaciones llevan al cancer cuando afectan a una de estas dos 
clases de genes: (1) genes que detienen o ralentizan el ciclo ce- 
lular, y (2) genes que activan el crecimiento y la division celu- 
lar al iniciar fases concretas del ciclo celular. 

Los genes que detienen o ralentizan el ciclo celular se 11a- 
man genes supresores de tumores. Sus productos impiden 
que el ciclo celular progrese a no ser que senales espetificas in- 
diquen que las condiciones son adecuadas para continuar con 
la mitosis y la division celular. Si una mutation altera la fun- 
cion normal de un gen supresor de tumores, entonces se eli- 
mina un «freno» crucial del ciclo celular. 

Los genes que favorecen el crecimiento celular mediante la 
activation de fases espetificas del ciclo celular se llaman pro- 
tooncogenes (literalmente, «primer-cancer-genes»). En celu- 
las normales, los protooncogenes son necesarios para iniciar 
cada fase del ciclo celular. Sin embargo, solo estan activos 
cuando las condiciones son adecuadas para crecer. En las ce- 
lulas cancerosas, los defectos en la regulation de los protoon- 
cogenes hacen que estos genes estimulen el crecimiento todo 
el tiempo. En casos como este, una mutation ha convertido el 
protooncogen en un oncogen, un alelo que promueve el desa- 
rrollo del cancer. 

Para entender mejor como pueden provocar cancer los de- 
fectos de la expresion genica, considera la investigation del 
gen que es defectuoso con mayor frecuencia en los canceres 
humanos. El gen se llama p53 porque la protema que codifica 
tiene un peso molecular de unos 53 kilodaltons (53.000 dal- 
tons, o 53.000 amu; vease el Capitulo 2). Los estudios de se- 
cuenciacion del DNA han revelado que formas mutantes y no 
funcionales del pS3 estan presentes en mas de la mitad de 
todos los canceres humanos. El gen p53 codifica un factor re- 
gulador de la trascripcion. 

,;Cual es la relation entre una perdida de la actividad de la 
protema p53 y el cancer? Una observation crucial indico una 
respuesta a esta pregunta: cuando los investigadores expusie- 
ron celulas humanas normales, no cancerosas, a radiation UV, 
los niveles de la protema p53 aumentaron significativamente. 
Recuerda del Capitulo 14 que la radiation UV lesiona el DNA. 
Estudios de seguimiento confirmaron que hay una correlation 
estrecha entre el dano al DNA y la cantidad de p53 en una ce- 
lula. Ademas, los analisis de la estructura de la protema de- 
mostraron que contiene un dominio de union al DNA. 

Estas observaciones llevaron a la hipotesis de que p53 es 
un factor de transcription que funciona como el freno princi- 
pal del ciclo celular. En este modelo, la p53 se activa cuando 



tiene lugar la lesion del DNA. La protema activada se une a 
los intensificadores de genes que interrumpen el ciclo celular. 
Una vez activados estos genes, la celula tiene tiempo para re- 
parar su DNA antes de seguir creciendo y dividiendose. 

Investigaciones recientes han demostrado que este modelo 
de funcionamiento de la p53 es correcto en casi todos los de- 
talles. Por ejemplo, consideremos los resultados de estudios 
con cristalograffa por rayos X. Los modelos tridimensionales 
generados por esta tecnica confirmaron que p53 se une direc- 
tamente al DNA (Figura 18.15). Ademas, los investigadores 
que localizaron las mutaciones que hacen defectuosa a la p53 
encontraron que practicamente todas las mutaciones causan- 
tes de cancer estaban localizadas en el lugar de union al DNA 
de la p53 (veanse los aminoacidos resaltados en la Figura 
18.15). Esta observation apoya la hipotesis de que las formas 
defectuosas de la protema no pueden unirse a los intensifica- 
dores. Ademas, los investigadores han documentado que uno 
de los genes inducidos por p53 codifica una protema que im- 
pide que las protemas reguladoras del ciclo celular desencade- 
nen la fase M (mitosis). 

Investigaciones recientes tambien han demostrado que, 
cuando el DNA de una celula esta muy danado y no puede re- 
par arse, la p53 activa la transcription de genes que hacen que la 
celula se quite la vida ella misma mediante apoptosis (vease el 
Capftulo 11). Pero si las mutaciones del gen p53 hacen que 
el producto proteico sea inactivo, entonces las celulas danadas 
no se detienen ni se mueren. Continuan avanzando por el 




FIGURA 1 8.1 5 La p53 es una protema de union al DNA que 
funciona como un supresor de tumores. Modelo de lazos que 
muestra el dominio de union al DNA de la p53. En pacientes con 
cancer, los aminoacidos destacados en amarillo son frecuentemente 
distintos de las versiones normales. La molecula en rojo y rosa es DNA. 

O PREGUNTA ^Por que la sustitucion de un aminoacido por otro 
en uno de los lugares destacados afectan'a la capacidad de una 
protema de unirse al DNA? <?Que le sucede a una celula cuando la 
p53 no se puede unir eficazmente al DNA? 
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ciclo celular, excepto que ahora es mas probable que conten- 
gan muchas mutaciones por el dano al DNA que llevan. Si 
estas mutaciones crean oncogenes, las celulas han recorrido 
una parte crucial del camino al cancer. 

En resumen, p53 funciona como un gen supresor de tumo- 
res. Impide el inicio del cancer interrumpiendo el ciclo celular 
cuando el DNA resulta danado. Cuando p53 funciona con 
normalidad, las mutaciones que producen oncogenes son re- 
paradas o eliminadas antes de que pueda empezar el creci- 
miento celular incontrolado. El papel del p53 en la prevention 
del cancer es tan importante que los biologos llaman a este 
gen «el guardian del genoma». Actualmente, la investigacion 
sobre la protema p53 progresa en dos frentes: los biologos 
estan intentando identificar mas genes que sean regulados por 
esta protema y encontrar moleculas que puedan servir de far- 
macos anticancer mimetizando la forma y actividad de p53. 



Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... O 

• El cancer esta asociado con mutaciones y con la perdida de 
control sobre el ciclo celular. 

• Puede producirse crecimiento celular incontrolado cuando 
una protema que activa el ciclo celular se activa de forma 
constitutiva por una mutacion en un gen regulador. 

• Puede producirse crecimiento celular incontrolado cuando 
los genes supresores de tumores dejan de funcionar, debido 
a una mutacion. 

Deberias ser capaz de... O 

Explicar por que se producen mutaciones knock-out (perdida 
de funcion) en el p53 en tantos canceres. 



I 



Repaso del capitulo 



RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 



I 



O Los cambios en la expresion genica permiten a las celulas euca- 
riotas responder a los cambios del medio y inducen el desarrollo 
de distintos tipos de celulas. 

En una eucarionta pluricelular, los distintos tipos de celulas son 
radicalmente diferentes en tamano, forma y funcion, aunque 
todos tienen el mismo DNA. Las celulas no son distintas porque 
tengan distintos genes, sino porque expresan distintos genes. 

En los embriones, las celulas empiezan a expresar genes esperifi- 
cos en respuesta a senales de otras celulas. Como las distintas celu- 
las reciben senales diferentes, una celula podrfa empezar a expre- 
sar genes especificos del musculo mientras que otra celula cercana 
expresarfa genes especificos del hueso. Una vez que las celulas han 
madurado, continuan recibiendo senales liberadas por otras celu- 
las que llevan information acerca de cambios en el medio. En res- 
puesta, pueden darse cambios en la expresion genica. 

En celulas embrionarias y maduras, la expresion genica se re- 
gula en varios puntos. La transcripcion de genes especificos 
puede iniciarse o reprimirse, los mRNA pueden ayustarse de dis- 
tintas formas para fabricar un producto diferente, la vida util de 
mRNA concretos puede alargarse o acortarse, y la vida util o ac- 
tividad de protemas especificas puede alterarse. 

Deberias ser capaz de explicar por que los genes especificos del 
musculo se expresan en las celulas musculares mientras que genes 
cercanos, especificos de los nervios, no lo hacen. Q 

O En eucariotas, el DNA esta empaquetado junto con protemas, 
formando estructuras complejas que deben abrirse antes de que 
tenga lugar la transcripcion. 

El DNA eucariotico esta envuelto por histonas para formar un 
nucleosoma similar a las cuentas de un collar, que a su vez se en- 
rolla en fibras de 30 nm y en estructuras de cromatina de alto 
grado. La transcripcion no puede iniciarse hasta que la interac- 
tion entre el DNA y las histonas de la cromatina se relaje. Estos 
cambios dependen de la acetilacion o mediation de histonas y de 
la action de maquinarias moleculares llamadas complejos de re- 
modelado de la cromatina. 



Deberias ser capaz de dibujar un gen cuando la cromatina esta 
condensada y cuando esta licuada. Q 

En eucariotas, la transcripcion solo puede iniciarse cuando prote- 
mas especificas se unen al promotor y a secuencias reguladoras 
que pueden estar cerca del promotor o alejadas de el. 

Los factores reguladores de la transcripcion son protemas que se 
unen a secuencias reguladoras llamadas intensificadores y silen- 
ciadores, que a menudo estan situadas a distancia del gen en 
cuestion, o bien a secuencias proximas al promotor cerca del ini- 
cio de la secuencia codificadora. Los primeros factores regulado- 
res de la transcripcion que se unen al DNA reclutan protemas que 
aflojan la pinza de las histonas sobre el gen, haciendo que el pro- 
motor sea accesible a los factores basales de la transcripcion. Las 
interacciones entre factores reguladores y basales de la transcrip- 
cion llevan a la formation del complejo basal de la transcripcion. 
Una vez formado este gran complejo multiproteico, la RNA poli- 
merasa acude al lugar y empieza la transcripcion. 

Deberias ser capaz de dibujar como es un gen eucariotico 
cuando esta siendo trascrito. Senala los intensificadores, elemen- 
tos proximos al promotor, el promotor, factores reguladores de la 
transcripcion, factores basales de la transcripcion y RNA polime- 

- ; o 
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Transcription initiation in Eukaryotes 

O El ayuste alternativo permite que un unico gen codifique varios 
productos diferentes. 

Una vez transcrito un mensaje, otros elementos reguladores en- 
tran en escena. El ayuste alternativo permite que un unico gen 
produzca mas de un mRNA y mas de una protema. Esta regulado 
por protemas que interaccionan con el ayustosoma. 

Deberias ser capaz de explicar por que los humanos tienen tan 
pocos genes. Q 
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O Una vez que un mRNA esta en el citoplasma, la expresion genica 
se controla mediante moleculas que regulan ( 1 ) la vida util de los 
mRNA, (2) la eficiencia de la traduccion, y (3) la activation o 
inactivacion de los productos proteicos. 

La interferencia de DNA tiene lugar cuando minusculas hebras de 
RNA, llamadas microRNA (miRNA), se unen a los mRNA junto 
con el complejo proteico llamado RISC, y marcan a los mRNA 
para ser degradados, o cuando pequenos RNA inhiben la traduc- 
cion. Una vez que ocurre la traduccion, las proteinas pueden acti- 
varse o desactivarse mediante la adicion o elimination de un 
grupo fosfato, o bien por otros metodos. 

Debenas ser capaz de dibujar la interaction entre un miRNA, 
RISC y un mRNA. Q 



O Puede aparecer cancer cuando las mutaciones alteran los genes 
que regulan los genes de control del ciclo celular. 

El ciclo celular esta controlado por genes especificos. Pero si las 
mutaciones alteran los factores de transcripcion que controlan el 
ciclo celular, puede aparecer un crecimiento celular incontrolado y 
formarse tumores. Por ejemplo, el factor regulador de la transcrip- 
cion p53 es el responsable de detener el ciclo celular cuando el 
DNA esta danado. Si p53 sufre una mutation de modo que impide 
que su producto proteico se una al DNA, el ciclo celular no se de- 
tiene y el DNA danado no se repara, provocando mutaciones. 

Debenas ser capaz de explicar por que el cancer es frecuente en 
personas que han estado expuestas a altos niveles de radiation, y 
por que es mas frecuente en personas mayores que en jovenes.Q 



PREGUNTAS 



O Comprueba tus conocimientos 

1. iQue es la cromatina? 

a. El nucleo proteico del nucleosoma, que consiste en histonas. 

b. La fibra de 30 nm. 

c. El complejo DNA-proteinas presente en eucariotas. 

d. Las histonas y proteinas no histonas del nucleo de los 
eucariotas. 

2. <;Que es un supresor de tumores? 

a. Un gen asociado a la formacion de tumores cuando su 
producto no funciona. 

b. Un gen asociado a la formacion de tumores cuando su 
producto funciona con normalidad. 

c. Un gen que acelera el ciclo celular y conduce al crecimiento 
celular acelerado. 

d. Un gen que codifica un factor de transcripcion implicado en 
la formacion de tumores. 

3. <;Cual de las siguientes frases acerca de los intensificadores es 
cierta? 

a. Contienen una secuencia de bases exclusiva llamada caja 
TATA. 

b. Solo estan en las regiones que flanquean el extremo 5'. 

c. Solo estan en los intrones. 

d. Se encuentran en distintos lugares y son funcionales en 
cualquier orientation. 



4. En eucariotas, ^por que ciertos genes solo se expresan en 
determinados tipos de celulas? 

a. Distintos tipos celulares contienen genes diferentes. 

b. Distintos tipos de celulas tienen los mismos genes pero 
diferentes promotores. 

c. Distintos tipos de celulas tienen los mismos genes pero 
diferentes intensificadores. 

d. Distintos tipos de celulas tienen diferentes factores 
reguladores de la transcripcion. 

5. iQue es el ayuste alternativo? 

a. Las fosforilaciones que conducen a distintos tipos de 
regulation postraduccion. 

b. El procesamiento de los mRNA que conducen a cortar y 
empalmar distintas combinaciones de exones. 

c. Los plegamientos que provocan distintas conformaciones en 
las proteinas. 

d. La action de las proteinas reguladoras que varian la vida util 
de un mRNA. 

6. iQue tipo de proteinas se unen a los elementos proximos al 
promotor? 

a. El complejo basal de la transcripcion. 

b. El complejo basal de la transcripcion y la RNA polimerasa. 

c. Los factores basales de la transcripcion. 

d. Los factores reguladores de la transcripcion. 
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O Comprueba tu aprendizaje 

1. Describe las similitudes y diferencias de (a) intensificadores y el 
lugar CAP; (b) elementos proximos al promotor y el operador 
del operon lac; (c) los factores basales de la transcripcion y 
sigma; y (d) promotores eucarioticos y promotores bacterianos. 

2. (iPor que la cromatina tiene que ser «remodelada» para que se 
produzca la transcripcion? ^Por que era logico observar que las 
interacciones DNA-proteinas pueden debilitarse mediante la 
adicion de grupos acetilo a las histonas? 

3. Describe las similitudes y diferencias de (a) intensificadores y 
silenciadores; (b) intensificadores y elementos proximos al 
promotor; (c) factores de transcripcion y coactivadores; y (d) 
factores reguladores de la transcripcion y factores basales de la 
transcripcion. 
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4. Explica la relation entre el emparejamiento de bases 
complementarias y la interferencia de DNA. Indica de que 
manera podrian utilizarse como farmacos los miRNA que sean 
complementarios a RNA viricos. 

5. Ahora que se ha secuenciado el genoma humano, los 
investigadores calculan que contiene menos de 20.000 genes. 
Previamente, la mayoria de los investigadores pensaba que el 
genoma humano tenia al menos unos 100.000 genes. Explica por 
que el ayuste alternativo puede explicar la discrepancia entre el 
numero de genes observado y el previsto. 

6. Explica por que las mutaciones de las proteinas reguladoras y 
secuencias reguladoras pueden provocar la perdida de control 
sobre el ciclo celular y la aparicion de cancer. Pon un ejemplo 
concreto. 
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O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. Las protemas histonas se han conservado enormemente a lo 
largo de la evolucion. Las histonas de la mosca del vinagre y las 
personas, por ejemplo, tienen una secuencia de aminoacidos casi 
identica. Explica esta observacion (pista: <;cuales son las 
consecuencias de una mutacion en una histona?). 

2. El cancer es mas frecuente en tejidos en los que la division 
celular es frecuente, como las celulas sangumeas y las celulas que 
recubren el interior de los pulmones y el intestino. <Por que es 
logica esta observacion? 

3. La concentracion de la protema p53 en el citoplasma aumenta 
tras un dano al DNA. Disena un experimento para determinar si 
este aumento se debe a un incremento de la transcripcion del gen 
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p53 o a la activacion de protemas p53 preexistentes mediante un 
mecanismo postraduccion como la fosforilacion. 

4. <;Por que los individuos que presentan quemaduras solares graves 
o bronceado intenso tienen mas probabilidades de padecer 
cancer de piel? 

En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • guias de estudio online y preguntas • mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 



ESTRUCTURA Y EXPRESlON GENICA 




Analisis 

e ingeniena genetica 





Un raton modificado por ingeniena genetica para que exprese un gen de medusas. El gen 
de la medusa codifica una protema naturalmente luminiscente (emite luz). El producto 
del gen se llama protema fluorescente verde o GFP. 



CONCEPTOS CLAVE 

O El descubrimiento de las enzimas que 

cortan el DNA por lugares especificos, junto 
con las enzimas que unen segmentos de 
DNA,dio a los biologos la posibilidad de 
trasladar genes de un lugar a otro. 

O Para analizar un gen, los biologos tienen 
que conseguir muchas copias identicas de 
este. Esto se puede hacer insertando el gen 
en una celula bacteriana que copia el 
gen a medida que crece,o realizando 
una reaccion en cadena de la polimerasa. 

O Una vez que los investigadores tienen 
muchas copias identicas de un gen,se 
puede determinar su secuencia de bases 
mediante el metodo didesoxi. 

O Para encontrar los genes asociados a un 
rasgo determinadojos investigadores 
empiezan con un mapa genetico.Si ciertos 
marcadores del mapa se encuentran solo en 
los individuos que tienen un fenotipo 
distintivo,es probable que el gen responsable 
de ese fenotipo este cerca del marcador. 

Q Los investigadores estan intentando insertar 
genes a personas para curar enfermedades 
geneticas. Las inserciones de genes en 
plantas para dotarlas de rasgos nuevos, 
como la capacidad de resistir a los ataques 
de los insectos, han tenido mucho mas exito. 



La revolucion molecular en biologfa empezo cuando los 
investigadores confirmaron que el DNA es el material 
hereditario y descubrieron la estructura secundaria de 
la molecula. Pero cuando los investigadores descubrieron 
como eliminar secuencias de DNA de un organismo, manipu- 
larlas y finalmente insertarlas en individuos diferentes, la re- 
volucion molecular despego. A los intentos de manipular las 
secuencias de DNA en los organismos se les llama con fre- 
cuencia ingeniena genetica. El objetivo de este capitulo es pre- 
sentar algunas de las tecnicas y aspectos conceptuales crucia- 



les implicados en el analisis genico y la ingeniena genetica, 
utilizando una estrategia de historia de casos. 

La ingeniena genetica fue posible al descubrirse enzimas 
bacterianas que cortan el DNA en lugares especificos y que 
vuelven a unir secuencias de DNA. Aunque cortar y pegar se- 
cuencias de DNA parece conceptualmente sencillo, estas nue- 
vas herramientas moleculares eran muy potentes. Los biologos 
ya no tenian que depender exclusivamente de experimentos de 
cruces controlados para cambiar las caracteristicas de los indi- 
viduos, sino que podfan mezclar y emparejar secuencias espe- 
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cfficas de DNA en el laboratorio. Las manipulaciones genicas 
suelen producir combinaciones nuevas de genes en los cromo- 
somas, o recombinacion genetica (vease el Capftulo 12). Por 
este motivo, a las tecnicas utilizadas en ingeniena genetica a 
menudo se las denomina tecnologia del DNA recombinante. 

Las enzimas usadas para cortar y pegar DNA se descubrie- 
ron y utilizaron por primera vez durante las decadas de 1960 
y 1970. En las dos decadas siguientes, los investigadores con- 
tinuaron desarrollando sistemas para transferir genes recom- 
binantes a distintos tipos de organismos y logrando tecnicas 
para controlar la expresion del DNA introducido. Desde en- 
tonces, la investigation se ha concentrado en aplicar esas tec- 
nicas para resolver problemas en la medicina, la industria y la 
agricultura. Los objetivos de la ingeniena genetica son (1) co- 
nocer mejor el funcionamiento de los genes, y (2) progresar en 
la biotecnologia, la manipulation de organismos para crear 
productos o curar enfermedades. 

Para presentar las tecnicas que los biologos usan en el ana- 
lisis y en la ingeniena genetica, vamos a verlas en action. En 
concreto, consideraremos una serie de casos que presentan las 
tecnicas basicas de la biologfa molecular en el contexto de la 
resolution de problemas. Nuestro primer ejemplo representa 
uno de los intentos pioneros de usar la tecnologia del DNA re- 
combinante para curar una enfermedad hereditaria en las per- 
sonas. La Section 19.1 aborda como la busqueda de una cura 
para el enanismo hipofisario se baso en tecnicas para identifi- 
car genes, copiarlos, trasladarlos a un organismo huesped dis- 
tinto, y despues controlar su expresion. Las siguientes seccio- 
nes presentan tecnicas que los biologos usan para producir 
muchas copias identicas de un gen, determinar la secuencia de 
un gen, y descubrir el gen o los genes asociados con una enfer- 
medad determinada o con ciertos rasgos. El capftulo termina 
describiendo como se ha aplicado la ingeniena genetica a per- 
sonas y cosechas, con la esperanza de acabar con enfermeda- 
des geneticas devastadoras y aumentar la calidad y cantidad 
de alimentos para las personas que viven en zonas pauperri- 
mas del mundo. 

Ademas de explorar las tecnicas usadas para manipular el 
DNA, es fundamental considerar los aspectos eticos, econo- 
micos, ecologicos y polfticos implicados. Manipular la gene- 
tica de los organismos suscita dudas eticas y podrfa teorica- 
mente causar danos. Organos legislatives de todo el mundo 
estan debatiendo la legislation necesaria para regular ambos 
aspectos. ,;Cuales son los peligros y beneficios potenciales de 
introducir genes recombinantes en seres humanos, plantas ali- 
menticias y otros organismos? Esta pregunta representa uno 
de los mayores desaffos eticos del siglo xxi, y es un tema recu- 
rrente en este capftulo. 

19.1 Uso de las tecnicas del DNA 
recombinante para producir 
protemas: el intento de curar 
el enanismo hipofisario 

Para entender las tecnicas y herramientas basicas usadas por 
ingenieros geneticos, consideremos el intento de tratar el ena- 
nismo hipofisario en humanos. La hipofisis o glandula pitui- 



taria es una estructura situada en la base del cerebro en los 
mamfferos que produce varias moleculas importantes, entre 
ellas una protema que estimula el crecimiento. La molecula, 
que solo tiene 191 aminoacidos, se denomino hormona del 
crecimiento. El gen que codifica esta protema se llama GH1. 

Una vez descubierta la hormona del crecimiento, los inves- 
tigadores sospecharon inmediatamente que al menos ciertas 
formas de enanismo hereditario podrfan deberse a un defecto 
de la protema GH1. Esta hipotesis se confirmo al establecerse 
que las personas con ciertos tipos de enanismo producen poca 
hormona del crecimiento, o no la producen en absoluto. Estas 
personas tienen copias defectuosas del GH1 y presentan ena- 
nismo hipofisario, tipo I. 

Estudiando los pedigrfes de familias en las que el enanismo 
era frecuente, varios equipos de investigadores establecieron 
que el enanismo hipofisario tipo I es un rasgo autosomico re- 
cesivo (vease el Capitulo 13). Dicho de otro modo, los indivi- 
duos afectados tienen dos copias del alelo defectuoso. Las per- 
sonas que solo tienen un alelo defectuoso son portadores del 
rasgo, lo que significa que pueden transmitir el alelo defec- 
tuoso a su descendencia, pero ellos no estan afectados. Los in- 
dividuos afectados crecen mas despacio que el promedio, al- 
canzan la pubertad de dos a diez anos mas tarde que el 
promedio, y son adultos bajos de estatura, habitualmente 
miden menos de 120 cm. 

£Por que fracasaron los primeros intentos 
de tratar la enfermedad? 

Una vez conocida la base molecular del enanismo hipofisario, 
los medicos empezaron a tratar la enfermedad con inyecciones 
de hormona del crecimiento. Esta estrategia se inspiro en el es- 
pectacular exito que habfan logrado los medicos tratando la 
diabetes mellitus tipo I. La diabetes mellitus se debe a un deficit 
de insulina, una hormona peptfdica, y los clfnicos habian po- 
dido aliviar los sfntomas de la enfermedad inyectando insulina 
de cerdos a los pacientes. Los primeros estudios demostraron 
que las personas con enanismo hipofisario podfan tratarse efi- 
cazmente con hormona del crecimiento, pero solo si la protema 
provenfa de otras personas. Las hormonas del crecimiento ob- 
tenidas de cerdos, vacas y otros animales no eran eficaces. 
Hasta la decada de 1980, no obstante, la unica fuente de hor- 
mona del crecimiento humana eran las hipofisis extrafdas de 
cadaveres humanos. Tenfan que recogerse hasta 20.000 hipofi- 
sis de cadaveres para conseguir suficiente hormona del creci- 
miento para tratar a la poblacion de individuos afectados. 
Como resultado, el farmaco era extremadamente escaso y caro. 

Sin embargo, satisfacer la demanda resulto ser el menor de 
los problemas del tratamiento con hormona del crecimiento. 
Para entender por que, recuerda del Capftulo 3 que unas pro- 
temas infecciosas llamadas priones pueden causar trastornos 
cerebrales degenerativos en mamfferos. El kuru y la enferme- 
dad de Creutzfeldt-Jakob son enfermedades por priones que 
afectan a las personas. Ciertas enfermedades por priones, in- 
cluyendo algunas formas de la enfermedad de Creutzfeldt- 
Jakob, son hereditarias. En la mayorfa de los casos, sin em- 
bargo, las personas y otros animales se infectan por los 
priones ingiriendo directamente protemas priones a traves de 
la comida. Cuando los medicos descubrieron que algunos 
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de los ninos tratados con hormona del crecimiento humana 
padecfan la enfermedad de Creutzfeldt-Jakob en la segunda y 
tercera decada de su vida, los medicos se dieron cuenta de que 
los suplementos de hormonas del crecimiento estaban conta- 
minados con una protema prion de los cerebros de cadaveres 
de donde se extrafa la hormona. En 1984 se prohibio el 
uso de la hormona del crecimiento obtenida de cadaveres. 

Tecnologia del DNA recombinante para producir 
una hormona del crecimiento segura 

Para reemplazar las fuentes naturales de hormona del creci- 
miento, los investigadores recurrieron a la ingeniena genetica. 
La idea era insertar copias totalmente funcionales del GH1 hu- 
mano en la bacteria Escherichia coli, con la esperanza de que 
pudieran cultivarse grandes cantidades de bacterias recombi- 
nantes. Si asf fuera, entonces las celulas recombinantes produ- 
cirian hormona del crecimiento pura en cantidades suficientes 
como para satisfacer la demanda a un precio razonable. 

Para lograr este objetivo, los investigadores teman que en- 
contrar el GH1, obtener muchas copias del gen, y finalmente 
insertarlas en celulas de E. coli. Conseguirlo dependia de tres 
de las herramientas mas basicas de la biologfa molecular. 
Vamos a analizarlas de una en una. 

La transcriptasa inversa puede producir cDNA Una 

enzima llamada transcriptasa inversa es la responsable de una 
gran excepcion al dogma central de la biologfa molecular: 
permite que la information fluya del RNA al DNA. La trans- 
criptasa inversa puede hacer esto porque cataliza la smtesis 
de DNA a partir de una plantilla de RNA. 

El DNA producido a partir de RNA se llama DNA comple- 
mentario, o cDN A. Aunque la transcriptasa inversa produce ini- 
cialmente un cDNA de hebra simple, tambien es capaz de sinte- 
tizar la hebra complementaria, resultando en un DNA de doble 
hebra. Sin embargo, en muchos casos los investigadores anaden 
un cebador a los cDNA de hebra simple y usan la DNA polime- 
rasa para sintetizar la segunda hebra (Figura 19.1). 

La transcriptasa inversa desempeno un papel crucial en la 
busqueda del gen de la hormona del crecimiento porque el 
GH1 se transcribe activamente en las celulas hipofisarias. 
Para empezar la caza del gen los investigadores aislaron 
mRNA de hipofisis y usaron la transcriptasa inversa para 
transcribir inversamente los mRNA a cDNA. Una vez com- 
pletado este paso, los investigadores teman una solution con 
cDNA de doble hebra que se correspondfa con los genes ex- 



presados activamente en las celulas hipofisarias. <;El siguiente 
movimiento? Aislar cada uno de esos cDNA y obtener muchas 
copias identicas de ellos. Los intentos de producir muchas co- 
pias identicas de un gen se llaman clonacion del DNA. Si una 
investigadora dice que ha clonado un gen, significa que lo ha 
aislado y ha producido muchas copias identicas. 

£C6mo se utilizan los plasmidos en la clonacion? En 

muchos casos, los investigadores pueden clonar un gen inser- 
tandolo en una pequena molecula de DNA circular llamada 
plasmido. Quiza recuerdes del Capitulo 7 que los plasmidos 
son frecuentes en bacterias pero estan separados fisicamente 
del cromosoma bacteriano. No son necesarios para el creci- 
miento y reproduction normales de la celula, y la mayoria se 
replican independientemente del cromosoma. Algunos plasmi- 
dos tienen genes de resistencia a los antibioticos o de otros 
rasgos que aumentan la capacidad de la celula de sobrevivir 
en un ambiente determinado. En poblaciones naturales de 
bacterias, los plasmidos a veces se copian y transfieren de una 
celula a otra durante la conjugation (vease el Capitulo 12). 
Tambien se han descubierto plasmidos en el nucleo de ciertos 
eucariotas unicelulares, incluyendo la levadura de panaderia. 

Los investigadores se dieron cuenta rapidamente de que si 
podian cortar y empalmar un segmento suelto de DNA en un 
plasmido y despues insertar el plasmido modificado en una 
celula bacteriana, el plasmido manipulado se replicaria y se 
transmitina a las celulas hijas al crecer y dividirse la bacte- 
ria. Si esta bacteria recombinante se colocaba en un caldo de 
cultivo y se permitfa su desarrollo durante una noche, se 
producirian miles de millones de copias del DNA plasmido 
en las bacterias resultantes. Cuando los plasmidos se usan 
como portadores de DNA de otra fuente, al plasmido se le 
llama vector de clonacion, o simplemente vector. El vector 
de DNA puede llevar DNA ajeno y hacer varias copias de 
esta DNA extrano. A menudo se usan plasmidos como vectores. 

Los biologos podian recoger los genes recombinantes rom- 
piendo las bacterias, aislando todo el DNA, y despues sepa- 
rando los plasmidos de los cromosomas principales. Esta pa- 
rece una estrategia prometedora para obtener muchas copias 
identicas de un gen, pero, en primer lugar, <;c6mo se puede in- 
sertar un gen en un plasmido? 

Uso de las endonucleasas de restriction y la DNA li- 
gasa para cortar y pegar el DNA Para cortar un gen que 
luego se insertara en un vector de clonacion, los investigado- 
res utilizan una enzima llamada endonucleasa. Las endonu- 
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FIGURA 19.1 La transcriptasa inversa cataliza la smtesis de DNA a partir de RNA. El DNA de hebra simple producido 
por la transcriptasa inversa es complementario a la plantilla de RNA. El cDNA puede hacerse de doble hebra mediante la 
transcriptasa inversa o la DNA polimerasa. La DNA polimerasa requiere un cebador. 
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cleasas de restriccion son enzimas bacterianas que cortan las 
moleculas de DNA por unas secuencias de bases especfficas. 

La mayoria de las 400 endonucleasas de restriccion cono- 
cidas cortan el DNA unicamente en aquellos lugares que for- 
man palnidromos. En castellano, una palabra o frase es un pa- 
lmdromo si se lee del mismo modo de izquierda a derecha que 
de derecha a izquierda. Un ejemplo seria « alii ves Sevilla». En 
biologia, un fragmento de DNA de doble hebra forma un pa- 
lmdromo si la secuencia 5' — » 3' de una hebra es identica a la 
secuencia 5' — » 3'de la hebra complementaria, antiparalela. 

Para insertar los cDNA hipofisarios en plasmidos, los in- 
vestigadores realizaron la serie de pasos descrita en la Fi- 
gura 19.2. Empezaron con un plasmido que contema una se- 
cuencia palindromica cortada por una endonucleasa de 
restriccion concreta. Observa en el paso 1 de la figura que la 
secuencia 5' —> 3' de una hebra del lugar de reconocimiento 
para la endonucleasa se lee GAATTC, y que la secuencia 
5' — > 3' de la hebra complementaria tambien es GAATTC. 
Despues unieron la misma secuencia palindromica a los extre- 
mos de cada cDNA de su muestra (paso 2). 

El siguiente paso de los investigadores era cortar los luga- 
res de reconocimiento en los extremos de cada cDNA con una 
endonucleasa de restriccion llamada EcoRI (el nombre signi- 
fica Escherichia coli restriccion I, porque fue la primera endo- 
nucleasa de restriccion descubierta en E. coli). Sin embargo, 
como muestra la parte superior del paso 3 en la Figura 19.2, 
EcoRI no rompfa su secuencia de reconocimiento limpiamente 
en dos partes. Como la mayoria de las endonucleasas de res- 
triccion, hacia un corte escalonado en el palmdromo. El resul- 
tado era fragmentos de DNA que teman extremos cohesivos. 
Se dice que los extremos de los fragmentos son cohesivos por- 
que las bases de la hebra simple de un fragmento son comple- 
mentarias a las bases de la hebra simple del otro fragmento. 
Como resultado, los dos extremos tienden a emparejarse y 
unirse entre si mediante enlaces de hidrogeno. 

La creacion de extremos cohesivos en el DNA es muy im- 
portante. Q Si los lugares de restriccion en distintas secuen- 
cias de DNA se cortan con la misma endonucleasa de restric- 
cion, la presencia de extremos cohesivos permite que los 
fragmentos resultantes se ayusten juntos mediante el empare- 
jamiento de bases complementarias. Esta es la base de la tec- 
nologfa del DNA recombinante: la capacidad de crear nuevas 
combinaciones de secuencias de DNA cortando secuencias 
concretas y pegandolas en otras localizaciones. 

El paso 4 de la Figura 19.2 demuestra este aspecto de la in- 
genieria genetica. Las secuencias de bases de los extremos co- 
hesivos del plasmido estan en negro, mientras que las secuen- 
cias de bases de los extremos cohesivos del cDNA estan en 
rojo. Como muestra la figura, los pares de bases complemen- 
tarias en los pares de los extremos cohesivos se unen entre si 
mediante el emparejamiento de bases complementarias. A con- 
tinuacion, los investigadores usaron la DNA ligasa (la enzima 
presentada en el Capftulo 14 que une los fragmentos de Oka- 
zaki durante la replication del DNA) para juntar las piezas de 
DNA recombinante en las flechas marcadas en verde (paso 5). 

Al final de este proceso de cortar y pegar en la busqueda del 
gen de la hormona del crecimiento, los investigadores teman un 
conjunto de plasmidos recombinantes. Cada uno contema un 
cDNA diferente obtenido del mRNA de hipofisis humana. 
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FIGURA 1 9.2 Los genes se pueden clonar en plasmidos. Para 
clonar un gen, los investigadores suelen empezar insertando la 
secuencia en un plasmido. Una vez el gen esta en el plasmido, 
este se puede introducir en celulas bacterianas que se cultivan 
para producir muchas copias identicas del gen. 

O PREGUNTA Algunas endonucleasas de restriccion hacen cortes 
rectos en vez de escalonados. £Son utiles para clonar DNA? 
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Transformation: introducir plasmidos recombinantes 
en cellllas bacterianas Los plasmidos sirven de vectores, 
es decir, de vehfculos para transferir genes recombinantes a un 
nuevo huesped. Q Si se puede insertar un plasmido recombi- 
nante en una bacteria o levadura, el DNA ajeno sera copiado 
y transmitido a las nuevas celulas cuando la celula huesped 
crezca y se divida. De este modo, los investigadores pueden 
obtener millones o billones de copias de genes concretos. Aun- 
que los virus se usan como vectores en algunas tecnicas (vease 
la Section 19.5), los plasmidos suelen ser el vector elegido en 
ingenieria genetica. 

,;C6mo se pueden introducir plasmidos recombinantes en 
celulas? Las celulas que captan DNA del ambiente y lo incor- 
poran a sus genomas sufren una transformacion. Para trans- 
formar celulas bacterianas con un plasmido, los investigado- 
res aumentan la permeabilidad de las membranas plasmaticas 
celulares mediante un tratamiento qufmico determinado o 
una descarga electrica. Habitualmente, solo un plasmido 
entra en la celula con este tratamiento. Las celulas resultantes 
se disponen en placas en una capa lo suficientemente fina 
como para asegurar que cada celula esta aislada fisicamente. 
A continuation, se cultivan las celulas hasta obtener colonias 
con millones de celulas identicas. 

Obtencion de una biblioteca de cDNA La Figura 19.3 

resume los pasos analizados hasta ahora en la busqueda del 
gen de la hormona del crecimiento. El resultado, mostrado en 
el paso 5, es una coleccion de celulas bacterianas transforma- 
das. Cada celula contiene un plasmido con un cDNA de un 
mRNA hipofisario. Una coleccion de genes como esta, cada 
uno de los cuales esta insertado en un vector, se llama biblio- 
teca de DNA. Si los genes son cDNA de un tipo concreto de 
celula o tejido, la biblioteca se llama biblioteca de cDNA. Si 
los genes son fragmentos de DNA que conjuntamente repre- 
sentan todo el genoma de un individuo, la biblioteca se llama 
biblioteca genomica. En todos los casos, la biblioteca esta 
compuesta por genes clonados, y cada gen presente puede 
producirse en grandes cantidades y aislarse en su forma puri- 
ficada. Q Si entiendes este concepto, deberias ser capaz de di- 
bujar un diagrama que muestre los pasos necesarios para 
construir una biblioteca genomica, empezando con el DNA de 
tus propias celulas y usando la endonucleasa de restriction 
EcoRI para cortar el genoma en fragmentos. 

Las bibliotecas de DNA son importantes porque para los 
investigadores suponen un modo de almacenar informacion 
de un tipo celular o genoma concreto de forma que sea accesi- 
ble. Pero al igual que una biblioteca universitaria o municipal, 
una biblioteca de DNA no es muy util a no ser que exista un 
modo de recuperar partes espetificas de la informacion. En la 
biblioteca universitaria, usas numeros de registro o busquedas 
con el ordenador para sacar un libro o artfculo determinado. 
<:C6mo se recupera un gen concreto de una biblioteca de 
DNA? Por ejemplo, <;c6mo encontraron los investigadores el 
gen de la hormona del crecimiento en la biblioteca de cDNA 
de la hipofisis humana? 

£C6mo se busca en una biblioteca de DNA? Los biolo- 
gos moleculares a menudo se enfrentan al reto de encontrar 
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FIGURA 19.3 Las bibliotecas de DNA complementario (cDNA) 
representan los mRNA de una celula. La busqueda del gen de la 
hormona del crecimiento empezo con la creacion de una biblioteca 
de cDNA de celulas hipofisarias.Como la hormona del crecimiento 
se produce en este tejido, el cDNA de la hormona del crecimiento 
deben'a estar en algun lugar de la biblioteca. 

O PREGUNTA ^Estaria representado cada tipo de cDNA solo una 
vez en la biblioteca? £Por que? 

un gen determinado en una gran coleccion de fragmentos de 
DNA. Para conseguirlo, debes tener una sonda, una copia 
marcada de la molecula que estas buscando. Una sonda de 
DNA, por ejemplo, es un fragmento de hebra simple de un 
gen conocido y marcado que se une a una secuencia comple- 
mentaria de hebra simple en la muestra de DNA que se esta 
analizando. Al unirse a la secuencia diana la senala diferen- 
ciandola asf de todos los demas fragmentos de DNA de la 
muestra. Como muestra la Figura 19.4, una sonda de DNA 
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FIGURA 19.4 Las sondas de DNA se unen a secuencias 
especificas entre muchas secuencias diferentes. 



debe estar marcada de algun modo que permita encontrarla 
una vez se haya unido a la secuencia complementaria en la 
gran muestra de fragmentos. 

O Si entiendes el concepto de sonda de DNA, deberias ser 
capaz de explicar por que la sonda debe ser de hebra simple y 
estar marcada para que funcione; por que no se une a todos 
los fragmentos de la muestra de DNA analizada, o a una se- 
lection aleatoria de esos fragmentos de DNA, y, en cambio, se 
une solo a un fragmento concreto. Tambien deberias ser capaz 
de indicar donde se unira una sonda con la secuencia AATGC 
(recuerda que las secuencias siempre se escriben de 5' a 3') a 
un DNA diana con la secuencia TTTTACCCATTTAC- 
GATTGGCCT (tambien de 5' a 3'). 

Para encontrar una sonda adecuada para la hormona del 
crecimiento humana, los investigadores empezaron usando el 
codigo genetico para deducir la secuencia aproximada de 
DNA del GH1. Esto fue posible porque se conotia la secuen- 
cia de aminoacidos del polipeptido. Asf pues, los investigado- 
res podian deducir que codon de mRNA y que secuencias del 
DNA codificaban cada aminoacido. Hiciste ejercicios simila- 
res en el Capitulo 15. Pero recuerda del Capftulo 15 que el co- 
digo genetico es redundante, asi que un mismo aminoacido 
puede estar codificado por mas de un codon. Como resultado, 
la secuencia de la hormona del crecimiento deducida por los 
investigadores era realmente un conjunto de secuencias rela- 
cionadas. 

El siguiente paso era sintetizar muchas copias de un frag- 
mento corto de DNA de hebra simple que fuera complemen- 
tario a la secuencia deducida. Como estas moleculas se uni- 
rian a fragmentos de hebra simple del gen real mediante el 
emparejamiento de bases complementarias, podian funcionar 
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FIGURA 1 9.5 Encontrar genes especificos sondeando una 
biblioteca de cDNA. Una vez aisladas las bacterias con el cDNA de 
la hormona del crecimiento de la biblioteca de cDNA, los 
investigadores podian producir el cDNA en una cantidad 
practicamente ilimitada. 



como sondas. En este caso, los investigadores insertaron un 
atomo radiactivo a la sonda. 

La Figura 19.5 muestra como usaron esta sonda los investi- 
gadores para encontrar el plasmido en la biblioteca de cDNA 
de contema el GH1. De un modo parecido, el Cuadro 19.1 
(pag. 398) explica como se usan las sondas de DNA, RNA y 
protemas para encontrar moleculas determinadas en una co- 
leccion de moleculas separadas por electroforesis en un gel. 

Como se predecfa, la sonda de hormona del crecimiento 
marcada con radiactividad se unio a su secuencia complemen- 
taria en la biblioteca de cDNA. La sonda habfa identificado la 
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celula recombinante que contema la hormona del crecimiento 
humana. 

Production industrial de la hormona del crecimiento 

Para lograr el objetivo de producir grandes cantidades de hor- 
mona del crecimiento humana, los investigadores usaron tec- 
nicas del DNA recombinante para transferir el cDNA de la 
hormona del crecimiento a un nuevo plasmido. El plasmido 
en cuestion contema una secuencia promotora, como las pre- 
sentadas en el Capitulo 17, que es reconocida por la holoen- 
zima RNA polimerasa. A continuacion, se introdujeron los 
plasmidos recombinantes en celulas de E. coli. 

Las celulas de E. coli resultantes de estos pasos conteman 
un gen de la hormona del crecimiento humana unido a un 
promotor de E. coli. Como resultado, las E. coli transforma- 
das empezaron a transcribir y traducir el gen de la hormona 
del crecimiento humana. (Observa que, como los cDNA son 
sintetizados a partir de mRNA maduros, que no contienen in- 
trones, los cDNA tampoco contienen intrones. Asf pues, las 
celulas bacterianas pueden traducir directamente un mRNA 
transcrito a partir de un cDNA, no es preciso el ayuste). 

La hormona del crecimiento humana se acumulaba en las ce- 
lulas y podia aislarse y purificarse. Las celulas bacterianas que 
contienen hormona del crecimiento humana se cultivan ahora 
en grandes cantidades. Estas celulas han demostrado ser una 
fuente segura y fiable de la proteina hormona del crecimiento 
humana. El intento de curar el enanismo hipofisario mediante 
la tecnologfa del DNA recombinante fue un exito espectacular. 

Consideraciones eticas acerca de la hormona 
del crecimiento recombinante 

A medida que aumento el suministro de hormona del creci- 
miento, los medicos la usaron para tratar no solo a personas 
con enanismo hipofisario, sino tambien a ninos que eran 
bajos de estatura, aunque no teman un deficit real de hor- 
mona del crecimiento. Aunque el tratamiento exige varias in- 
yecciones semanales hasta alcanzar la estatura de adulto, la 
terapia con hormona del crecimiento se popularizo porque a 
menudo aumentaba la talla de esos ninos en unos centimetros. 
Basicamente, el farmaco se estaba utilizando en medicina es- 
tetica: una forma de mejorar la apariencia en culturas en las 
que la altura se considera atractiva. Pero, ^debena solicitar un 
progenitor el tratamiento con hormona del crecimiento para 
ninos geneticamente normales con el fin de alterar su fisico? 
Si se discrimina a las personas bajas en una cultura, <;es un 
tratamiento medico una solucion mejor que la education y 
cambiar las actitudes? <;Y que sucederfa si unos padres quisie- 
ran que un nino alto fuera incluso mas alto para potenciar su 
teorico exito como jugador de baloncesto, por ejemplo? Ac- 
tualmente, la Food and Drug Administration de EE.UU. ha 
aprobado el uso de la hormona del crecimiento humana uni- 
camente para el 1,2 por ciento mas bajo de los ninos, en los 
que se preve que la altura adulta sera inferior a 160 cm para 
los varones y 150 cm para las mujeres. 

Tambien se ha descubierto que la hormona del creci- 
miento potencia el mantenimiento de la densidad osea y la 
masa muscular. Como resultado, se ha convertido en un far- 



maco popular en atletas, para mejorar su rendimiento. Parte 
de su popularidad deriva del hecho de que es practicamente 
indetectable en los analisis realizados actualmente por orga- 
nismos gubernamentales. <;Deberia permitirse a los atletas 
mejorar su capacidad ffsica tomando hormonas y otros tipos 
de sustancias? es seguro el farmaco en las dosis usadas por 
los atletas? Este tipo de preguntas se esta debatiendo 
por parte de medicos e investigadores, organismos deportivos 
y gobiernos. Aunque estas preguntas siguen sin respuesta, 
esta claro que, al mismo tiempo que resuelve un problema 
importante, la tecnologfa del DNA recombinante crea otros. 
A lo largo de este capitulo, un tema recurrente es que la inge- 
nieria genetica tiene costes que deben sopesarse cuidadosa- 
mente respecto a sus beneficios. 
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Producing Human Growth Hormone 

19.2 Otra estrategia para la clonacion: 
la reaccion en cadena 
de la polimerasa 

Insertar un gen en un plasmido bacteriano es un metodo para 
clonar DNA. La reaccion en cadena de la polimerasa es otro. 
O La reaccion en cadena de la polimerasa (PCR) es una reac- 
cion de smtesis de DNA in vitro en la que una seccion especf- 
fica de DNA se replica una y otra vez para amplificar el nu- 
mero de copias de esa secuencia. Es una tecnica para generar 
muchas copias identicas de una seccion concreta de DNA. 

Aunque la PCR es mucho mas rapida y tecnologicamente 
mas simple que clonar genes en una biblioteca de DNA, tiene 



Comprueba si lo has entendido 

Sientiendesque... O 

• La base de la tecnologfa del DNA recombinante es cortar el 
DNA en fragmentos con una endonucleasa de restriccion, 
juntar secuencias especificas mediante el emparejamiento 
de bases complementarias de los extremos adhesivos y la 
accion de la DNA ligasa,y finalmente insertar los genes 
recombinantes resultantes en una bacteria (o levadura) de 
modo que los genes se expresen. 

Deberias ser capaz de... O 

1 ) Hacer un diagrama que muestre como ciertas 
endonucleasas de restriccion crean fragmentos de DNA con 
extremos cohesivos. 

2) Hacer un diagrama que muestre como se puede usar la 
DNA ligasa para cortar y empalmar secuencias con 
extremos cohesivos en un plasmido o en otro tipo de 
secuencia de DNA. 

3) Explicar como se construye una biblioteca de cDNA. 

4) Hacer un diagrama que muestre como se sondea una 
biblioteca de DNA con una secuencia conocida. 
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un problema: la PCR solo es posible cuando un investigador 
ya tiene cierta informacion sobre las secuencias de DNA cer- 
canas al gen en cuestion. La informacion sobre las secuencias 
es necesaria porque para hacer una reaccion en cadena de la 
polimerasa, hay que empezar con fragmentos cortos de DNA 
de hebra simple que se emparejen con secuencias en uno de los 
extremos del gen en cuestion. Estos fragmentos cortos funcio- 
nan como cebadores para la reaccion de smtesis. 

Como muestra la Figura 19.6a, las secuencias del cebador 
deben ser complementarias a las bases en uno de los extremos 
del gen en cuestion. Un cebador es complementario a una se- 
cuencia en una hebra hacia arriba del DNA diana (la secuencia 
de interes); el otro cebador es complementario a una secuencia 
en la otra hebra, hacia abajo del DNA diana. Si la molecula de 
DNA diana es de hebra simple, entonces los cebadores se uni- 
ran o reasociaran a sus secuencias complementarias como 
muestra la Figura 19.6b. Quiza recuerdes que la DNA polime- 
rasa no puede funcionar a no ser que una secuencia se cebe de 
esta forma. Una vez unidos los cebadores, la DNA polimerasa 
puede elongar cada hebra en la direccion 5' —> 3'. 

Como muestra el paso 1 de la Figura 19.7, un procedi- 
miento PCR empieza con una mezcla de reaccion que con- 
tenga un aporte abundante de los cuatro desoxinucleosidos 
trifosfatos (dNTP; vease el Capitulo 14), copias del DNA 
plantilla (es decir, una muestra de DNA que incluya el gen de 
interes) y una enzima llamada polimerasa Taq. La polimerasa 
Taq es una DNA polimerasa encontrada en la bacteria Ther- 
mits aquaticus, descubierta originalmente en una fuente ter- 
mal en Yellowstone National Park, Wyoming, EE.UU. La po- 
limerasa Taq es la enzima de eleccion en la PCR porque para 
la tecnica es necesario calentar la mezcla de reaccion, y la po- 
limerasa Taq es estable con el calor. Aunque la mayorfa de las 

(a) Los cebadores de PCR deben situarse a cada lado de la 
secuencia diana, en hebras complementarias. 

5 ' Cebador 3 ' 



Region del DNA que 
sera amplificada por PCR 



Cebador 



(b) Cuando el DNA diana es de hebra simple, los cebadores se 
unen y permiten que la DNA polimerasa haga su funcion. 
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FIGURA 19.6 La reaccion en cadena de la polimerasa (PCR) 
depende de que tengan cebadores especificos. (a) Las 

secuencias naranja y amarilla indican un conjunto de cebadores de 
hebra simple, que flanquean la region de DNA que sera amplificada. 
Para hacer una PCR, el investigador debe tener la suficiente 
informacion acerca de la secuencia como para disenar los 
cebadores adecuados. (b) Los cebadores se unen al DNA diana de 
hebra simple, como muestra la figura. 

O EJERCICIO Indica donde empezan'a a trabajar la DNA 
polimerasa en cada hebra y ahade flechas que indiquen la direccion 
de la smtesis de DNA. 



LA REACCION EN CADENA DE LA POLIMERASA ES UN 
MODO DE PRODUCIR MUCHAS COPIAS IDENTICAS 
DE UN GEN ESPECIFICO 



1. Empezar con una 
solucion que contenga 
un DNA plantilla, 
cebadores sintetizados 
y una cantidad importante 
de los cuatro dNTP. 



dNTP 



Cebadores 




2. Desnaturalizacion 

El calentamiento conduce 
a la desnaturalizacion 
del DNA de doble hebra. 



3. Hibridacion 

A temperaturas mas bajas, 
los cebadores se unen 
al DNA plantilla mediante 
el emparejamiento de 
bases complementarias. 



4. Elongacion Durante 
la incubacion, la 
polimerasa Taq utiliza 
los dNTP para sintetizar 
la hebra de DNA 
complementario, 
empezando en el cebador. 




5. Repetir el ciclo de los 
tres pasos (2-4) otra vez, 
doblando las copias 
de DNA. 



6. Repetir de nuevo el ciclo, 
hasta 20-30 veces, para 
producir millones de 
copias del DNA plantilla. 



FIGURA 19.7 La reaccion en cadena de la polimerasa (PCR) es 
un metodo para producir muchas copias de una secuencia 
concreta. Cada ciclo de PCR (desnaturalizacion, hibridacion y 
elongacion) resulta en una duplicacion del numero de copias de la 
secuencia situada entre los cebadores, incluyendo estos ultimos. 

O EJERCICIO Dibuja los acontecimientos que produjeron las 
secuencias en el paso 5. 
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DNA polimerasas se destruyen a alta temperatura, la Taq po- 
limerasa sigue funcionando normalmente incluso cuando la 
temperatura llega a 95 °C. 

Como muestra el paso 2 de la Figura 19.7, la PCR empieza 
cuando la mezcla de reaccion se calienta a 94 °C. A esta tem- 
peratura, el DNA plantilla de doble hebra se desnaturaliza. 
Esto significa que las dos hebras de DNA se separan, for- 
mando plantillas de hebra simple. A continuacion se deja que 
la mezcla de reaccion se enfrfe hasta los 50-60 °C. En este in- 
tervalo de temperatura, parte de las hebras de DNA desnatu- 
ralizadas vuelven a formar dobles helices. Pero algunos de los 
cebadores se unen, o emparejan, con los fragmentos comple- 
mentarios del DNA plantilla de hebra simple (paso 3). Este 
paso se llama emparejamiento del cebador. A continuacion se 
calienta la mezcla a 72 °C. A esta temperatura, la polimerasa 
Taq sintetiza la hebra complementaria de DNA a partir de los 
dNTP, empezando en el cebador. Este paso se llama extension 
(paso 4). Los cambios de temperatura necesarios en cada paso 
estan ahora automatizados en las maquinas de PCR. 

La desnaturalizacion, emparejamiento del cebador y la 
extension constituyen un ciclo de PCR. Si originalmente 
solo habfa una copia de la secuencia plantilla, entonces 
habra dos copias al final del primer ciclo (vease el paso 4 de 
la Figura 19.7). Las dos copias presentes en el inicio del se- 
gundo ciclo funcionan entonces como plantillas para otro ciclo 
de desnaturalizacion, emparejamiento del cebador y extension, 
y hay cuatro copias del gen diana al final del ciclo numero 2 
(paso 5). A medida que el ciclo se repite, la cantidad de secuen- 
cias plantilla se dobla cada vez (paso 6). Esto sucede porque 
cada segmento de DNA sintetizado de novo sirve de plantilla 
para el siguiente ciclo. Empezando con una sola copia, los ci- 
clos sucesivos resultan en la production de 2, 4, 8, 16, 32, 64, 
128, 256... copias: n ciclos generan 2 n copias; asf que en solo 
20 ciclos, una secuencia se puede amplificar a mas de un mi- 
llon de copias. Con menos de 20 ciclos, los investigadores ob- 
tienen un numero enorme de copias de la secuencia plantilla. 

PCR en accion: estudio del DNA fosil 

Para entender por que es tan valiosa la PCR, consideremos un 
estudio reciente de Svante Paabo y sus colaboradores. Estos 
biologos querian analizar DNA obtenido de los huesos de un 
humano fosilizado de 30.000 anos, de la especie Homo nean- 
derthalensis. El individuo en cuestion era realmente el primer 
fosil de neandertal descubierto, en el valle de Neander en Ale- 
mania. El objetivo de Paabo era determinar la secuencia de 
bases del DNA antiguo, compararla con DNA de los humanos 
actuales (Homo sapiens), y analizar las similitudes entre las 
dos especies. Si algunos humanos modernos tienen secuencias 
que sean identicas o casi identicas a las secuencias de bases de 
los neandertales, recibira apoyo la hipotesis de que algunos 
de nosotros heredamos al menos parte de nuestro DNA direc- 
tamente de un ancestro neandertal. Esto solo podria suceder si 
los Homo sapiens y los Homo neanderthalensis se mezclaron 
cuando coexistfan en Europa hace unos 30.000 anos. 

El hueso del neandertal era tan antiguo, no obstante, que la 
mayoria del DNA que contema se habia degradado a fragmen- 
tos minusculos. Los biologos solo pudieron recuperar una canti- 
dad minima de DNA cuyas piezas tuvieran un tamano mode- 



rado. Pero ocurrieron dos acontecimientos afortunados: (1) la 
muestra de DNA neandertal contema unos pocos fragmentos de 
la region genica que el equipo de Paabo querfa estudiar, y (2) los 
investigadores pudieron disenar cebadores que flanqueaban esta 
region, basandose en la secuencia de secciones altamente conser- 
vadas del mismo gen de Homo sapiens. Usando la PCR, los in- 
vestigadores produjeron millones de copias de una section espe- 
tifica del DNA de un neandertal que murio hace mas de 30.000 
anos. Al analizar estas secuencias, el equipo descubrio que son 
muy distintas del segmento del mismo gen presente en los huma- 
nos modernos. Trabajos posterior es con DNA de otros siete fo- 
siles neandertales, de lugares repartidos por toda Europa, arro- 
jaron los mismos resultados. Estos datos apoyan la hipotesis de 
que los neandertales nunca se mezclaron con los humanos mo- 
dernos, aunque convivieran en las mismas areas de Europa. 

Se ha usado la PCR para estudiar otros DNA fosiles, el que 
ostenta actualmente el record de ser el DNA mas antiguo am- 
plificado mediante PCR proviene de arboles de magnolia de 
17 millones de anos. Pero la PCR tambien es util en muchas 
otras situaciones. Los biologos forenses que usan analisis bio- 
logicos para ayudar a resolver crimenes clonan DNA de las 
minusculas gotas de sangre o cabellos recogidos en la escena 
del crimen. El DNA puede entonces analizarse para identifi- 
car a las vfctimas o implicar a los delincuentes. El consejo ge- 
netico, que asesora a las embarazadas sobre la probabilidad 
de que su descendiente sufra enfermedades hereditarias, puede 
utilizar la PCR para averiguar si el embrion tiene alelos aso- 
ciados con enfermedades mortales. Por ejemplo, es posible ob- 
tener una pequena muestra de celulas embrionarias, aislar el 
DNA, anadir cebadores a uno de los lados del gen de la enfer- 
medad de Huntington, y clonar suficientes copias como para 
analizar los alelos y dar a conocer a los progenitores si su hijo 
tiene riesgo de sufrir la enfermedad. 

Como ya se han secuenciado los genomas completos de 
muchos organismos, los investigadores pueden encontrar las 
secuencias cebadoras adecuadas para la donation de casi 
cualquier gen diana, en un gran conjunto de organismos, me- 
diante la PCR. La reaccion en cadena de la polimerasa es ac- 
tualmente una de las tecnicas mas basicas y usadas de la bio- 
logia molecular. 

Comprueba si lo has entendido 
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The Polymerase Chain 



Si entiendes que... O 

• La PCR es una tecnica para amplificar una region especifica 
de DNA en millones de copias, que despues pueden ser 
secuenciadas y usadas para otro tipo de analisis. 

Deberias ser capaz de... O 

1 ) Explicar los pasos de un ciclo de PCR. 

2) Escribir la secuencia de una hebra de DNA de 50 pares de 
bases y disenar cebadores de 20 pares de bases que te 
permitinan amplificar el segmento mediante PCR. 

3) Explicar por que «reaccion en cadena» es una parte 
adecuada del nombre de la PCR. 
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Transferencia Southern 



La transferencia Southern se llama asi en 
honor de su inventor, Edwin Southern, y es 
una de las tecnicas mas basicas de la bio- 
logi'a molecular. Es un procedimiento con 
varias fases que permite a los investigado- 
res identificar y caracterizar genes especi- 
ficos dentro del genoma de un organismo. 
Si dispones de una muestra de DNA de un 
individuo y quieres encontrar un gen es- 
pecifico en esa muestra, la transferencia 
Southern es un modo de hacerlo. 

El primer paso en la transferencia 
Southern consiste en obtener DNA de las 
celulas de los organismos en estudio y di- 



gerirlo con endonucleasas de restriccion 
(Figura 1 9.8, paso 1 ). Los fragmentos de 
DNA asi generados pueden entonces se- 
parate mediante electroforesis en gel 
(pasos 2 y 3). Una vez los fragmentos 
estan agrupados por tamano, se tratan 
con una solucion alcalina que rompe los 
enlaces de hidrogeno entre pares de 
bases, resultando en la formacion de DNA 
de hebra simple (paso 4). A continuacion, 
los fragmentos de DNA de hebra simple 
se transfieren del gel a un filtro de nitro- 
celulosa o nailon, usando la tecnica de 
transferencia mostrada en el paso 5. 



El producto de estos pasos es una serie 
de fragmentos de DNA de hebra simple, 
agrupados por tamanos y unidos perma- 
nentemente al filtro. En algunos casos, 
estos fragmentos representan todo el ge- 
noma del organismo estudiado. Para en- 
contrar un gen concreto en esta coleccion 
de fragmentos, el investigador debe tener 
una secuencia de DNA que sea comple- 
mentaria a alguna region de ese gen. Re- 
cuerda que ese tipo de secuencias se 
llama sonda. La sonda de DNA se marca, 
habitualmente con un atomo radiactivo o 
marcador fluorescente, y se calienta para 



TRANSFERENCIA SOUTHERN: AISLAR E IDENTIFICAR UN GEN DIANA EN UNA GRAN COLECCION DE FRAGMENTOS DE DNA 



Localizacion de los cortes 

de la endonucleasa de restriccion 




Muestra 1 



DNA de doble 
hebra 

1. Las endonucleasas de restriccion cortan la 
muestra de DNA en fragmentos de distinta 
longitud. Cada tipo de endonucleasa de restriccion 
corta una secuencia especifica de DNA. 




Muestras de cuatro 
individuos 

3 4" 
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2. Una muestra consiste en todos 
los fragmentos de DNA de distinta 
longitud. La muestra se carga en un 
gel para someterse a electroforesis. 



3. Durante la electroforesis, un gel 

con voltaje separa los fragmentos de 
DNA segun su tamano. Los 
fragmentos pequehos van mas rapido. 



FIGURA 19.8 Protocolo de la transferencia Southern. La transferencia Southern es una tecnica para localizar un gen especifico en 
una muestra de DNA que contiene muchos genes. Basicamente, el investigador corta el DNA en cuestion en fragmentos, separa los 
fragmentos segun su tamano mediante electroforesis en gel,y despues sondea los fragmentos para encontrar un gen concreto. 



19.3 Secuenciacion de DNA 
por el metodo didesoxi 

Una vez que los investigadores han clonado un gen de una bi- 
blioteca de DNA o mediante PCR, determinar la secuencia de 
bases del gen suele ser una de las primeras cosas que hacen. 
Conocer la secuencia de un gen es util por varias razones: 

• Se pueden analizar las diferencias de secuencias entre alelos 
para entender por que algunas versiones del gen funcionan 
mejor o de forma distinta a otras. El alelo de la enfermedad 
de Huntington, por ejemplo, tiene una secuencia de bases 
distinta de los del mismo gen que no causan la enfermedad. 

• Una vez que se conoce la secuencia de un gen, se deduce di- 
rectamente la secuencia de aminoacidos de su producto con 



el codigo genetico. Conocer la estructura primaria de una 
protema, a su vez, suele ser util para deducir su funcion. 

• Se puede comparar la secuencia de un gen con secuencias 
de genes que tengan la misma funcion en otras especies. 
Estas comparaciones suelen ser interesantes. Por ejemplo, 
bacterias, levaduras y humanos son tan diferentes como lo 
puedan ser varios organismos; sin embargo los tres contie- 
nen genes de la DNA polimerasa con secciones que son casi 
identicas en su secuencia de bases. Los biologos explican 
este parecido proponiendo la hipotesis de que las bacterias 
que habitan en el intestino, la levadura del pan que come- 
mos y nosotros descendemos de un ancestro comun que 
tenia DNA polimerasa con la misma secuencia. Los genes 
que son similares porque se deben a la descendencia de un 
ancestro comun se llaman homologos. 
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que se haga de hebra simple. A continua- 
cion se anade la sonda a una solucion que 
bana el filtro (paso 6). Durante la incuba- 
cion, la sonda marcada se une al frag- 
mento o fragmentos del filtro que tengan 
pares de bases complementarios. Este 
paso se llama hibridacion del acido nu- 
cleico. De este modo, la sonda identifica el 
gen en cuestion. 

Para ver que fragmentos hibridaron con 
una sonda marcada con radiactividad, el 
investigador coloca una pelicula de rayos X 
sobre el filtro. Como muestra el paso 7 de 
la Figura 1 9.8, las emisiones radiactivas de 



la sonda de DNA revelan la pelicula. La 
banda negra resultante identifica el gen 
diana. Los marcadores fluorescentes pue- 
den verse y fotografiarse con una luz de 
una longitud de onda apropiada. 

Una variacion de la transferencia 
Southern se basa en separar RNA me- 
diante electroforesis en gel,transferirlos a 
un papel de filtro, y anadir una sonda de 
DNA de hebra simple y marcada con ra- 
diactividad. Esta tecnica se usa para identi- 
ficar los fragmentos de RNA producidos 
por un gen concrete Se llama transferen- 
cia Northern*, honrando con humor a la 



tecnica de la que deriva. La variacion lla- 
mada transferencia Western* implica se- 
parar proteinas mediante electroforesis y 
despues anadir al filtro resultante una 
sonda-anticuerpo que se une a la protema 
en cuestion. El uso de anticuerpos en inves- 
tigacion sera analizado con detalle en pro- 
ximos capitulos. 



* Nota del traductor:e\ humor se refiere al juego de 
palabras con el apellido del inventor: Southern, me- 
ridional (del sur) en espanol.Cuando se invento la 
transferencia de RNA, se eligio el nombre de Nor- 
thern, septentrional (del norte),y lo mismo con la 
de proteinas, Western, occidental (del oeste). 



Pila de papel 
de transferencia 




Sonda- 
de DNA 
marcada 



Filtro 
Gel 
Esponja con 
una solucion 
alcalina 




4. Los fragmentos de 
DNA se tratan para 
que se hagan de 
hebra simple. 



5. Transferencia. Una solucion 
alcalina corre por el gel hacia 
papel de transferencia. Los 
fragmentos de DNA del gel se 
transportan al filtro, donde se 
unen permanentemente. 



6. Hibridacion con una sonda 
marcada. El filtro se pone en una 
solucion que contiene una sonda 
de DNA marcada. La sonda se une 
a los fragmentos de DNA que 
contienen las secuencias 
complementarias. 



7. Visualizar los 
fragmentos unidos a la 
sonda. Para encontrar el 
marcaje, se usa 
fluorescencia o 
autorradiografia (vease 
BioHabilidades 7). 



• Se pueden comparar secuencias genicas para inferir lo es- 
trechamente relacionadas que estan distintas especies. Por 
ejemplo, el analisis de secuencias de DNA aisladas de hue- 
sos fosiles permitio a los investigadores determinar si nues- 
tra especie, Homo sapiens, se mezclo alguna vez con la es- 
pecie de humanos llamada Homo neanderthalensis. 

Puesto que las secuencias son importantes, <;c6mo pueden 
obtenerlas los biologos? En 1975, Frederick Sanger desarrollo 
el metodo didesoxi como una ingeniosa variante de la reac- 
tion basica de smtesis de DNA in vitro para determinar las se- 
cuencias exactas de bases. Pero llamarla «ingeniosa» es subes- 
timarla. O Sanger tuvo que ligar tres importantes conceptos, 
resumidos en la Figura 19.9, para hacer que su estrategia de 
secuenciacion pudiera funcionar: 



1. Sanger eligio el nombre «didesoxi» porque el metodo usa 
monomeros llamados didesoxirribonucleosidos trifosfato, 
o ddNTP, junto con desoxirribonucleotidos trifosfato 
(dNTP). Estos ddNTP son identicos a los dNTP del DNA, 
excepto en que carecen de un grupo hidroxilo en su car- 
bono 3' (Figura 19.9a). Sanger se dio cuenta de que, si se 
anadfa un ddNTP a una hebra creciente de DNA, termina- 
ria la smtesis. ,:Por que? Un ddNTP no tiene grupo hidro- 
xilo en su carbono 3' para unirse al carbono 5' del siguiente 
monomero dNTP. Como resultado, la polimerizacion del 
DNA finaliza en cuanto se anade un ddNTP. Se usan cuatro 
tipos de ddNTP en el metodo didesoxi, nombrados segun 
la base que contiene: adenina (ddATP), timina (ddTTP), ci- 
tosina (ddCTP), o guanina (ddGTP). 
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METODO DIDESOXI 
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No OH 

1. Incubar un gran 
numero de dNTP 
normales con una 
pequena cantidad 
de ddNTP (en este 
caso, empezar con 
ddGTP), DNA 
plantilla, un 
cebador para la 
secuencia diana, y 
DNA polimerasa. 
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mas grandes 
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DNA no plantilla 5' CAACGACAATCC 3' 
DNA plantilla 3' GTTGCTGTTAGG 5' 



2. Recoger las 
hebras de DNA 
producidas. Cada 
hebra terminara con 
un ddGTP 
(correspondiente a 
una C en la hebra 
plantilla). 

-h 3' 



3. Repetir el 
proceso tres veces 
mas usando ddCTP, 
ddATP y ddTTP, 
que terminaran la 
sintesis donde 
esten presentes G, 
T y A en la hebra 
plantilla, 

respectivamente. 



4. Colocar las 
hebras de distinta 
longitud por 
tamaho usando una 
electroforesis en gel 
para determinar la 
secuencia de DNA. 



Secuencia 
DNA 



FIGURA 19.9 La secuenciacion didesoxi es un metodo para 
determinar la secuencia de bases del DNA. 

O EJERCICIO Empezando en el extremo de la izquierda del gel 
dibujado en el paso 4, escribe toda la secuencia mostrada. Pista: la 
secuencia empieza con GG. 

O PREGUNTA ^Por que es necesario usar un cebador de DNA 
marcado? 



2. Sanger ligo esta propiedad de los ddNTP con el segundo 
concepto fundamental. Imagina, razono, que se pudiera 
unir un cebador marcado a un DNA plantilla, y que se pu- 
diera anadir un gran numero de copias de este DNA plan- 
tilla con un cebador marcado a una mezcla de reaccion. Si- 
gamos imaginando que esta coleccion de plantillas 
marcadas se incubara con una DNA polimerasa, los cuatro 
dNTP y una pequena cantidad de ddGTP. En estas condi- 
ciones, se sintetizana un conjunto de distintas hebras hijas. 
Cada una de las hebras hijas resultantes tendria una longi- 
tud diferente, con cada fragmento de DNA distinto termi- 
nando con un ddGTP. Para entender por que, considera 
que la DNA polimerasa sintetizana una hebra complemen- 
taria de cada plantilla marcada de la mezcla de reaccion. 
La sintesis de cada una de estas hebras complementarias 
empezana en el mismo punto (el cebador). Como hay mu- 
chos dGTP y relativamente pocos ddGTP en la mezcla de 
reaccion, los dGTP suelen incorporarse enfrente de las C de 
la hebra plantilla. Pero ocasionalmente, uno de los pocos 
ddGTP presentes seria incorporado a la hebra creciente, 
enfrente de una C de la plantilla. Que C de la hebra planti- 
lla se empareja con un ddGTP seria aleatorio. La adicion 
del ddGTP en este lugar impediria la elongacion de la 
hebra. Como esto sucederia en cada hebra plantilla pre- 
sente, la reaccion total produciria una coleccion de hebras 
recien sintetizadas de longitud variable, correspondiente a 
la localization de cada C en la hebra plantilla (Figura 
19.9b). Reacciones analogas utilizando ddTTP, ddATP y 
ddCTP darian las distancias entre las A, T y G sucesivas, 
respectivamente. 

3. Por utlimo, Sanger se dio cuenta de que cuando los frag- 
mentos producidos por las cuatro reacciones se alinean por 
tamano, revelan la secuencia de bases del DNA plantilla. 
Para ordenar los fragmentos por tamano, los separo me- 
diante electroforesis en gel. Como muestra el paso 4 de la 
Figura 19.9, la secuencia se puede leer entonces directa- 
mente del gen resultante. 

O Si entiendes la base de la reaccion de secuenciacion del 
DNA, deberias ser capaz de considerar una hebra plantilla 
con la secuencia AGGCTACCATTCTGCTGAAG (recuerda, 
esta escrito de 5' a 3') y escribir, en la direction 5' — » 3', la se- 
cuencia de cada uno de los cinco fragmentos que se produci- 
rian en una reaccion de secuenciacion que incluya ddGTP. 
(Tambien debenas ser capaz de hacer el mismo ejercicio con 
mezclas de reaccion que contengan ddCTP, ddATP y ddTTP. 
Hay cinco fragmentos de esta plantilla para cada mezcla de 
reaccion, para un total de 20 de las cuatro reacciones). 

Varias innovaciones importantes han mejorado enorme- 
mente la velocidad y el coste del metodo didesoxi. Por ejem- 
plo, los investigadores tradicionalmente unian un isotopo ra- 
diactivo al cebador en la secuencia de reaccion para marcar 
los fragmentos de DNA producidos por una reaccion de se- 
cuenciacion. Esto significaba que cada experimento de secuen- 
ciacion requena cuatro reacciones, una con cada uno de los 
cuatro ddNTP. Ahora se unen marcadores fluorescentes a 
los didesoxirribonucleotidos trifosfato (ddNTP) usados en 
una reaccion de secuenciacion, con un color diferente para 
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LOS MARCADORES FLUORESCENTES MEJORAN 
LA EFICIENCIA DE LA SECUENCIACION. 
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1. Hacer una reaccion 
de secuenciacion en 
vez de cuatro. La 
mezcla de reaccion 
contiene ddATR ddTTR 
ddGTP y ddCTP con 
distintos marcadores 
fluorescentes (con 
marcadores radiactivos, 
se necesitan cuatro 
reacciones, cada una 
con un ddNTP marcado). 

2. Los fragmentos de 
DNA recien sintetizado 
que resultan tienen 
marcadores distintos. 



3. Separar los fragmentos 
mediante electroforesis 
en tubos capilares 
rellenos de gel, de 
produccion industrial. 
Una maquina de 
secuenciacion automatica 
lee el resultado. 



Tubo 
capilar 



Resultado 



FIGURA 1 9.1 0 El empleo de marcadores fluorescentes 
simplifica la secuenciacion. Los investigadores hacen que la 
secuenciacion de DNA sea mas eficiente uniendo distintos 
marcadores fluorescentes a los ddATR ddGTP, ddCTP y ddTTP 
usados en la reaccion de secuenciacion. Los marcadores 
fluorescentes permiten a los investigadores usar los cuatro ddNTP 
en una sola mezcla de reaccion en vez de tener que realizar cuatro 
reacciones distintas. Ademas, los marcadores fluorescentes son mas 
seguros que los marcajes radiactivos y pueden leerse con una 
maquina. 

O EJERCICIO Indica otra ventaja de este protocolo comparado con 
los metodos de secuenciacion que dependen de marcadores 
radiactivos. 



cada ddNTP. Como muestra la Figura 19.10, el cambio a los 
marcadores fluorescentes fue importante por dos motivos: (1) 
cada fragmento de DNA podia secuenciarse con una reaccion 
didesoxi en vez de con cuatro, y (2) se desarrollaron maqui- 
nas para detectar la fluorescencia producida por cada frag- 
mento y leer el resultado de la reaccion de secuenciacion. Ade- 
mas, en vez de separar los fragmentos generados en las 
reacciones de secuenciacion mediante electroforesis en geles 
preparados a mano que se depositan entre placas de vidrio, 
ahora los investigadores realizan la electroforesis con tubos 
capilares llenos de gel producidos industrialmente. 



La secuenciacion por el metodo didesoxi esta entre los mayo- 
res avances tecnologicos de la historia de la biologia. Su impacto 
es comparable a la invencion del microscopio optico, el micros- 
copio electronico, y la tecnologia de los genes recombinantes. 

Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... O 

• La secuenciacion por el metodo didesoxi permite a los 
investigadores determinar la secuencia de bases de un 
fragmento de DNA. 

Deben'as ser capaz de... O 

1 ) Explicar por que la mezcla de reaccion en este metodo tiene 
que contener los cuatro ddNTP. 

2) Explicar por que los ddNTP tienen que estar marcados 
cuando los fragmentos se separan en tubos capilares. 

3) Explicar por que tiene que haber pocos ddNTP marcados 
respecto al numero de dNTP no marcados. 

4) Leer una secuencia de bases en un gel de secuenciacion. 



19.4 Localization de genes 

por su position: la historia 

de la enfermedad de Huntington 

Durante casi 100 anos despues de que Mendel inaugurara el 
campo de la genetica, la naturaleza del gen fue una caja negra. 
Entonces, la confirmation del DNA como el material genetico 
y el descubrimiento de la doble helice cambiaron todo. Se si- 
guio una epoca de trabajo explosivo sobre la naturaleza de la 
smtesis del DNA y el dogma central de la biologia molecular, 
incluyendo el descifrado del codigo genetico y la investigation 
de los mecanismos responsables de controlar la transcription 
y la traduction. 

Aunque el trabajo sobre la regulation de la expresion ge- 
nica continua a un ritmo rapido, el campo de la genetica tam- 
bien se ha centrado en intentar encontrar y caracterizar genes 
concretos, para conocer la conexion entre genotipo y fenotipo 
tan explfcita y directamente como sea posible. Los trabajos en 
ingenieria de genes, por ejemplo, dependen de tener a mano 
copias de genes concretos. La pregunta es, <:como encuentran 
los investigadores los genes asociados con ciertos rasgos, para 
empezar? <;C6mo encuentran el gen responsable de la forma 
de la semilla en guisantes, o los ojos blancos de las moscas, o 
la enzima mutS que repara el DNA en E. colP. 

Como ejemplo de esta caza del gen, consideremos el primer 
intento culminado con exito en las personas: la busqueda del 
gen asociado a la enfermedad de Huntington. 

£C6mo se encontro el gen de la enfermedad 
de Huntington? 

La enfermedad de Huntington es una enfermedad rara pero 
devastadora. Habitualmente, las personas afectadas muestran 
los primeros smtomas cuando tienen entre 35 y 45 anos. Al ini- 
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cio, la persona parece mas torpe de lo normal y suele presentar 
pequenos tics y movimientos anormales. A medida que pro- 
gresa la enfermedad, los movimientos anormales se hacen mas 
llamativos. Finalmente, la persona afectada se mueve y retuerce 
involuntariamente. La personalidad y la inteligencia tambien 
estan afectadas, hasta el punto que en el estadio inicial esta en- 
fermedad a veces se diagnostica erroneamente como esquizofre- 
nia, un trastorno psiquiatrico. La enfermedad puede continuar 
progresando durante 10 o 20 anos, y finalmente es mortal. 

Como la enfermedad de Huntington parecfa presentarse en 
familias, los medicos sospecharon que era una enfermedad ge- 
netica. Recuerda del Capftulo 13 que un analisis de pedigrfs 
de familias afectadas por la enfermedad de Huntington indico 
que el rasgo se debfa a un unico alelo autosomico dominante. 
Para comprobar esta hipotesis, los investigadores se dispusie- 
ron a identificar el gen o genes implicados y documentar ese 
gen (o esos genes) alterados en las personas enfermas. Alcan- 
zar este objetivo costo mas de 10 anos de intenso trabajo. 

La busqueda del gen de la enfermedad de Huntington estaba 
capitaneada por Nancy Wexler, cuya madre habfa muerto de esa 
enfermedad. Si el rasgo se debfa en verdad a un alelo autoso- 
mico dominante, entonces Wexler tenia una probabilidad del 50 
por ciento de haber recibido el alelo de su madre y empezarfa a 
mostrar sfntomas al llegar a la cuarta o quinta decada de la vida. 

Uso de marcadores geneticos Para localizar el gen o 
genes asociados a un fenotipo determinado, como una enfer- 
medad, los investigadores empiezan con un mapa genetico, 
tambien llamado mapa de ligamiento o mapa meiotico 

(vease el Capftulo 13). Recuerda que, en las moscas del vina- 
gre y otros organismos, las posiciones relativas de genes en el 
mismo cromosoma se pueden determinar analizando la fre- 
cuencia de recombinacion entre parejas de genes. A diferencia 
de un mapa genetico, un mapa fisico del genoma registra la 
posicion absoluta (en numeros de pares de bases) de un cro- 
mosoma. Las tecnicas para crear mapas ffsicos se explican 
brevemente en el Capftulo 20. 

Un mapa genetico es util en las busquedas de genes porque 
contiene marcadores geneticos: genes o bien loci geneticos 
cuyas localizaciones son conocidas. Cada marcador genetico 
proporciona una marca en una posicion del cromosoma que 
es conocida respecto a otros marcadores. 

Para entender como se pueden usar marcadores geneticos 
para localizar las posiciones de genes desconocidos, imagina 
que conoces la posicion del gen del color del pelo en humanos 
respecto a otros marcadores geneticos. Imagina ademas que 
varios alelos de este gen contribuyeran a la aparicion de pelo 
negro, pelirrojo, rubio y castano en la familia que estabas es- 
tudiando. Esta variacion fenotfpica asociada al marcador es 
crucial. Para ser util en la busqueda de un gen, un marcador 
genetico tiene que ser polimorfico, lo que significa que el fe- 
notipo asociado al marcador varfa. En nuestro ejemplo teo- 
rico, el color del gen es un marcador genetico polimorfico. 

Ahora imagina que la enfermedad genetica llamada fibro- 
sis qufstica fuera frecuente en la familia que estabas estu- 
diando. Entonces, considera lo que significarfa si tus datos in- 
dicaran que los individuos con fibrosis qufstica casi siempre 
tienen el pelo negro, aunque tuvieran la misma probabilidad 
que los individuos no afectados de tener cualquier otro rasgo 



heredado propio de esa familia, como la presencia o ausencia 
de pico de viuda o de orejas de soplillo. Q Si observas que un 
determinado marcador y un determinado fenotipo casi siem- 
pre se heredan juntos, es logico concluir que los genes impli- 
cados estan ffsicamente cerca el uno del otro en el mismo cro- 
mosoma, lo que significa que estan ligados estrechamente. Si 
no estuvieran estrechamente ligados, entonces el sobrecruza- 
miento entre ellos serfa frecuente y no se heredarfan juntos. 
Basandote en estos datos y razonamiento, podrfas deducir que 
el gen de la fibrosis qufstica esta muy cerca del gen del color 
de pelo. O Si entiendes este concepto, deberfas ser capaz de 
explicar por que la busqueda de un gen solo puede tener exito 
si uno de los marcadores geneticos del mapa ya conocido esta 
ffsicamente muy cerca del gen que se busca. Tambien deberfas 
ser capaz de explicar por que es util buscar genes usando un 
mapa genetico con muchos marcadores geneticos y no solo 
unos pocos. 

Basicamente, entonces, la busqueda de genes de enfermeda- 
des en las personas se resume en esto: los investigadores tie- 
nen que encontrar un gran numero de personas, afectadas y 
no afectadas, estrechamente relacionadas, y despues intentar 
localizar un marcador genetico que casi siempre este presente 
en los individuos afectados pero no en los no afectados. Si se 
encuentra ese marcador, esta casi garantizado que el gen de la 
enfermedad este muy cerca. Los marcadores usados en una 
busqueda genetica se situan en el mapa del cromosoma de su 
especie, de modo que este analisis proporciona a los investiga- 
dores la situation ffsica del gen de la enfermedad. 

En otros organismos distintos de las personas, los investiga- 
dores no tienen que estudiar una gran familia en la que se pre- 
sente la enfermedad o el rasgo en cuestion para buscar asocia- 
ciones entre un fenotipo y un marcador genetico conocido. En 
cambio, pueden crear una gran familia disponiendo cruces ex- 
perimentales entre individuos con distintas versiones del rasgo 
en cuestion. A continuation pueden buscar asociaciones entre 
marcadores geneticos en la descendencia de los cruces y la pre- 
sencia de ese rasgo en esos descendientes. La posibilidad de 
hacer cruces experimentales hace que la busqueda de genes en 
esos organismos sea mucho mas eficiente que en las personas. 

Tambien es importante destacar que los tipos de marcado- 
res geneticos usados en las busquedas de genes han cambiado 
con el tiempo. Hoy en dfa, los investigadores suelen tener a 
mano un gran catalogo de marcadores geneticos, incluyendo 
los marcadores especialmente abundantes conocidos como po- 
limorfismos de un unico nucleotido (SNP). Un SNP es un 
lugar del DNA en el que algunos individuos de una poblacion 
tienen distintas bases. Por ejemplo, algunos pueden tener una 
A en determinado lugar mientras que otros tienen una C. Ese 
lugar cumplirfa los requisitos para ser un SNP. Pero a finales 
de la decada de 1970 y principios de la de 1980, cuando los in- 
vestigadores estaban buscando el gen del Huntington, los me- 
jores marcadores geneticos disponibles eran lugares de restric- 
tion, los cortos fragmentos de DNA donde las endonucleasas 
de restriccion cortan la doble helice. Estas secuencias tambien 
se conocen como lugares de reconocimiento de la endonu- 
cleasa de restriccion. Los lugares que uso el equipo de Wexler 
eran polimorficos; en la familia que estudiaron, algunos indivi- 
duos tenfan lugares donde ocurrfan los cortes, pero en otros in- 
dividuos, las secuencias de DNA en el mismo lugar eran distin- 
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defectuoso. Es igualmente probable 
que se encuentren marcadores 
geneticos en otras localizaciones en 
individuos afectados y no afectados 



FIGURA 1 9.1 1 Los marcadores geneticos y los alelos de una enfermedad se heredan juntos si estan estrechamente 
ligados. Para encontrar un gen, los investigadores buscan una asociacion entre un fenotipo y un genotipo. El fenotipo esta 
asociado con el gen en cuestion,y el genotipo es un marcador genetico inscrito en un mapa. 



tas y no se producfan cortes. Asf pues, cada lugar de restric- 
cion estaba presente en un individuo o no estaba, igual que un 
individuo podia tener una A en vez de una C en un SNP deter- 
minado o un alelo de color de pelo rubio o negro. El equipo de 
Wexler estaba buscando lugares de restriccion que casi siem- 
pre estan presentes en los individuos enfermos pero ausentes 
en los sanos, o bien ausentes en los enfermos y presentes en 
los sanos (Figura 19.11). 

Uso de pedigries Una vez reunido un mapa genetico con 
muchos marcadores geneticos, los biologos necesitan la ayuda 
de las familias afectadas por una enfermedad hereditaria para 
encontrar el gen en cuestion. Recuerda que el objetivo funda- 
mental es encontrar un marcador genetico que casi siempre se 
herede junto con el alelo causante de la enfermedad. Es mas 
probable que la busqueda de genes tenga exito si participan 
grandes familias. Un muestreo amplio disminuye la probabili- 
dad de que los investigadores encuentren una asociacion entre 
uno o mas marcadores y la enfermedad solo por azar, no por- 



que esten estrechamente ligados. El equipo de Wexler de la en- 
fermedad de Huntington tuvo suerte al encontrar una extensa 
familia con miembros afectados por la enfermedad que vivia 
en las orillas del lago Maracaibo, en Venezuela. 

A partir de registros historicos, los investigadores dedujeron 
que el alelo de la enfermedad de Huntington lo introdujo en 
esta familia un marinero o comerciante europeo que visito la 
zona a comienzos del siglo xix. Cuando los miembros de la fa- 
milia aceptaron participar en el estudio, habfa mas de 3.000 de 
sus descendientes viviendo en la zona. A una centena de esas 
personas se le habia diagnosticado la enfermedad de Hunting- 
ton. Para ayudar en la busqueda del gen, los miembros de la 
familia aceptaron donar muestras de piel o de sangre para el 
analisis de DNA y proporcionar la informacion sobre quien es- 
taba relacionado con quien. 

Esta investigacion condujo al pedign mostrado en la Fi- 
gura 19.1 2. El diagrama incluye informacion sobre el fenotipo 
de la enfermedad y los marcadores geneticos concretos obser- 
vados en cada miembro de la familia. Las combinaciones de 
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FIGURA 1 9.1 2 Ciertos marcadores geneticos se heredan con el gen de la enfermedad de Huntington. Parte de un pedign de 

siete generaciones (l-VII) de una gran familia. Los individuos afectados por la enfermedad de Huntington heredaron el alelo 

defectuoso de un antepasado comun. Las letras A-D representan combinaciones de lugares de restriccion encontrados en cada 

individuo, basicamente, cada una es un alelo distinto del mismo marcador genetico. Cada individuo tiene dos letras porque las 

personas somos diploides. 

O PREGUNTA En la generacion VI, un individuo con el genotipo AC no padece la enfermedad de Huntington. <;C6mo es posible? 
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los marcadores llamados A, B, C y D resultaron especialmente 
importantes. Estas cuatro combinaciones de lugares de restric- 
tion representan alelos. El hallazgo clave es que el alelo C casi 
siempre estaba presente en los individuos enfermos. Aparente- 
mente, el marinero ingles que introdujo el alelo de la enferme- 
dad de Huntington tambien tenia el alelo C (esta combination 
concreta de lugares de restriction) en su DNA. El alelo C y el 
gen del Huntington estan tan cerca que el sobrecruzamiento 
entre ellos, que pondna un alelo A, B o D al lado del alelo del 
Huntington, ha sido extraordinariamente raro. 

A partir del mapa genetico existente de humanos, el equipo 
de Wexler sabfa que los lugares de restriction C estaban en el 
cromosoma 4. Finalmente el equipo logro estrechar la locali- 
zation del gen de la enfermedad de Huntington a una region 
de unos 500.000 pares de bases. Como el genoma haploide 
humano contiene mas de 3.000 millones de pares de bases, 
esto fue un gran avance para centrar la busqueda del gen. 

Precisar el defectO Una vez conocida la localization gene- 
ral del gen de la enfermedad de Huntington, los biologos bus- 
caron en esa region exones que codificaran un mRNA funcio- 
nal. Despues secuenciaron exones de individuos enfermos y 
normales, compararon los datos y senalaron bases concretas 
que eran distintas en los dos grupos de individuos. De este 
modo, el metodo didesoxi desempeno un papel crucial en la 
busqueda. 

Cuando este analisis se completo, el equipo de investiga- 
tion encontro que los individuos con enfermedad de Hunting- 
ton tienen un numero extrano de codones CAG cerca del ex- 
tremo 5' de un gen concrete CAG codifica la glutamina. Los 
individuos sanos tienen de 11 a 25 copias del codon CAG, 
pero las personas afectadas tienen 42 o mas copias. Aunque 
muchas enfermedades geneticas estan causadas por el cambio 
de una sola base que altera la secuencia de aminoacidos de la 
protema, tambien se han observado enfermedades causadas 
por la expansion de un codon concreto repetido. 

Cuando el equipo de investigation de la enfermedad de 
Huntington confirmo que el aumento del codon CAG siempre 
estaba presente en los individuos afectados, el equipo dicta- 
mino que la larga busqueda del gen de la enfermedad de Hun- 
tington habia concluido. Llamaron al gen recien descubierto 
IT15, y a su protema, huntingtina. En individuos normales y 
afectados, la protema huntingtina participa en el desarrollo 
precoz de las celulas nerviosas. Solo en etapas posteriores de la 
vida las formas mutantes de la protema causan la enfermedad. 

^Cuales son los beneficios de encontrar 
el gen de una enfermedad? 

Encontrar los genes asociados a rasgos espetificos ha ayu- 
dado a los biologos a entender mejor centenares de asuntos, 
desde por que algunas plantas del guisante son enanas hasta 
como el represor apaga el operon lac. En general, <;en que 
han mejorado la salud y el bienestar humanos los intentos de 
encontrar genes de enfermedades? Mas concretamente, <;en 
que ha ayudado a los investigadores y medicos para entender 
y tratar la enfermedad de Huntington la localization del gen? 
Los investigadores biomedicos senalan tres beneficios princi- 



pals de las busquedas (concluidas con exito) de genes de en- 
fermedades. 

Conocer mejor el fenotipo Una vez descubierto el gen en- 
fermo y conocida su secuencia, los investigadores generalmente 
pueden explicar por que su producto provoca la enfermedad. 
En el caso del IT1 5, las autopsias de pacientes con enfermedad 
de Huntington habfan mostrado que sus cerebros realmente 
disminuyen de tamano por la muerte de neuronas, y que el te- 
jido cerebral contiene acumulos, o agregados, de la protema 
huntingtina. Se piensa que estos agregados son una consecuen- 
cia directa de los cambios en el numero de repeticiones CAG en 
el gen IT1 5 y, por tanto, el numero de residuos de glutamina en 
la protema. Se sabe que los fragmentos largos de poliglutamina 
(un polimero del aminoacido glutamina) resultan en la forma- 
tion de agregados proteicos. La hipotesis prevalente para expli- 
car la enfermedad de Huntington propone que un acumulo gra- 
dual de agregados de la protema huntingtina activa la apoptosis 
(muerte celular programada) en las neuronas. 

Estos resultados explicaron tambien por que la enfermedad 
de Huntington es pleiotropica. Los pacientes sufren movi- 
mientos anormales y cambios de personalidad porque se estan 
muriendo neuronas por todo el cerebro. Los resultados tam- 
bien explican por que la enfermedad tarda tanto en aparecer y 
por que es progresiva. Las huntingtinas defectuosas tardan 
tiempo en acumularse en concentraciones daninas, pero en- 
tonces continuan aumentando con el tiempo. Por ultimo, co- 
nocer el mecanismo celular responsable de la enfermedad ex- 
plico por que el alelo de la enfermedad es dominante. Una 
copia del gen defectuoso es suficiente para producir concen- 
traciones letales de agregados de poliglutamina. 

TratamientO Una vez conocida la secuencia de un gen, los 
investigadores pueden entender mejor la estructura y funcion 
de su protema producto. La information sobre el modo de ac- 
tion de una protema es muy util para desarrollar farmacos y 
otros tratamientos. 

La busqueda de nuevos tratamientos de la enfermedad de 
Huntington empezo con un intento de introducir el alelo de- 
fectuoso en ratones, usando las tecnicas de ingeniena genetica 
descritas en la Section 19.5. Estos ratones se llaman transge- 
nics (literalmente, a traves de genes) porque tienen alelos que 
han sido modificados por ingeniena genetica. Los ratones 
transgenicos que producen versiones defectuosas de la protef- 
na huntingtina presentan temblores y movimientos anorma- 
les, son mas agresivos hacia la camada y los companeros de 
jaula, y sufren una perdida de neuronas en el cerebro. Los ra- 
tones transgenicos tienen una version de la enfermedad de 
Huntington. Los animales de laboratorio con smtomas de en- 
fermedad paralelos a los de una enfermedad humana propor- 
cionan un modelo animal de la enfermedad. 

Los modelos animales son utiles en la investigation de una 
enfermedad, porque se pueden usar para poner a prueba posi- 
bles tratamientos antes de que los investigadores los prueben 
en pacientes. Ahora que hay un modelo animal de la enferme- 
dad de Huntington, los grupos de investigation han empezado 
a probar farmacos que parecen prevenir o reducir la agrega- 
cion de la protema huntingtina. Otros biologos estan inten- 
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tando disenar farmacos para prevenir la muerte de las celulas 
que contienen los agregados de huntingtina. 

Pruebas geneticas Cuando se encontro el gen del Hun- 
tington, los biologos usaron la informacion para desarrollar 
una prueba de la presencia del alelo defectuoso. La prueba su- 
pone obtener una muestra de DNA de un individuo y usar la 
reaccion en cadena de la polimerasa para amplificar la region 
cromosomica que contiene las repeticiones CAG responsables 
de la enfermedad. Si el numero de CAG repetidos es menor o 
igual a 35, el individuo se considera normal. Un numero igual 
o superior a 40 resulta en un diagnostics positivo de enferme- 
dad de Huntington. 

A medida que conozcamos mas sobre el genoma humano, 
se desarrollaran mas y mas pruebas para enfermedades que 
tengan cierto componente genetico. <iQue tipos de pruebas ge- 
neticas se estan haciendo actualmente? 

• Prueba del portador Antes de formar su propia familia, las 
personas cuyas familias estan afectadas por una enferme- 
dad genetica frecuentemente quieren saber si ellos son por- 
tadores del alelo responsable. Esto es especialmente cierto 
para enfermedades como la fibrosis qmstica (CF), debidas 
a alelos recesivos. Si solo uno de los futuros padres tiene el 
alelo, entonces ninguno de los hijos que tengan juntos de- 
bena padecer CF. Pero si ambos futuros padres portan el 
alelo, entonces cada hijo que engendren tendra una proba- 
bilidad del 25 por ciento de padecer CF. Las pruebas del 
portador pueden determinar si un individuo es un portador 
de una enfermedad genetica. 

• Pruebas prenatales Supongamos que dos progenitores, 
ambos portador es del alelo de CF, deciden tener hijos pero 
no quieren transmitir ese alelo. Una vez este embarazada la 
madre, un medico puede obtener celulas fetales al comienzo 
de la gestacion. Se cultivan las celulas y se afsla el DNA. En- 
tonces se puede amplificar el alelo de CF mediante PCR y 
secuenciarse. Basandose en los resultados de la prueba, la 
pareja puede decidir continuar o no con la gestacion. 

• Pruebas en adultos Como los sintomas de la enfermedad 
de Huntington no aparecen hasta la cuarta decada, mu- 
chas personas afectadas se han casado y tenido hijos en el 
momento en que desarrollan los sintomas. Pero las perso- 
nas con antecedentes familiares de enfermedad de Hun- 
tington pueden hacerse pruebas de adultos jovenes actual- 
mente. Si saben que tienen el alelo defectuoso, podnan 
cambiar de decision respecto a formar su propia familia y 
transmitir la enfermedad. Y la enfermedad de Huntington 
no es el unico rasgo que aparece en la edad adulta. Por 
ejemplo, el 5-10 por ciento de las mujeres con cancer de 
mama han heredado un gen defectuoso. Hasta la fecha, se 
conocen mas de cinco genes que predisponen a padecer 
cancer de mama. Las mujeres adultas con antecedentes fa- 
miliares de esta enfermedad pueden someterse a pruebas 
para buscar esos genes mutantes. Si tienen un alelo de sus- 
ceptibilidad, pueden hacerse pruebas buscando la apari- 
cion del cancer con mas frecuencia de lo normal. Tambien 
podnan cambiar su dieta y actividad para disminuir la 
probabilidad de padecer la enfermedad. 



Trabajos recientes sobre el gen de la enfermedad de Hun- 
tington subrayan lo lejos que se ha llegado en el campo de la 
genetica molecular en unas pocas decadas. Antes de la revolu- 
cion molecular, la naturaleza molecular del gen no se conocia 
bien. Ahora, los investigadores pueden descubrir y secuenciar 
los alelos asociados a un gran grupo de rasgos en humanos y 
otros organismos y colocarlos en otros organismos. La Tabla 
Resumen 19.1 senala algunas de las herramientas y tecnicas 
mas importantes que han hecho posibles estos avances. 

Sin embargo, como sucede con cualquier otro cambio, los 
avances surgidos de la busqueda de genes crean nuevos pro- 
blemas que deben abordarse. Al igual que el mal uso de la 
hormona del crecimiento humano producida por la tecnolo- 
gfa del DNA recombinante, la busqueda de genes culminada 
con exito puede conducir a graves dilemas morales y legales. 

Consideraciones eticas acerca de las pruebas 
geneticas 

Las pruebas geneticas suscitan problemas eticos muy contro- 
vertidos. Por ejemplo, algunos individuos mantienen que inte- 
rrumpir una gestacion es moralmente malo, incluso aunque 
este garantizado que el feto va a nacer con una enfermedad 
genetica debilitante. Ademas, consideremos la posicion de 
Nancy Wexler despues del descubrimiento del IT15. <;Elegirias 
tu someterte a la prueba del alelo defectuoso y arriesgarte a 
descubrir que padeceras la enfermedad de Huntington casi 
con total seguridad? <;Deberian aceptar los medicos hacer 
pruebas a personas de posibles enfermedades geneticas que no 
tienen cura? ^Debena ser legal que los seguros sanitarios pri- 
vados hicieran pruebas a sus clientes de enfermedades geneti- 
cas que requeriran costosos tratamientos de modo que las em- 
presas puedan rehusar las polizas? 

Los lfderes politicos y religiosos, trabaj adores sanitarios, fi- 
losofos y publico en general estan debatiendo estas preguntas. 
Dificiles como son, los problemas eticos surgidos de las prue- 
bas geneticas palidecen en comparacion con algunas de las 
cuestiones nacidas del intento de crear personas transgenicas. 

Comprueba si lo has entendido 



19.5 ^Puede curar la terapia genica 

enfermedades hereditarias en las 
personas? Investigaciones sobre 
trastornos inmunitarios graves 

Para los investigadores biomedicos interesados en curar enfer- 
medades hereditarias como el Huntington, la anemia de celulas 



Si entiendes que... O 

• Se pueden localizar los genes de rasgos especificos si estan 
estrechamente ligados a un marcador genetico conocido y, 
portanto,se heredan conjuntamente con el marcador. 

Deberias ser capaz de... O 

Dibujar un pedigri que muestre una asociacion estrecha entre 
una enfermedad genetica determinada y un marcador 
genetico concrete 



406 Unidad 3 Estructura y expresion genica 



TAB LA RESUMEN 1 9.1 Algunas herramientas y tecnicas frecuentes en ingenieria genetica 



Herramientas 


Nombre 


Description 


Modode empleo 


Ejemplo o ilustracion 


Transcriptasa inversa 


Enzima que cataliza la smtesis 

de un DNA complementario (cDNA) 

a partir de un RNA plantilla 


Produccion de cDNA usados en la 
construccion de una libreria 
genetica (muchas otras 
aplicaciones) 


■ ■ * ,^-,.n CDNA 

" r '" r ^^ RNA 


Endonucleasas de restriccion 


Enzimas que cortan el DNA en una 
secuencia concreta,a menudo 
una secuencia palindromica 
de 5 pares de bases 


Permite a los investigadores cortar 
en localizaciones especificas. Los 
cortesen lugares palindromics 
crean «extremos cohesivos» 





DNA ligasa 



Enzima que cataliza la formacion 
de un enlace fosfodiester entre 
nucleotidos de la misma hebra 
de DNA 



Liga (une) secuencias que se 
cortaron con una endonucleasa de 
restriccion. Permite a los 
investigadores cortar y empalmar 
fragmentos de DNA 



P AATTCi 
TTAAG 



Plasmidos 



Pequehos bucles 
extracromosomomicos de DNA 
presentes en muchas bacterias 
y algunas levaduras 



Una vez que un gen diana se inserta 
en un plasmido,el plasmido 
recombinante sirve como vector 
para transferir el gen a una bacteria 
o levadura,de modo que se puede 
clonar el gen 




Polimerasa Taq 



DNA polimerasa de la bacteria 
Thermus aquaticus. Cataliza la smtesis 
de DNA a partir de una plantilla de 
DNA con cebador;sigue siendo 
establea95 °C 



Responsable del paso de 
«elongacion» de la reaccion en 
cadena de la polimerasa. Su 
estabilidad ante el calor permite que 
la enzima sea activa incluso despues 
del paso de desnaturalizacion del 
ciclode PCR,a94°C 




Polimorfismo de un unico 
nucleotido(SNP) 



Lugares del DNA donde la identidad Uno de los muchos tipos 



de las bases es variable entre los 
individuos de una poblacion 



polimorficos de secuencias de DNA 
que son utiles para crear los mapas 
geneticos necesarios en las 
busquedas de genes 



Secuencia 
de algunos 
individuos 



GATTCTTATTAACTACGC 



GATTCTTCTTAACTACGC 



Secuencia 
de otros 
individuos 



falciformes y la fibrosis quistica, el objetivo final es reemplazar 
o potenciar las copias defectuosas del gen con alelos normales. 
Esta estrategia de tratamiento se llama terapia genica. 

Para que la terapia genica tenga exito, deben completarse dos 
pasos criticos. En primer lugar, hay que secuenciar y conocer el 
alelo «silvestre» del gen en cuestion y sus secuencias regulado- 
ras. Este alelo codifica un producto asociado a un fenotipo sano. 
En segundo lugar, debe existir un metodo para introducir una 
copia del alelo silvestre en los individuos afectados. El DNA 
tiene que introducirse de tal modo que asegure la expresion del 
gen en los tejidos apropiados, en la cantidad apropiada, y en el 
momento apropiado. Si el alelo defectuoso es dominante, enton- 
ces la introduccion puede ser incluso mas complicada: al menos 
en algunos casos, el alelo introducido debe reemplazar ffsica- 
mente o bloquear la expresion del alelo dominante presente. 

En el Capitulo 18 se describieron algunos aspectos de la re- 
gulacion genica en humanos y otros eucariotas; aqm nos cen- 



traremos en las tecnicas de introduccion de DNA en personas. 
Como caso de estudio, consideremos la primera aplicacion de 
terapia genica en humanos que tuvo exito. 

£C6mo se pueden introducir nuevos alelos 
en celulas humanas? 

La Seccion 19.1 reviso como se pueden empaquetar secuen- 
cias de DNA recombinante en plasmidos que captan las celu- 
las de £. colt. Los humanos y otros mamiferos carecen de 
plasmidos, no obstante, y sus celulas no captan DNA extrano 
en respuesta a tratamientos qmmicos o electricos tan eficaz- 
mente como lo hacen las bacterias. 

<:C6mo se pueden introducir eficazmente genes extranos en 
celulas humanas? Hasta ahora, los investigadores se han dedi- 
cado a empaquetar DNA extrano en virus para transportarlo 
a celulas humanas. Una infeccion vfrica empieza cuando un 
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TABLA RESUMEN 1 9.1 Algunas herramientas y tecnicas f recuentes en ingenien'a genetica (continuation) 



Tecnicas 


Nombre 


Description 


Modo de empleo Ejemplo o ilustracion 


Tecnologia del DNA 
recombinante 
(«ingenieria 
genetica») 


Tomar una copia de un gen de un 
individuo y colocarla en el genoma 
de otro individuo (a menudo de 
una especie distinta) 


Muchas aplicaciones, incluyendo clonacion de DNA, 
terapia genica (vease la Seccion 19.5),y biotecnologia 
(veanse las Secciones 1 9.1 y 1 9.6) 


Biblioteca genetica 


Coleccion de todas las secuencias de 
DNA presentes en una fuente 
determinada. La biblioteca consiste en 
fragmentos individuales de DNA que se 
aislan e insertan en un plasmido o en 
otro vector, para que puedan ser clonados 


Las bibliotecas de cDNA permiten a los investigadores 
catalogar los genes expresados en un tipo celular 
determinado. Las bibliotecas genomicas permiten a 
los investigadores archivar todas las secuencias de 
DNA presentes en un genoma. Se puede buscar en las 
bibliotecas un gen diana concreto 


Sondas de DNA/ 
busqueda en una 
biblioteca de DNA 


Usar un fragmento de DNA, conocido 
y marcado, para hibridarse (mediante 
el emparejamiento de bases 
complementarias) con una coleccion 
de fragmentos desconocidos 
y no marcados 


Permite a los investigadores encontrar una secuencia 
concreta de DNA entre una gran coleccion de 
secuencias 


Reaccion en cadena 
de la polimerasa 


Requiere secuencias cebadoras 
conocidas a ambos lados de un gen 
diana. La reaccion se basa en muchos 
ciclos de hibridacion,elongacion 
y desnaturalizacion del DNA 


Produce muchas copias identicas de una secuencia 
diana. Es un atajo para clonar DNA 


Secuenciacion 
didesoxi 


Reaccion de smtesis de DNA in vitro 
que precisa monomeros de 
didesoxirribonucleotidos (ddNTP) 


Determina la secuencia de bases de un gen o seccion 
deDNA 



Mapas geneticos Creadon de un mapa que muestra 
las posiciones relativas de los genes 
o secuencias concretas de DNA en los 
cromosomas. Se hace analizando 
la frecuencia de recombinacion entre 
secuencias (vease el Capitulo 1 3) 



Muchas aplicaciones, incluyendo el uso de marcadores 
geneticos situados ya en un mapa para encontrar 
genes desconocidos asociados con enfermedades o 
con otros fenotipos distintivos 



O EJERCICIO Rellena las celdas de «Ejemplo o ilustracion» en la columna deTecnicas de la tabla. 



virus entra o se une a una celula huesped e inserta su genoma 
en esa celula huesped (vease el Capitulo 35). En algunos 
casos, el DNA vfrico se integra en un cromosoma de la celula 
huesped. Como resultado, los virus que infectan humanos 
se pueden usar como vectores para transportar alelos disena- 
dos a los cromosomas de las celulas diana. Potencialmente, 
los alelos transportados por el virus se pueden expresar y pro- 
ducer un producto capaz de curar una enfermedad genetica. 

Actualmente, el vector de eleccion en la terapia genica son 
los retrovirus. Los retrovirus son virus cuyo genoma esta 
compuesto por RNA. Los genomas incluyen la enzima trans- 
criptasa inversa, que cataliza la production de una molecula 
de DNA de doble hebra a partir de una plantilla de RNA de 
hebra simple (recuerda de la Seccion 19.1 que los investigado- 



ras usan la transcriptasa inversa para producir cDNA). 
Cuando un retrovirus infecta una celula humana, la transcrip- 
tasa inversa cataliza la production de una copia de DNA del 
genoma vfrico. Otras enzimas vfricas catalizan la insercion 
del DNA vfrico en un cromosoma de la celula huesped. Si se 
pueden introducir genes humanos en un retrovirus, entonces 
el virus es capaz de insertar los alelos humanos en un cromo- 
soma de una celula diana (Figura 19.13). 

Aunque los virus parecerfan vectores ideales para el trans- 
pose de alelos humanos normales, su uso conlleva importan- 
tes problemas. Los virus habitualmente causan enfermedades. 
Entre los retrovirus esta el virus de la inmunodeficiencia hu- 
mana (HIV), causa del sida, asf como muchos otros virus que 
provocan cancer en humanos y otros animales. Usar estos 



408 Unidad 3 Estructura y expresion genica 



USO DE VIRUS MODIFICADOS POR INGENIERIA GENETICA PARA INTRODUCIR ALELOS EN CELULAS HUMANAS 




FIGURA 1 9.1 3 Los retrovirus insertan sus genes en los cromosomas de las celulas huesped. Los retrovirus pueden 
servir de vectores para transportar genes especificos a celulas y para insertar esos genes en los cromosomas de celulas 
diana. 

O PREGUNTA £Que sucede si el DNA recombinante se inserta en medio de un gen cn'tico para la funcion normal de la 
celula? 



agentes en la terapia genica requiere que las secuencias res- 
ponsables de causar enfermedades sean inactivadas o elimina- 
das de sus genomas. Incluso si se han inactivado, las particu- 
las alteradas podnan recombinarse con DNA vfrico presente 
en el individuo tratado y conducir a la formacion de una 
nueva cepa infecciosa. Ademas, la presencia de protemas viri- 
cas activa una respuesta del sistema inmunitario que puede 
provocar peligrosos efectos secundarios durante el trata- 
miento. Por ultimo, si los genes viricos se insertaran en una 
posicion tal que altere la funcion de un gen importante en las 
celulas diana, las consecuencias podnan ser graves. A pesar de 
estos riesgos, los retrovirus siguen siendo los mejores vectores 
disponibles actualmente para la terapia genica humana. Q Si 
entiendes este concepto, deberias ser capaz de anadir una fila 
titulada « Retrovirus » a la seccion de «Herramientas» de la 
Tabla Resumen 19.1, y anadir las columnas de «Descripci6n», 
«C6mo se usa» e «Ilustraci6n». 



Tradicionalmente, los medicos trataban el SCID-X1 man- 
teniendo al paciente en un ambiente esteril, aislado de todo 
contacto humano directo, hasta que el paciente pudiera reci- 
bir un trasplante de medula osea de algun familiar cercano 
(Figura 19.14). En la mayoria de los trasplantes de medula 
osea, los linfocitos T que el paciente necesita son producidos 
por la medula osea trasplantada y permiten vivir con normali- 
dad a la persona. Pero en algunos casos no hay donantes com- 
patibles. <;Podria curar la terapia genica esta enfermedad 
aportando copias funcionales del gen defectuoso? 

Tras extensas comprobaciones que indicaban que su plan de 
tratamiento era seguro y eficaz, el equipo de investigacion 
logro la aprobacion para tratar a 10 ninos, todos menores de 




Terapia genica en la inmunodeficiencia ligada a X 

En el ano 2000 un grupo de investigacion comunico que habfa 
logrado tratar una enfermedad mediante terapia genica. La 
enfermedad se llama inmunodeficiencia combinada grave 
(SCID).Los ninos nacidos con SCID no tienen un sistema in- 
munitario normal y son incapaces de combatir infecciones. 

El tipo de SCID tratado por el grupo se llama SCID-X1, 
porque esta causado por mutaciones en un gen del cromo- 
soma X. El gen codifica una protema receptora necesaria 
para el desarrollo de unas celulas del sistema inmunitario 11a- 
madas linfocitos T. Las celulas T se forman en la medula osea 
a partir de celulas indiferenciadas que se dividen continua- 
mente. 




FIGURA 1 9.1 4 «Nino burbuja». Los ninos nacidos con SCID no 
pueden combatir las infecciones bacterianas ni las viricas.Como 
resultado, esos ninos deben vivir en un entorno esteril. 
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UNA ESTRATEGIA DE LA TERAPIA GENICA EN HUMANOS 




FIGURA 1 9.1 5 Protocolo de terapia genica. Para que la terapia genica funcione, se tienen que introducir copias de un 
alelo normal en las celulas de un paciente,y las copias tienen que expresarse. 



1 ano de edad, que teman SCID-X1 y carecian de donante de 
medula osea. Para llevar a cabo la terapia genica, los investi- 
gadores obtuvieron medula osea de cada paciente y recogieron 
las celulas que producen linfocitos T maduros (Figura 19.15). 
A continuacion, los investigadores infectaron esas celulas con 
un retrovirus modificado por ingenierfa genetica que contema 
el gen del receptor normal. Despues, aislaron las celulas que 
estaban produciendo el receptor proteico normal y las devol- 
vieron a los pacientes. 

En los cuatro meses posteriores a la reinsertion de las celu- 
las transformadas, nueve de los ninos tenia concentraciones 
normales de linfocitos T funcionales. Estos pacientes salieron 
de las habitaciones de aislamiento esteriles y volvieron a casa, 
donde crecieron y se desarrollaron con normalidad. 

Sin embargo, en una revision programada, a los 30 meses 
de la terapia genica, el equipo descubrio que dos de los ninos 
habfan desarrollado un tipo de cancer caracterizado por el 
crecimiento incontrolado de linfocitos T. Los analisis de segui- 
miento de la medula osea mostraron que en ambos ninos, un 
gen del receptor transportado por el virus se habia insertado 
cerca del gen para un factor regulador de la transcripcion que 
activa el desarrollo de linfocitos T. Las secuencias vfricas ha- 
bian actuado aparentemente como un promotor, y provoca- 
ron la expresion constitutiva del factor de transcripcion. En 
este momento (cuando este texto se imprima) los dos ninos 
han respondido a la quimioterapia y estan sanos. 

El decimo nino que recibio la terapia genica nunca consiguio 
producir linfocitos T. Por razones desconocidas, sus celulas 
madre recombinantes no consiguieron funcionar normalmente 
cuando se devolvieron a la medula osea. Afortunadamente, los 
medicos encontraron tiempo despues un donante de medula 
osea cuyas celulas eran lo suficientemente compatibles como 
para que el trasplante tuviera exito. 

Consideraciones eticas acerca de la terapia 
genica 

A lo largo de la historia de la medicina, los intentos de probar 
nuevos farmacos, vacunas y cirugfas siempre han conllevado 



un riesgo para los pacientes implicados. Los experimentos con 
terapia genica no son diferentes. Los investigadores que con- 
ducen ensayos con terapia genica deben explicar claramente 
los riesgos y tratar de reducirlos al maximo. La primera co- 
municacion sobre la aparicion del cancer en los ninos que re- 
cibieron la terapia genica para el SCID-X1 conclma con la si- 
guiente frase: «hemos propuesto [...] que se detenga nuestro 
ensayo hasta que se evaluen con mas profundidad las causas 
de este acontecimiento adverso y se valoren cuidadosamente de 
nuevo los riesgos y beneficios de continuar nuestro estudio 
de la terapia genica ». Aunque la terapia genica recombinante 
sigue siendo prometedora para el tratamiento de una gran va- 
riedad de enfermedades hereditarias devastadoras, alcanzar 
ese potencial requerira, casi con total certeza, muchos anos de 
investigation y pruebas, ademas de refinar las directrices lega- 
les y eticas. 

Cuando la tecnologia del DNA recombinante fue posible 
por primera vez, muchos investigadores pensaron que vivirfan 
para ver como se curaban con la terapia genica todas o la ma- 
yoria de las enfermedades hereditarias graves de las personas. 
Varias decadas despues, ese optimismo se ha atenuado. En las 
personas, la terapia genica sigue siendo muy experimental, ex- 
tremadamente car a y fuertemente controvertida. 

19.6 Biotecnologia en la agricultura: 
la creacion del arroz dorado 



O El progreso en la terapia genica humana ha sido lento, 
pero el progreso en transformar plantas de cultivo con genes 
recombinantes ha sido increfblemente rapido. Solo en EE.UU., 
estan aprobadas actualmente variedades transgenicas o ge- 
neticamente modificadas de 15 especies de cultivo principa- 
ls. Los granjeros que cultivan mafz en EE.UU. pueden ele- 
gir ahora entre 15 variedades transgenicas distintas. En 
Mississippi, el 97 por ciento de la tierra dedicada al algodon 
esta plantada de variedades recombinantes. Globalmente, se 
cultivaron 87,2 millones de hectareas de cultivos transgeni- 
cos en 2006. El uso de plantas geneticamente modificadas se 
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ha convertido en un elemento principal de la agricultura mo- 
derna. 

Los recientes intentos de desarrollar plantas transgenicas se 
han centrado en tres objetivos generales: 

1. Reducir las perdidas secundarias a los herbivoros La estra- 
tegia mas popular para reducir las perdidas causadas por 
los organismos que se alimentan de plantas se basa en in- 
troducir el gen de un insecticida natural. Por ejemplo, los 
investigadores han transferido un gen de la bacteria Baci- 
llis thuringiensis al mafz; la presencia de la «toxina Bt» co- 
dificada por este gen protege a la planta del barrenador eu- 
ropeo del mafz y otras pestes de orugas. 

2. Reducir la competition con las malas hierbas La competi- 
tion con las malas hierbas suele reducirse introduciendo un 
gen cuyo producto hace que la planta de cultivo sea resis- 
tente a un herbicida (sustancia qufmica que destruye plan- 
tas). Por ejemplo, la soja se ha modificado con ingeniena 
genetica para resistir al herbicida glifosato. Los campos de 
soja con la variedad transformada pueden ser fumigados 
con glifosato para matar las malas hierbas sin danar la 
soja. 

3. Mejorar la calidad del producto consumido por el publico 
Algunas plantas de cultivo, como la soja y la colza, se han 
modificado geneticamente para producir un mayor porcen- 
taje de acidos grasos insaturados respecto a los acidos gra- 
sos saturados (vease el Capitulo 6). Los acidos grasos satu- 
rados pueden contribuir a padecer cardiopatfas, de modo 
que los vegetales que contienen menos son mas sanos. 

Para entender mejor la ingeniena genetica en las plantas, 
analizaremos detalladamente los intentos de producir arroz 
transgenico de mas calidad nutricional. 

El arroz como planta diana 

Aunque casi la mitad de la poblacion mundial depende del 
arroz como alimento basico, este grano es una fuente extre- 
madamente escasa de ciertas vitaminas y nutrientes esenciales. 
Por ejemplo, el arroz no tiene vitamina A. Este asunto es muy 
serio. Ademas de provocar ceguera en 250.000 ninos del su- 
reste asiatico cada ano, la deficiencia de vitamina A puede 
hacer que los ninos sean mas susceptibles a padecer diarrea, 
infecciones respiratorias y enfermedades infantiles como el sa- 
rampion. 

Los humanos y otros mamfferos sintetizan la vitamina A 
a partir de una molecula precursora llamada /3-caroteno, que 
pertenece a una familia de pigmentos vegetales llamada ca- 
rotenoides, presentados en el Capitulo 10. Los carotenoides 
son naranjas, amarillos y rojos, y especialmente abundantes 
en las zanahorias. Las plantas del arroz sintetizan /3-caro- 



teno en sus cloroplastos, pero no en la parte de la semilla 
que comemos las personas. <;Podrfa crear la ingeniena gene- 
tica una capa de arroz que sintetizara /3-caroteno en el tejido 
de las semillas llamado endospermo, rico en hidratos de car- 
bono, que si comemos? Un equipo de investigacion se dis- 
puso a responder esta pregunta. Si tuviera exito, esta investi- 
gacion podrfa ayudar a resolver un importante problema 
sanitario mundial. 

Smtesis del /J-caroteno en el mafz 

El equipo de investigacion empezo el trabajo buscando com- 
puestos del endospermo del arroz que pudieran servir de pre- 
cursores para la smtesis del /3-caroteno. Descubrieron que el 
endospermo en maduracion contiene una molecula llamada 
geranil geranil difosfato (GGPP), que es un producto interme- 
dio en la via de smtesis que conduce a la production de caro- 
tenoides. Como muestra la Figura 19.16, son necesarias tres 
enzimas para producir /3-caroteno a partir del GGPP. Si se pu- 
dieran introducir en las plantas del arroz los genes que codifi- 
can esas enzimas, junto con secuencias reguladoras que acti- 
varan su smtesis en el endospermo, los investigadores podrfan 
crear una variedad transgenica de arroz que contendrfa ^-ca- 
rotene 

Afortunadamente, los genes que codifican dos de las en- 
zimas necesarias ya se habfan aislado en los narcisos, y el 
gen de la tercera enzima se habfa purificado de una bacte- 
ria. Como las secuencias se habian insertado en plasmidos y 
cultivado en bacterias, habfa muchas copias listas para ser 
manipuladas. A cada una de las secuencias codificadoras en 
los plasmidos, los biologos anadieron la region del promo- 
tor de una protefna espeeffica del endospermo. Este seg- 
mento inclufa un lugar regulador que promoverfa la trans- 
cription de las secuencias recombinantes en las celulas del 
endospermo. 

Para crear variedades transgenicas de arroz capaces de pro- 
ducir /3-caroteno, habfa que insertar los tres grupos de secuen- 
cias en las plantas del arroz. Como sabes por la lectura de este 
capitulo, introducir DNA recombinante es bastante sencillo 
en E. coli pero diffcil en personas. <;C6mo se introducen genes 
ajenos en las plantas? 

El sistema de transformacion de Agrobacterium 

Agrobacterium tumefaciens es una bacteria que infecta a las 
plantas. Los tejidos vegetales infectados con este parasito for- 
man una excrecencia tumoral llamada agalla.De esas plantas 
se dice que tienen la enfermedad de las agallas de corona (Fi- 
gura 19.17a). Cuando los investigadores estudiaron como se 
producen estas infecciones, descubrieron que un plasmido de 
las Agrobacterium, llamado plasmido Ti (inductor de tumo- 



Enzima 1 Enzima 2 Enzima 3 
dSto 9 (GGPP) ► Fitoeno — Lic °P eno ^/3-caroteno 

FIGURA 1 9.1 6 Via de smtesis del /3-caroteno. El GGPP es una molecula presente en las semillas del arroz. Se necesitan 
tres enzimas para producir /3-caroteno a partir del GGPP. 
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(a) Planta con la enfermedad de las agallas de corona. 




(b) AGROBACTERIUM INDUCE LA FORMACION 
DE AGALLAS. 
Celula de Agrobacterium 
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1. Las celulas de 
Plasmido Agrobacterium 
Ti contienen un plasmido 

Ti (inductor de tumores). 



2. Una seccion del DNA 
del plasmido Ti, llamado 
T-DNA, se incorpora 
a los cromosomas de 
las celulas de la planta 
infectada por la bacteria. 



3. Cuando se transcriben, 
los genes Ti inducen 
que la celula afectada 
empiece a crecerse 
y dividirse. La agalla 
resultante contiene un 
numero creciente 
de Agrobacterium. 



Celulas de Agrobacterium 



FIGURA 1 9.1 7 Las infecciones por Agrobacterium introducen 
genes ajenos en cromosomas de una celula huesped. (a) La 

agalla, o excrecencia tumoral en la parte inferior del tallo de esta 
planta, esta causada por una infeccion por la bacteria 
Agrobacterium. (b) Los plasmidos Ti de Agrobacterium inducen la 
formacion de las agallas. 



res) desempena un papel fundamental (Figura 19.1 7b, paso 1). 
Los plasmidos Ti contienen varios grupos de genes funcional- 
mente distintos. Un grupo codifica productos que permiten a 
la bacteria unirse a las paredes celulares de un huesped. Otro 
grupo, llamado genes de virulencia, codifica las protemas ne- 
cesarias para transferir parte del DNA del Ti, llamado T-DNA 
(DNA transferido) al interior de la celula vegetal. Despues, el 
T-DNA entra en el nucleo de la celula vegetal y se integra en 



su DNA cromosomico (paso 2). Cuando se transcribe, el T- 
DNA hace que la celula infectada crezca y se divida. El resul- 
tado es la formacion de una agalla que contiene una flore- 
ciente poblacion de Agrobacterium (paso 3). 

Los investigadores se dieron cuenta rapidamente de que el 
plasmido Ti es un metodo eficaz para introducir genes recom- 
binantes en celulas vegetales. Experimentos de seguimiento 
confirmaron que se podfan anadir genes recombinantes al T- 
DNA que se integra en el cromosoma del huesped, que se po- 
dfan eliminar los genes inductores de tumores y que la secuen- 
cia resultante se transfiere y expresa eficazmente en su nueva 
planta huesped. 

Uso del plasmido Ti para producir arroz dorado 

Para generar una variedad de arroz que produzca las tres 
enzimas necesarias para sintetizar /3-caroteno en el endos- 
permo, los investigadores expusieron embriones a celulas de 
Agrobacterium que conteman plasmidos Ti modificados gene- 
ticamente (Figura 19.18). A continuacion se cultivaron las 
plantas transformadas en un invernadero. Cuando los indivi- 
duos transgenicos hubieron madurado y producido semillas, 
los investigadores descubrieron que algunos granos de arroz 
conteman tanto /3-caroteno que eran amarillos. Este «arroz 
dorado » se muestra al lado del arroz no modificado en la Fi- 
gura 19.19. Se estan haciendo pruebas para determinar si el 
arroz transgenico contiene el suficiente /3-caroteno como para 
aliviar el deficit de vitamina A en los ninos. 

Aunque la produccion de arroz dorado en el laboratorio es 
prometedora, todavfa queda mucho por hacer antes de que 



INGENIERIA GENETICA DE LOS PLASMIDOS Ti 
Genes inductores de tumores 



1. Empezar con 
plasmidos Ti normales. 



2. Eliminar los genes 
inductores de tumores. 




3. Anadir los genes 
de las enzimas necesarias 
para la sintesis de 
/3-caroteno junto con 
un promotor que sera 
activado en el 
endospermo. 



FIGURA 19.18 El «arroz dorado» es una variedad transgenica. 

Creadon de un plasmido Ti para producir una variedad de arroz 
capaz de sintetizar /3-caroteno en el endospermo de sus semillas. 
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FIGURA 1 9.1 9 Arroz normal y arroz dorado. Los analisis quimicos 
confirmaron que el color dorado en las semillas modificadas se 
debe a grandes cantidades de /3-caroteno. 

este avance afecte a la salud publica. El arroz transgenics debe 
cultivarse en condiciones normales del campo. Ademas, la 
mayoria o todas las variedades de arroz cultivadas en distin- 
tas partes del mundo tendran que ser cruzadas con suminis- 
tros transgenicos para que adquieran los genes adecuados. Por 



ultimo, las variedades transgenicas deben estar disponibles 
para los cultivadores pobres a un precio razonable. 

Ademas de la posibilidad de mejorar el deficit de vitamina 
A, las variedades transgenicas de arroz quiza podrian mejorar 
otros problemas nutricionales de las personas que comen 
arroz, en concreto el deficit de protemas y de hierro. Los pri- 
meros intentos de desarrollar variedades transgenicas de arroz 
con mayor cantidad de protemas y hierro disponibles han sido 
prometedores. 

Como muestran los ejemplos revisados en este capitulo, los 
recientes avances en biotecnologfa agricola y medica prome- 
ten aumentar la calidad y cantidad de alimentos y aliviar al 
menos algunas enfermedades hereditarias que asolan a las 
personas. Sin embargo, cada solucion ofrecida por la ingenie- 
na genetica plantea generalmente nuevas cuestiones. Por 
ejemplo, investigadores y defensores del consumidor han ex- 
presado sus dudas acerca del numero creciente y los tipos de 
alimentos geneticamente modificados. Durante este debate, 
los estudiantes de biologfa y otras personas bien informadas 
sobre las tecnicas y cuestiones implicadas seran una fuente im- 
portante de informacion y opinion para la sociedad. 



I 



Repaso del capitulo 



I 



RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 



O El descubrimiento de las enzimas que cortan el DNA por lugares 
especificos, junto con las enzimas que vuelven a unir los segmen- 
tos de DNA, permitio a los biologos trasladar genes de una loca- 
lization a otra. 

La ingeniena genetica se basa en insertar alelos de un organismo 
en otro organismo. Los biologos pudieron manipular genes tras 
el descubrimiento de las endonucleasas de restriccion, la DNA li- 
gasa y los plasmidos. Las endonucleasas de restriccion permiten a 
los investigadores cortar el DNA por lugares especificos e inser- 
tarlo en plasmidos o en otros vectores con la ayuda de la DNA li- 
gasa. En muchos casos, los alelos creados por ingeniena genetica 
se modifican mediante la adicion de ciertos tipos de promotores 
o de otras secuencias reguladoras. 

Debenas ser capaz de dibujar un diagrama de flujo que ilustre 
los pasos necesarios para cortar un gen de un lugar y pegarlo en 
otra localization. Q 

O Para analizar un gen, los biologos tienen que conseguir muchas 
copias identicas de el. Esto se puede hacer insertando el gen en 
una bacteria que lo copie a medida que crece, o bien mediante la 
reaccion en cadena de la polimerasa. 

El gen de la hormona del crecimiento humana se clono tras ais- 
larse introduciendolo en un plasmido captado por celulas de E. 
coli. Alii se expresaba el gen. Asi pues, la ingeniena genetica y la 
clonacion de DNA han resultado en grandes poblaciones de E. 
coli recombinantes que producen suministros abundantes y segu- 
ros de hormona del crecimiento humana a un precio razonable. 

La alternativa mas comun a la clonacion de genes en plasmidos 
es una reaccion de smtesis de DNA in vitro llamada reaccion en 
cadena de la polimerasa (PCR). La tecnica PCR se basa en ceba- 



dores que flanquean un fragmento diana del DNA. Usando la 
Taq polimerasa, una forma estable con el calor de la DNA poli- 
merasa, una unica secuencia de DNA puede amplificarse a millo- 
nes de copias identicas. 

Debenas ser capaz de comparar las ventajas y desventajas entre 
clonar genes mediante plasmidos o mediante PCR. Q 
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Producing Human Growth Hormone; The Polymerase Chain Reaction 

O Una vez que los investigadores tienen muchas copias identicas de 
un gen, se puede determinar su secuencia de bases mediante el 
metodo didesoxi. 

La forma mas frecuente de analizar las copias de genes produ- 
cidas mediante clonacion y plasmidos o por PCR es secuenciar- 
las por el metodo de secuenciacion didesoxi. Esta es una reac- 
cion de smtesis in vitro que emplea didesoxirribonucleotidos 
para interrumpir la replication del DNA en cada base de la se- 
cuencia. Sometiendo los fragmentos resultantes de DNA a elec- 
troforesis en gel, se puede determinar la secuencia de nucleoti- 
des del gen. 

Debenas ser capaz de explicar por que el uso de marcadores 
fluorescentes y tubos capilares rellenos de gel aumento la eficien- 
cia de los estudios de secuenciacion. Q 

O Para encontrar los genes asociados con un rasgo determinado, los 
investigadores empiezan con un mapa genetico. Si ciertos marca- 
dores del mapa solo se encuentran en individuos con un fenotipo 
distintivo, es probable que el gen responsable de ese fenotipo este 
cerca de ese marcador. 
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Para encontrar el gen asociado a la enfermedad de Huntington, los 
investigadores analizaron un gran numero de marcadores geneticos 
y un numeroso pedigri de una familia afectada. Su objetivo era en- 
contrar un marcador que se heredara junto con el alelo responsable 
de la enfermedad. Una vez esta estrategia senalo el area general 
donde estaba localizado el gen, los biologos secuenciaron el DNA 
de la region para determinar exactamente donde estaba el defecto. 

Deberi'as ser capaz de crear el mapa genetico de un organismo 
hipotetico y explicar como podrfas usarlo para encontrar un gen 
asociado con el tamano corporal. Q 

O Los investigadores estan intentando insertar genes en humanos 
para curar enfermedades geneticas. Los intentos de insertar genes 
en plantas para proporcionarles nuevos rasgos, como la capacidad 
de producir nutrientes importantes, han tenido mucho mas exito. 

Una vez localizados y caracterizados los genes, se pueden intro- 
ducir en otros individuos o especies intentando cambiar sus ras- 



gos. La transformacion genetica puede tener lugar de distintas 
formas, dependiendo de las especies implicadas. En humanos, el 
DNA recombinante debe ser introducido mediante virus. Ya que 
introducir genes ajenos en personas es dificil, y por los complejos 
problemas eticos y de seguridad implicados, los avances en la te- 
rapia genica humana han sido lentos. La ingenieria genetica de 
plantas de cosecha es mucho mas sencilla tecnicamente porque 
ciertas bacterias que infectan a las plantas tienen plasmidos que 
integran sus genes en el genoma de la planta huesped. Anadiendo 
alelos recombinantes a estos plasmidos, los investigadores han 
sido capaces de introducir alelos que mejoran la calidad nutricio- 
nal de las cosechas, las hacen resistentes a los herbicidas, o las 
permiten producir insecticidas. 

Deberfas ser capaz de explicar lo que le tendria que suceder a la 
tecnologia de genes recombinantes para que fuera tan factible en 
personas como lo es en las plantas. Q 



PREGUNTAS 



O Comprueba tus conocimientos 

1. <;Que hacen las endonucleasas de restriccion? 

a. Parten las paredes celulares bacterianas y permiten que los 
virus entren en las celulas. 

b. Unen trozos de DNA catalizando la formacion de enlaces 
fosfodiester entre ellos. 

c. Cortan fragmentos de DNA por lugares especificos conocidos 
como secuencias de reconocimiento. 

d. Funcionan como marcadores geneticos en los mapas 
cromosomicos usados en las busquedas de genes. 

2. iQue es un plasmido? 

a. Una organela presente en muchas bacterias y ciertos 
eucariotas. 

b. Una molecula de DNA circular que en algunos casos se 
replica independientemente del cromosoma o cromosomas 
principales. 

c. Un tipo de virus con un genoma de DNA que infecta ciertos 
tipos de celulas humanas, incluyendo el tejido pulmonar y de 
la via respiratoria. 

d. Un tipo de virus con un genoma de RNA, que codifica la 
transcriptasa inversa e inserta una copia de cDNA de su 
genoma en las celulas huesped. 

3. Cuando esta presente en una reaction de smtesis de DNA, una 
molecula de ddNTP se anade a la cadena creciente. No se 
pueden anadir mas nucleotidos despues. <;Por que? 

a. No hay suficientes dNTP disponibles. 

b. Un ddNTP se puede insertar en distintos lugares de la 
secuencia, de modo que se forman fragmentos de distinta 
longitud, y todos terminan con un ddNTP. 

c. El carbono 5' del ddNTP carece de grupo hidroxilo, de modo 
que no se puede formar un enlace fosfodiester. 

d. El carbono 3' del ddNTP carece de grupo hidroxilo, de modo 
que no se puede formar un enlace fosfodiester. 



4. Una vez encontrado el gen que causa la enfermedad de 
Huntington, los investigadores introdujeron el alelo defectuoso 
en ratones para crear un modelo animal de la enfermedad de 
Huntington. ^Por que era util este modelo? 

a. Les permitio probar potenciales tratamientos farmacologicos 
sin poner en peligro a los pacientes. 

b. Les permitio estudiar como se regula el gen. 

c. Les permitio producir grandes cantidades de la protema 
huntingtina. 

d. Les permitio estudiar como se transmitia el gen de los 
progenitores a los descendientes. 

5. Para empezar la busqueda del gen de la hormona del crecimiento 
humana, los investigadores crearon una biblioteca de cDNA a 
partir de celulas de la hipofisis. iQue contema esta biblioteca? 

a. Solo la secuencia que codifica la hormona del crecimiento. 

b. Versiones de DNA de todos los mRNA de las celulas 
hipofisarias. 

c. Todas las secuencias codificadoras del genoma humano, sin 
intrones. 

d. Todas las secuencias codificadoras del genoma humano, 
incluyendo los intrones. 

6. iQue quiere decir que un marcador genetico y el gen de una 
enfermedad estan estrechamente ligados? 

a. El marcador esta dentro de la region codificadora del gen de 
la enfermedad. 

b. La secuencia del marcador y la secuencia del gen de la 
enfermedad son extraordinariamente parecidas. 

c. El marcador y el gen de la enfermedad estan en cromosomas 
distintos. 

d. El marcador y el gen de la enfermedad estan ffsicamente muy 
cercanos y tienden a heredarse conjuntamente. 
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O Comprueba tu aprendizaje 

1. Explica como se usan las endonucleasas de restriction y la DNA 
ligasa para insertar genes ajenos en plasmidos y crear DNA 
recombinante. Haz un dibujo que muestre por que los extremos 
cohesivos son cohesivos, y que identifique el lugar exacto en 
donde la DNA ligasa cataliza una reaccion clave. 

2. Explica la funcion de los vectores en la ingeniena genetica. 
Despues explica como se introducen plasmidos recombinantes en 
celulas de E. coli, como se usan virus para transportar genes a 
celulas humanas y como se usa el plasmido Ti del Agrobacterium 
para transportar genes a plantas. Enumera las caracteristicas de 
un vector «perfecto». 

3. <;Que es una biblioteca de cDNA? <;C6mo se crea? ^Esperarfas 
que la biblioteca de cDNA de una celula muscular humana fuera 
distinta de la biblioteca de cDNA de una neurona humana del 
mismo individuo? Explica por que si o por que no. 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

4. <;Que son los marcadores geneticos, y como se usan para crear 
un mapa genetico? Explica como combinan los investigadores 
los analisis de pedigries humanos y los marcadores geneticos 
para estrechar la situacion de los genes de enfermedades. 

5. Los investigadores anadieron la secuencia del promotor de un 
gen esperifico del endospermo a los plasmidos Ti usados en la 
creacion del arroz dorado. ^Por que fue importante este paso? 
Comenta las funciones de las secuencias promotoras e 
intensificadoras en la ingeniena genetica en eucariotas. 

6. Enumera las moleculas necesarias para una reaccion PCR 
normal, y explica sus funciones en los pasos de apareamiento del 
cebador, extension del cebador, y desnaturalizacion de un ciclo 
de PCR. Despues enumera la funcion de cada molecula necesaria 
para la replicacion del DNA in vivo. Para cada molecula de la 
lista in vivo, explica por que es necesaria, o no, para la 
correspondiente reaccion in vitro. 



O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. Imagina que tienes una gran cantidad de datos de secuencias, 
similares a los datos que el equipo de Nancy Wexler tenia de la 
region del gen de la enfermedad de Huntington, y que supieras 
que los genes en las especies consideradas tienen habitualmente 
unas 1.500 bases. <;C6mo usarias el codigo genetico (vease el 
Capitulo 15) y la information sobre la estructura de los 
promotores (veanse los Capitulos 17 y 18) para localizar 
exactamente la situacion de uno o mas genes de tu secuencia? 

2. ^Deberfa restringirse la terapia genica humana a las celulas 
somaticas, o deberfan ser capaces las personas de alterar sus 
celulas germinales (lo que significa que alterarian los alelos que 
transmiten a sus descendientes)? ^Deberfa aprobarse la terapia 
genica solo para alelos causantes de enfermedades, o tambien 
deberfa permitirse a los padres que paguen para transformar a 
sus hijos con los alelos asociados con la talla, la inteligencia, el 
color del pelo y ojos, el rendimiento atletico, capacidad musical 
o rasgos similares? 

3. Describe los parecidos entre como los investigadores buscan en 
una biblioteca de DNA y como realizan un cribado genetico, 
buscando, por ejemplo, los E. coli mutantes que no pueden 
metabolizar lactosa (vease el Capitulo 17). 

4. Una amiga tuya esta haciendo una serie de reacciones PCR y 
acude a ti para pedirte consejo. Ha comprado tres conjuntos de 
cebadores, con la esperanza de que un conjunto amplifique la 
secuencia plantilla mostrada aqm (las lmeas de puntos de 

la secuencia plantilla sustituye a una larga secuencia de bases). 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

No obstante, ninguno de los tres pares de cebadores produjo ningun 
DNA producto. 

Cebador a Cebador b 

Par de cebador 1 : 5' GTCCAGC 3' y 5' CCTGAAC 3' 

Par de cebador 2: 5' GGACTTG 3' y 5' GCTGCAC 3' 

Par de cebador 3: 5' GTCCAGG 3' y 5' CAAGTCC 3' 

Plantilla 

5' ATTCGG ACTTG GTCCAGCTAGAGG 3' 

3'TAAGCCTGAAC CAGGTCGATCTCC 5' 

a. Explica por que no funciono ningun par de cebadores. Indica si 
todos los cebadores tienen algun defecto o el problema es de solo 
un cebador. 

b. Tu amiga no quiere comprar mas cebadores. Te pregunta si puede 
salvar este experimento. iQue le dices que tiene que hacer? 



En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • guias de estudio online y preguntas • mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 



ESTRUCTURA Y EXPRESlON GENICA 




Genomica 





Resultado de una maquina secuenciadora de genomas automatizada,que representa 
unas 48.000 bases del genoma humano.Cada franja vertical representa la secuencia de 
un fragmento de DNA. 



CONCEPTOS CLAVE 

O Cuando un genoma se ha secuenciado por 
complete los investigadores usan distintas 
tecnicas para identificar que secuencias 
codifican productos y cuales funcionan 
como lugares reguladores. 

O En bacterias y arqueas, hay una correlacion 
positiva entre el numero de genes de una 
especie y la capacidad metabolica 
de esa especie. La transferencia de 
genes entre especies tambien es frecuente. 

O En eucariotas, los genomas estan 

dominados por secuencias que afectan 
poco o nada a la eficacia biologica del 
organismo. 

Q Los datos de los proyectos de secuenciacion 
de genomas se estan utilizando ahora en el 
desarrollo de nuevos farmacos y vacunas, y 
para buscar alelos asociados con 
enfermedades hereditarias. 



Los primeros datos que describfan la secuencia completa 
del DNA humano, o genoma, se publicaron en febrero 
de 2001. Esos artfculos se consideraron inmediata- 
mente como un hito en la historia de la ciencia. En solo 50 
anos, los biologos habfan pasado de ignorar la naturaleza mo- 
lecular del gen a conocer la composition molecular de todos 
los genes presentes en nuestra especie. 

Hasta su culmination en los artfculos de 2001 y desde en- 
tonces, el trabajo multinacional llamado Proyecto del ge- 
noma humano ha producido una gran cantidad de datos 
sobre la situation y la funcion de genes y otros tipos de se- 
cuencias de DNA presentes en los seres humanos. Es impor- 
tante reconocer, no obstante, que la investigacion en el Homo 
sapiens es parte de un proyecto mucho mayor y continuado 
para secuenciar genomas de muchos otros eucariotas, cientos 
de bacterias y docenas de arqueas. La secuenciacion, interpre- 
tation y comparacion entre genomas completos se denomina 
genomica. El ritmo de la investigacion en este campo es abso- 
lutamente imparable. 



La llegada de la genomica tambien ha activado la creation 
de un campo llamado genomica funcional. La genomica pro- 
porciona una lista de los genes presentes en un organismo; la 
genomica funcional se pregunta cuando se expresan esos 
genes y como interaccionan sus productos. Este proyecto es 
importante. Ademas de aumentar nuestro conocimiento sobre 
la coordination de la expresion genica a medida que un em- 
brion se convierte en un estudiante universitario o en un 
roble, la genomica funcional esta ayudando a los investigado- 
res a identificar nuevas dianas farmacologicas en las especies 
causantes de enfermedades, disenar nuevas vacunas y acelerar 
la busqueda de los genes responsables de enfermedades here- 
ditarias. 

Como estudiante de Biologfa, perteneces a la primera gene- 
ration educada en la era del genoma. La genomica esta revo- 
lucionando varios campos de la Biologfa y sera casi con total 
certeza una parte importante de tu vida personal y profesio- 
nal. Vamos a analizar que es la genomica, como y por que se 
lleva a cabo, y que estamos aprendiendo. 



O Concepto clave Informacion destacada O Para practicar 
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20.1 Secuenciacion de genomas 
completos 

La genomica se ha convertido en la vanguardia de la investi- 
gacion en Biologfa en gran medida porque una serie de avan- 
ces tecnologicos (incluyendo los marcadores fluorescentes y 
tubos capilares rellenos de gel presentados en el Capftulo 19) 
han aumentando la velocidad de secuenciacion del DNA y 
han reducido el coste. Gracias en gran parte a la mayor auto- 
matizacion, el coste de secuenciar DNA se ha reducido en un 
50 por ciento cada ano y ha bajado a la mitad desde que em- 
pezo el proyecto del genoma humano en 1988. Los investiga- 
dores han logrado establecer centros de secuenciacion del 
DNA parecidos a fabricas, cada uno con docenas de maqui- 
nas de secuenciacion automatizadas, en mas de 20 lugares de 
EE.UU., Gran Bretana, Alemania, Francia, Japon y China. Al- 
gunos de esos laboratorios emplean a docenas de biologos y 
pueden realizar 100.000 reacciones de secuenciacion diarias. 

A medida que los datos eran menos caros y mas rapidos de 
conseguir, el ritmo de la secuenciacion de genomas completos 
se acelero. Como resultado, ahora se estan generando un nu- 
mero de secuencias impensable. A la fecha de impresion de este 
libro, los depositos internacionales primarios de los datos de 
secuencias del DNA contienen mas de 146.000 millones de nu- 
cleotides (para apreciarlo, un genoma humano haploide con- 
tiene unos 3.000 millones de bases). El tamano de esta base de 
datos aumenta en un 20 por ciento al ano (Figura 20.1 ). 

£C6mo se secuencian genomas completos? 

Los genomas varfan en tamano desde unos pocos millones de 
pares de bases hasta varios miles de millones. Pero una sola 
reaction de secuenciacion puede analizar unicamente unos 
1.000 pares de bases. <;C6mo rompen los investigadores un 
genoma en fragmentos del tamano apropiado para las reac- 
ciones, y despues descubren como ensamblar de nuevo los 
miles o millones de fragmentos? 

Los proyectos de secuenciacion del genoma mas recientes 
responden a esta pregunta con una estrategia de perdigonada 
del genoma completo, o simplemente secuenciacion en perdi- 
gonada. En la secuenciacion en perdigonada, un genoma se 
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FIGURA 20.1 El numero total de bases secuenciadas esta 
aumentando rapidamente. 



divide en un conjunto de fragmentos superpuestos que son lo 
suficientemente pequenos como para poder secuenciarse. 
Usando las regiones de superposition, los fragmentos secuen- 
ciados vuelven a ponerse en el orden correcto. 

Como muestra el paso 1 de la Figura 20.2,1a secuenciacion 
en perdigonada empieza usando ondas sonicas de alta fre- 
cuencia (sonicacion) para romper el genoma en fragmentos de 
unas 160 kilobases (kb; 1 kb = 1.000 bases). A continuacion, 
cada section de 160 kb se inserta en un plasmido llamado cro- 
mosoma bacteriano artificial (BAC).Los BAC pueden replicar 
grandes segmentos de DNA. Con las tecnicas de transforma- 
tion presentadas en el Capftulo 19, cada BAC se inserta des- 
pues en una celula de Escherichia coli distinta, y se crea lo que 
los investigadores llaman una biblioteca de BAC (paso 2). Una 
biblioteca de BAC es una biblioteca genomica: un conjunto de 
todas las secuencias de DNA de un genoma concreto, dividido 
en pequenos fragmentos e insertado en un vector de donation 
(vease el Capftulo 19). Separando las celulas en una biblioteca 
de BAC y despues haciendo que cada celula de lugar a una 
gran colonia, los investigadores pueden aislar grandes nume- 
ros de cada fragmento de 160 kb. 

Una vez que un grupo de investigation dispone de muchas 
copias de cada fragmento de 160 kb, el DNA se rompe de 
nuevo en fragmentos, pero, esta vez, los segmentos tienen 
unos 1.000 pares de bases (paso 3). A continuacion se inser- 
tan estos pequenos fragmentos en plasmidos y se ponen den- 
tro de celulas bacterianas (paso 4). De este modo, el genoma 
se descompone en dos niveles manejables: fragmentos de 160 
kb en los BAC y segmentos de 1 kb en plasmidos. Los plasmi- 
dos se copian muchas veces a medida que las bacterias se 
transforman en grandes poblaciones. Entonces, se podra dis- 
poner de grandes numeros de cada fragmento de 1.000 pares 
de bases para las reacciones de secuenciacion (paso 5). 

Una vez que los fragmentos de 1.000 pares de bases de 
cada clon BAC de 160 kb son secuenciados, determinados 
programas de ordenador analizan las regiones donde se super- 
ponen los extremos de cada segmento de 1.000 pares de bases 
(paso 6). Los solapamientos existen porque habia muchas co- 
pias de cada segmento de 160 kb, y cada uno se fragmento al 
azar mediante sonicacion. El ordenador mezcla y empareja 
segmentos de un unico clon BAC hasta que se obtiene una ali- 
neacion consistente con todos los datos disponibles. Entonces 
se analizan los extremos de cada BAC de un modo similar 
(paso 7). El objetivo es disponer cada segmento de 160 kb en 
su position correcta en el cromosoma, basandose en las regio- 
nes de solapamiento. 

Basicamente, la estrategia de la perdigonada consiste en 
romper un genoma en fragmentos minusculos, secuenciar los 
fragmentos y despues volver a ordenar la secuencia en el 
orden correcto. Q Si entiendes la secuenciacion en perdigo- 
nada, deberias ser capaz de explicar por que es esencial que 
existan regiones de solapamiento entre fragmentos adyacentes 
de un cromosoma. 

Una vez obtenidas las secuencias de un genoma completo, 
habfa que crear bases de datos que pudieran mantener la in- 
formation de las secuencias completas y manejarla de tal 
forma que hicieran que los datos en bruto y distintas anota- 
ciones estuvieran disponibles para la comunidad internacional 
de investigadores. Estas bases de datos de secuencias tambien 
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SECUENCIACION EN PERDIGONADA DE UN GENOMA 
-Fragmentosde 160 kb 




BAC 

Cromosoma 
bacteriano 
principal 



«Clones 
en 

perdigonada» 



Secuencias 
en 

perdigonada 



TAGCGATCGATTTAGACTCGATAA 






TAGACTCGATAAGGATGCGATACTACG 



Secuencia borrador 



0 

T 



TAGCGATCGATTTAGACTCG ATA A G G AT G C G ATA C T A C G 



1. Cortar el DNA en fragmentos de 160 kb 
mediante sonicacion. 



2. Insertar los fragmentos en cromosomas 
bacterianos artificiales; cultivarlos en celulas de 
E. coli para obtener muchas copias de cada 
fragmento. 



3. Purificar cada fragmento de 160 kb, despues 
cortar cada uno en un grupo de segmentos de 
1 kb, mediante sonicacion, de modo que los 
segmentos de 1 kb se solapen. 



4. Insertar los segmentos de 1 kb en 
plasmidos; cultivarlos en E. coli. Obtener 
muchas copias de cada segmento. 



5. Secuenciar cada segmento. Encontrar las 
regiones donde se solapan los distintos 
fragmentos. 



6. Ensamblar todos los segmentos de 1 kb de 
cada fragmento de 160 kb original, uniendo los 
extremos que se superponen. 



7. Ensamblar las secuencias de los distintos 
BAC (fragmentos de 160 kb) uniendo los 
extremos que se superponen. 



FIGURA 20.2 La secuenciacion en perdigonada rompe genomas grandes en muchos fragmentos cortos. La secuenciacion en perdigonada 
es un proceso de varios pasos. Inicialmente, un genoma se rompe en fragmentos de 1 60 kb mediante sonicacion y se clona en cromosomas 
bacterianos artificiales (BAC). Cada fragmento de 160 kb se rompe despues en segmentos de 1 kb que pueden clonarse en plasmidos, cultivarse 
hasta obtener un gran numero de copias y secuenciarse. 

O PREGUNTA ^Por que «en perdigonada» es una forma apropiada de describir esta estrategia de secuenciacion? 



teman que permitir busquedas, de modo que los investigado- 
res pudieran evaluar la similitud de genes recien descubiertos 
con otros ya estudiados. 

Como la cantidad de datos implicados es tan enorme, los 
retos informaticos de la genomica son formidables. Hasta 
ahora, sofisticados algoritmos y hardware continuamente mejo- 
rado han permitido a los investigadores seguir el ritmo de la ad- 
quisicion de datos. La inmensa cantidad de datos generados por 
los centros de secuenciacion del genoma ha hecho que la bioin- 
formatica (manejar, analizar e interpretar la informacion en 
Biologfa) sea crucial para el continuo progreso en este campo. 

iQue genomas se estan secuenciando y por que? 

El primer genoma secuenciado de un organismo que no fuera 
un virus fue el de una bacteria que vive en las vias respirato- 
rias superiores de las personas. Esta bacteria, Haemophilus 
influenzae, tiene un cromosoma circular y un total de 
1.830.138 pares de bases de DNA. Este genoma era lo sufi- 
cientemente pequeno como para secuenciarlo por completo 
con un tiempo y un coste razonables, con la tecnologia de 
principios de la decada de 1990. Haemophilus influenzae fue 



un importante objeto de investigacion porque causa dolor de 
ofdo e infecciones respiratorias en ninos; ademas, una cepa es- 
pecifica es capaz de infectar las membranas que rodean el ce- 
rebro y la medula espinal, provocando meningitis. 

La publication del genoma de H. influenzae en 1995 se si- 
guio rapidamente de genomas completos secuenciados de una 
coleccion de bacterias y arqueas. El primer genoma eucariota, 
de la levadura Saccharomyces cerevisiae, se termino en 1996. 
Despues de ese hito se publicaron las secuencias de genomas 
completos de gran variedad de protistas, plantas y animales. 
Hasta ahora, se han secuenciado los genomas completos de 
mas de 510 especies bacterianas, 47 arqueas y 52 especies 
eucariotas. Hay secuencias incompletas de genomas de mas de 
otras 200 especies. 

La mayona de los organismos seleccionados para secuen- 
ciar todo su genoma causan enfermedades o tienen otras pro- 
piedades biologicas interesantes. Por ejemplo, se han secuen- 
ciado genomas de bacterias y arqueas que habitan en entornos 
extremadamente calidos con la esperanza de descubrir enzi- 
mas utiles para aplicaciones industriales a altas temperaturas 
y para comprender como pueden funcionar las protemas en 
esas condiciones. Otras bacterias y arqueas se eligieron por- 
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que son capaces de realizar reacciones quimicas muy intere- 
santes, como producir metano (gas natural; CH 4 ) y otros 
compuestos. En algunos casos, los investigadores esperan que 
estos organismos puedan servir como fuente de productos co- 
merciales. El genoma del arroz se secuencio porque el arroz es 
la principal fuente de alimentos para la mayoria de las perso- 
nas. Por ultimo, especies como la mosca del vinagre Droso- 
phila melanogaster, el nematodo Caenorhabditis elegans, el 
raton domestico Mus musculus y la planta de la mostaza Ara- 
bidopsis thaliana se analizaron porque sirven como organis- 
mos modelo en biologia y porque los datos de organismos 
bien estudiados prometfan ayudar a los investigadores a inter- 
pretar el genoma humano. 

iQue secuencias son genes? 

Obtener datos en bruto de secuencias es solo el inicio del tra- 
bajo para conocer un genoma. Como senalan los investigado- 
res, los datos en bruto de secuencias son analogos a la lista de 
componentes de una casa. Sin embargo, la lista dice algo asf 
como «ventanagaberorogaescalerapuertajusjus...» porque ca- 
rece de puntuacion. <;D6nde empiezan y terminan los genes de 
«ventana», «escalera» y «puerta»? Los segmentos lefdos 
como «gaberoroga» y «jusjus», <;son importantes para la re- 
gulation genica, o son simples espaciadores o bien otros tipos 
de secuencias que no tienen ninguna funcion? 

El objetivo mas basico al anotar o interpretar un genoma 
es identificar que bases constituyen genes, los segmentos de 
DNA que codifican un RNA o una protema producto y que 
regulan su production. En bacterias y arqueas, identificar 
genes es relativamente directo. Sin embargo, en eucariotas es 
mucho mas dificil. 

Identification de genes en genomas bacterianos y ar- 

queanos Los biologos empiezan con programas informati- 
cos que escanean la secuencia de un genoma en las dos direccio- 
nes. Estos programas identifican cada marco de lectura posible 



en las dos hebras del DNA (recuerda del Capftulo 15 que un 
marco de lectura es la secuencia en la que se leen los codones). 
Como cada codon esta compuesto por tres bases, en cada hebra 
son posibles tres marcos de lectura, con un total de seis marcos 
de lectura posibles (Figura 20.3). Como las secuencias genera- 
das al azar contienen un codon de fin en uno de cada 20 codo- 
nes, en promedio, un largo fragmento de codones que carezca 
de un codon de fin es un buen indicador de secuencia codifica- 
dora. El programa informatico destaca todos los fragmentos de 
secuencias «del tamano de un gen» que carezcan de un codon 
de fin pero que esten flanqueados por un codon de inicio y un 
codon de fin. Como los polipeptidos varian en tamano desde 
unas pocas docenas de aminoacidos a muchos cientos de 
aminoacidos, los fragmentos de secuencia del tamano de un 
gen vanan desde varios cientos de bases hasta miles de bases. 
O Ademas, los programas informaticos buscan secuencias 
caracteristicas de promotores, operadores y otros lugares re- 
guladores. Los fragmentos de DNA identificados de este modo 
se llaman marcos de lectura abiertos u ORF. 

Una vez encontrado un ORF, un programa informatico 
compara su secuencia con las secuencias de genes conocidos 
de especies bien estudiadas. Si el ORF parece ser un gen que 
todavfa no se ha descrito en ninguna otra especie, se necesitan 
mas investigaciones antes de que se pueda considerar real- 
mente un gen. Un «exito», en cambio, significa que el ORF 
comparte una cantidad importante de secuencia con un gen 
conocido de otra especie. Las similitudes entre genes de distin- 
tas especies suelen deberse a la homologia. Si los genes son 
homologos, significa que son similares porque estan relacio- 
nados por descendencia de un ancestro comun. Los genes ho- 
mologos tienen secuencias de bases similares y una funcion 
parecida o igual. Por ejemplo, consideremos los genes presen- 
tados en el Capftulo 14, que codifican enzimas implicadas en 
reparar errores de emparejamiento en el DNA. Recuerda que 
estos genes son extremadamente parecidos en E. coli, levadu- 
ras y personas, respecto a su estructura, secuencia de DNA y 
funcion. Para explicar este parecido, los biologos proponen 
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Las 3 primeras filas en verde = aminoacidos traducidos de los mRNA transcritos de la hebra superior de DNA 
3 Leu Ser Phe Leu Ala Val Arg Tyr Ser Thr Asn Arg Gly Leu He 
2 Leu Lys Leu Ser Cys Arg Ser Leu Phe Tyr Arg Ala Asn 

1 Ser Ala Phe Leu Pro Phe Val He Leu Leu He Glu Gly FIN F 

3' ~ 



AGAATTCGAAAGAACGGCAAGCAATAAGATGATTATCTCCCGATTATT 



TCTTAAGCTTTCTTGCCGTTCGTTATTCTACTAATAGAGGGCTAATAA 



Arg Leu Ser Glu Gin Arg Glu Asn Asn FIN FIN Tyr Leu Ala Leu Leu 1 

Ala Lys Lys Gly Asn Thr He Arg Ser He Ser Pro Tyr 2 

Lys Leu Lys Arg Ala Thr Arg Glu Val Leu Leu Pro Ser He 3 

Las 3 filas inferiores en verde = aminoacidos traducidos de los mRNA transcritos de la hebra inferior de DNA 



Este marco de lectura 
de la hebra superior 
no contiene un codon 
de fin, podna ser un ORF 
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FIGURA 20.3 Los marcos de lectura abiertos pueden ser las localizaciones de genes. Programas informaticos escanean los tres marcos de 
lectura posibles en cada hebra de DNA y usan el codigo genetico para traducir cada codon. Un fragmento largo de codones que contenga un 
codon de inicio pero carezca de un codon de fin podn'a ser un marco de lectura abierto (ORF), un posible gen. 

O PREGUNTA Para predecir los codones de mRNA que se producin'an mediante un marco de lectura concrete, un ordenador analiza el DNA en 
la direccion 3'a 5'iPor que? 



que el ancestro comun de todas las celulas vivas actuales tenia 
genes de reparacion de errores, asf pues, los descendientes de 
esta especie ancestral tambien tienen versiones de estos genes. 

Basandose en este razonamiento, los investigadores pueden 
confirmar que un ORF es realmente un gen al descubrir que 
es homologo a un gen conocido. Tambien pueden analizar el 
producto que seria fabricado por un ORF, y ver si se corres- 
ponde con un gen conocido. Desgraciadamente, encontrar y 
analizar genes mediante la identificacion de ORF no funciona 
bien en eucariotas. 

Identificacion de genes en genomas eucariotas Ahon- 
dar en los datos de secuencias eucariotas buscando genes es 
complicado por dos motivos: las regiones codificadoras estan 
interrumpidas por intrones, y la gran mayona del DNA euca- 
riota no codifica realmente un producto. En el genoma hu- 
mano, por ejemplo, se calcula que menos del 2 por ciento del 
DNA presente codifica en realidad protemas, tRNA, RNA ri- 
bosomicos y otros tipos de productos. Encontrar una region 
codificadora en el DNA de eucariotas es como encontrar un 
diamante en un gran monton de roca. Para conseguirlo, los 
investigadores siguen varias estrategias: 

• Se pueden crear programas informaticos para buscar se- 
cuencias homologas a genes conocidos. Si un fragmento de 
bases en el genoma recien secuenciado es similar a la se- 
cuencia de un gen conocido, entonces los investigadores 
deducen que codifica un producto cuya funcion es similar 
a la funcion del gen conocido. 

• Como demostro el Capftulo 19, los investigadores pueden 
aislar mRNA del organismo en estudio y despues usar en- 
zimas para fabricar los DNA complementarios (cDNA). Si 
se determina la secuencia de estos cDNA, entonces un pro- 
grama informatico puede escanear la secuencia genomica y 
senalar donde se localiza cada uno de los cDNA. Esta es- 
trategia permite a los investigadores identificar genes ex- 
presados en ciertos tipos celulares, los tejidos donde se des- 
cubrio el mRNA original. 

• Para identificar genes que no tienen una funcion conocida, 
los ordenadores comparan los genomas de especies estre- 
chamente relacionadas y senalan las secuencias que son pa- 
recidas. Las secuencias compartidas por especies estrecha- 
mente relacionadas se supone que cambian mucho mas 
despacio en el tiempo que las secuencias que no pertenecen 
realmente a un gen. Las secuencias genicas cambian lenta- 
mente en el tiempo porque la mayona de los productos de 
un gen funcionan menos eficazmente cuando cambian ale- 
atoriamente por mutaciones. Asi pues, es logico esperar 
que la seleccion natural elimine la mayona de las mutacio- 
nes en genes y que los genes deberian cambiar lentamente 
a lo largo del tiempo. Pero los cambios en las secuencias 
que no codifican productos ni regulan la expresion genica 
no afectan al fenotipo del organismo. Es mucho menos 
probable que las mutaciones en estas regiones se eliminen 
por la seleccion natural, de modo que cambian relativa- 
mente rapido a lo largo del tiempo. 

Aunque todas estas estrategias para encontrar genes han 
sido productivas, probablemente pasaran muchos anos antes 
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de que los biologos esten convencidos de que han identificado 
todas las regiones codificadoras de un solo genoma eucariota. 
En el intento que continua, no obstante, los investigadores 
estan analizando los datos y extrayendo valiosas observacio- 
nes. Consideraremos primero que ha revelado la secuencia- 
cion del genoma respecto a la naturaleza de los genomas de 
bacterias y arqueas y despues seguiremos con los eucariotas. 
<;Esta mereciendo la pena el esfuerzo para secuenciar genomas 
completos? 

(Imb) ^^^^^^^^^^^^ en www.masteringbio.com 

Human Genome Sequencing Strategies 

20.2 Genomas de bacterias y arqueas 

Para cuando leas este parrafo, se habran secuenciado los ge- 
nomas de mas de 600 especies de bacterias y arqueas. Ademas 
de este impresionante numero de especies, ahora dispone- 
nts de las secuencias del genoma completo de varias cepas de 
las mismas especies bacterianas. Por ejemplo, los investigado- 
res han secuenciado el genoma de una poblacion de Escheri- 
chia coli de laboratorio (derivada de la cepa inofensiva que 
vive en tu intestino), asf como el genoma de una forma 
que causa enfermedades graves en personas. Como resultado, 
los investigadores pueden comparar los genomas de celulas es- 
trechamente relacionadas que tienen distintas formas de vida. 

Esta section aborda una pregunta simple: basandose en los 
datos publicados entre 1995 y 2007, ^que observaciones ge- 
nerates han podido hacer los biologos acerca de la naturaleza 
del genoma de bacterias y arqueas? 

Evolucion natural de los genomas de procariotas 

En cierto modo, los biologos que trabajan en genomica pue- 
den compararse con los naturalistas de los siglos xvm y xix. 
Estos primeros biologos exploraron el globo, recogiendo las 
plantas y animales que encontraron. Su objetivo era describir 
lo que existia. De un modo similar, la primera tarea de un se- 
cuenciador del genoma es catalogar que hay en un genoma, 
concretamente, el numero, tipo y organization de los genes. Se 
pueden extraer varias conclusiones interesantes de observacio- 
nes relativamente directas de los datos conseguidos hasta 
ahora: 

O En bacterias, hay una correlation global entre el ta- 
mano de un genoma y la capacidad metabolica del orga- 
nismo. Por ejemplo, la mayona de los parasitos tienen ge- 
nomas mucho menores que los organismos no parasitos. 
Los parasitos viven de un huesped y por tanto reducen la 
eficacia biologica del huesped (su capacidad de producir 
descendencia). Algunos de los genomas mas pequenos se 
encuentran en bacterias parasitas del genero Mycoplasma. 
Estas bacterias viven y se multiplican dentro de celulas 
huesped. Mycoplasma pneumoniae, por ejemplo, parasita 
las celulas pulmonares y causa neumoma en seres huma- 
nos. Mycoplasma carece de las enzimas necesarias para fa- 
bricar muchos compuestos esenciales. En cambio, adquie- 
ren casi todos sus nutrientes de sus huespedes. Por el 
contrario, los genomas de cepas no parasitas de las bacte- 
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rias E. coli y Pseudomona aeruginosa son de 8 a 10 veces 
mas grandes. Sus genomas codifican practicamente todas 
las moleculas necesarias para la celula. De acuerdo con esta 
observacion, no es sorprendente que E. coli sea capaz de 
vivir en una gran cantidad de ambientes. Por un razona- 
miento similar, los investigadores proponen que el gran ge- 
noma de P. aeruginosa explica por que es capaz de insta- 
larse en muchos tipos de terreno distintos, incluyendo 
habitats pantanosos y maritimos, asf como tejidos huma- 
nos, donde puede provocar enfermedades. 

• Los biologos siguen sin conocer la funcion de muchos de 
los genes identificados. Aunque E. coli es probablemente el 
organismo mas estudiado de todos, la funcion de mas del 
30 por ciento de sus genes sigue siendo desconocida. 

• Hay una tremenda diversidad genetica entre bacterias y ar- 
queas. Cerca del 15 por ciento de los genes del genoma de 
cada especie parecen ser exclusivos. Es decir, aproximada- 
mente uno de cada seis genes de una de esas especies no 
esta en ningun otro lugar. 

• La redundancia es frecuente en los genes. Por ejemplo, el 
genoma de E. coli tiene 86 pares de genes cuyas secuencias 
de DNA son casi identicas, lo que significa que las protei- 
nas que producen son casi iguales en su estructura y presu- 
miblemente tambien en su funcion. Aunque no se conoce la 
importancia de esta redundancia, los biologos proponen 
que se producen formas ligeramente diferentes de la misma 
protema en respuesta a discretos cambios en las condicio- 
nes ambientales. 

• Los cromosomas multiples son mas frecuentes de lo pre- 
visto. Varias especies de bacterias y arqueas tienen dos cro- 
mosomas circulares distintos en vez de solo uno. Y al 
menos algunas bacterias tienen cromosomas lineales. 

• Muchas especies contienen las pequenas moleculas de 
DNA extracromosomico llamadas plasmidos. Recuerda del 
Capftulo 19 que los plasmidos contienen un pequeno nu- 
mero de genes, aunque no son genes absolutamente esen- 
ciales para vivir. En muchos casos, se pueden intercambiar 
plasmidos entre celulas de la misma especie o incluso de es- 
pecies diferentes (vease el Capftulo 12). 

O La observacion mas sorprendente de todas es, quiza, 
que en muchas especies de bacterias y arqueas parece haberse 
adquirido de otras especies, a menudo poco relacionadas. En 
algunas bacterias y arqueas, el 15-25 por ciento del material 
genetico parece ser «ajeno». Esta es una afirmacion sorpren- 
dente. <;Que pruebas hay de que los procariotas adquieren 
DNA de otras especies? ^Como podrfa suceder esto y cuales 
son sus consecuencias? 

Pruebas de la transferencia lateral de genes 

Los biologos usan dos criterios generales para apoyar la hipo- 
tesis de que las secuencias de genomas de bacterias o arqueas 
se originaron en otras especies: (1) cuando los fragmentos de 
DNA son mucho mas parecidos a genes de especies con una 
relacion distante que a los de especies estrechamente relacio- 
nadas, y (2) cuando la proporcion de los pares G-C respecto a 



A-T en un gen o grupo de genes concretos es muy diferente de 
la composicion de bases del resto del genoma. En muchos 
casos, la proporcion de bases G-C en un genoma es caracterfs- 
tica de un genero o especie. 

<;C6mo pueden pasar los genes de una especie a otra? Al 
menos en algunos casos, los plasmidos parecen ser los respon- 
sables. Por ejemplo, la mayorfa de los genes responsables de 
conferir resistencia a los antibioticos se encuentran en plasmi- 
dos. Los investigadores han documentado la transferencia de 
genes resistencia a los antibioticos transportados por plasmi- 
dos entre especies de bacterias patogenas con una relacion 
muy distante. En algunos casos, los genes de plasmidos se in- 
tegran en el cromosoma principal de una bacteria, lo que re- 
sulta en recombinacion genetica (vease el Capftulo 12). El mo- 
vimiento de DNA de una especie a otra se llama transferencia 
lateral de genes (Figura 20.4). 

Algunos biologos proponen que la transferencia lateral de 
genes tambien ocurre por transformation: cuando bacterias y 
arqueas captan segmentos en bruto de DNA del ambiente, 
quiza en el curso de la adquisicion de otras moleculas. Esto 
podrfa haber ocurrido en la bacteria Tbermotoga maritima, 
que ocupa los ambientes con alta temperatura proximos a las 
fuentes oceanicas. Casi el 25 por ciento de los genes de esta es- 
pecie estan fntimamente relacionados con los genes encontra- 
dos en las arqueas que viven en los mismos habitats. Los genes 
similares a los de las arqueas estan en grupos separados den- 
tro del genoma de T. maritima, lo que apoya la hipotesis de 
que las secuencias se transfirieron en grandes fragmentos de 
una arquea a la bacteria. 

Se ha propuesto la hipotesis de que en la bacteria Chlamy- 
dia trachomatis ha ocurrido un tipo similar de transferencia 
directa de genes. Este organismo es una causa importante de 
ceguera en las personas de Africa y Asia; tambien causa la cla- 
midiasis, la enfermedad bacteriana de transmision sexual mas 
frecuente en EE.UU. El genoma de C. trachomatis contiene 35 
genes que recuerdan a los genes eucariotas en cuanto a estruc- 
tura. Como C. trachomatis vive dentro de las celulas a las que 
parasita, la explication mas logica de esta observacion es que, 
ocasionalmente, la bacteria capta DNA directamente de su ce- 
lula huesped, lo que da como resultado una transferencia de 
eucariota a bacteria. 

Ademas de transferirse entre especies mediante plasmidos 
o fragmentos de DNA, los genes pueden ser transportados por 
virus. Por ejemplo, los investigadores que compararon las se- 
cuencias de cepas de E. coli de laboratorio y patogenas (cau- 
santes de enfermedad), descubrieron que las celulas patogenas 
tienen casi 1.400 genes «extra». Comparados con el resto del 
genoma, la mayona de esos genes tienen una proporcion dis- 
tintiva de G-C respecto a A-T. Muchos son tambien extraor- 
dinariamente parecidos a secuencias aisladas de virus que in- 
fectan a E. coli. Basandose en estas observaciones, muchos 
investigadores apoyan la hipotesis de que al menos algunos de 
los genes causantes de enfermedad en E. coli fueron introdu- 
cidos por virus. 

En resumen, la mutation y la recombinacion genetica entre 
especies no son la unica fuente de variation genetica en bacte- 
rias y arqueas. A lo largo de la evolution, la transferencia la- 
teral de genes ha sido una fuente importante de nuevos genes 
y diversidad alelica en esos dominios. Este conocimiento no 
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Cuando los genes 
se transfieren de forma 
lateral, se mueven 
entre especies que no 
estan necesariamente 
muy relacionadas 



FIGURA 20.4 La transferencia lateral de genes es el movimiento de DNA entre especies. La transferencia lateral de genes puede ocurrir 
entre organismos con una relacion muy distante. Vease en BioHabilidades 2 como interpretar arboles evolutivos de este tipo. 

O EJERCICIO Al lado de este arbol,enumera los mecanismos responsables de la transferencial lateral de genes. 



habria sido posible sin los datos de la secuenciacion de geno- 
mas completos. <;Han conducido a semejantes hallazgos los 
esfuerzos por secuenciar genomas eucariotas? 

Comprueba si lo has entendido 
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La secuenciacion de genomas eucariotas presenta dos desaffos 
desalentadores. El primero es el inmenso tamano. Comparado 
con los genomas de bacterias y arqueas, que varian entre 
580.070 pares de bases en Mycoplasma genitalium a mas de 
6,3 millones de pares de bases en Pseudomona aeruginosa, los 
genomas eucariotas son incluso mayores. El genoma haploide 
de Saccharomyces cerevisiae (levadura del panadero), un 
eucariota unicelular, contiene mas de 12 millones de pares de 
bases. El nematodo Caenorhabditis elegans tiene un genoma 
de 97 millones de pares de bases; el genoma de la mosca del 
vinagre tiene 180 millones de pares de bases; el genoma de la 



planta de la mostaza Arabidopsis thaliana tiene 130 millones 
de pares de bases; y las personas, ratas, ratones y ganado con- 
tienen unos 3.000 millones de pares de bases cada uno. 

El segundo gran desaffo para secuenciar genes eucariotas 
consiste en enfrentarse a secuencias no codificadoras que se 
repiten muchas veces. O Muchos genomas eucariotas estan 
dominados por secuencias de DNA repetidas que aparecen 
entre los genes y no codifican productos usados por el orga- 
nismo. Estas secuencias repetidas causan problemas impor- 
tantes a la hora de alinear e interpretar los datos de secuen- 
cias. <;Que son? Si esas secuencias no codifican productos, 
<:por que existen? 

Evolucion natural: tipos de secuencias 

En muchos genomas eucariotas, los exones y las secuencias re- 
guladoras asociadas a los genes constituyen un porcentaje del 
genoma relativamente pequeno. Recuerda de la Seccion 20.1 
que en seres humanos, las secuencias codificadoras de protemas 
constituyen menos del 2 por ciento del genoma global, mientras 
que las secuencias repetidas representan mas del 50 por ciento. 
Por el contrario, mas del 90 por ciento del genoma de bacterias 
y arqueas consiste en genes (secuencias de DNA que codifican 
un producto necesario para la celula y regulan su transcripcion). 

Cuando se descubrieron las secuencias no codificadoras y 
las repetidas se consideraron inicialmente como «DNA ba- 
sura», que no era funcional y probablemente era despreciable 
y nada interesante. Pero trabajos posteriores han demostrado 
que muchas de las secuencias repetidas observadas en eucario- 
tas realmente derivan de secuencias conocidas como elemen- 
tos de transposicion. Los elementos de transposition son 
segmentos de DNA capaces de moverse de un lugar a otro, o 
transponerse, en un genoma. Son similares a virus, excepto 
que los virus salen de la celula huesped a la que han infectado 
y encuentran una nueva celula a la que infectar. En cambio, 



Sientiendesque... O 

• La mayor sorpresa surgida de los proyectos de 

secuenciacion de genomas de bacterias y arqueas fue el 
grado e importancia de la transferencia lateral de genes, es 
decir,el movimiento de DNA de una especie a otra. 

Deben'as ser capaz de... O 

1 ) Resumir como los investigadores deducen que la 
transferencia lateral de genes es la responsable de la 
presencia de una secuencia determinada de DNA. 

2) Resumir las pruebas de que el tamano de un genoma 
procariota se correlaciona con la capacidad metabolica de 
ese organismo. 
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los elementos de transposition nunca salen de su celula hues- 
ped, simplemente hacen copias de si mismos y se mueven a 
nuevos lugares del genoma. Los elementos de transposition se 
transmiten de progenitores a su descendencia, generation tras 
generation, porque son parte del genoma. 

Los elementos de transposition son ejemplos de lo que los 
biologos llaman genes egofstas. Un gen egofsta es una secuen- 
cia de DNA que sobrevive y se reproduce pero no aumenta la 
eficacia biologica del genoma huesped. Los elementos de 
transposition y los virus se clasifican como parasitos porque 
se consume tiempo y recursos en copiarlos junto con el resto 
del genoma, y porque pueden alterar la funcion genica cuando 
se mueven y se insertan en otro lugar. Como resultado, dismi- 
nuyen la eficacia biologica del huesped. Los elementos de 
transposition son parasitos del genoma. 

£C6mo funcionan los elementos de transposition? 

Los elementos de transposition pueden ser de muchos tipos y 
se extienden por el genoma de distintas formas. Especies dife- 
rentes (p. ej., mosca del vinagre, levadura y seres humanos) 
contienen distintos tipos de elementos de transposition. 

Como ejemplo del funcionamiento de estos genes egofstas, 
consideremos un tipo bien estudiado, llamado elemento nu- 
clear intercalado largo (LIIME),presente en el ser humano y 
otros eucariotas. Como los LINE son tan parecidos a los re- 
trovirus, presentados en el Capitulo 19, los biologos propo- 
nen la hipotesis de que derivan de ellos, evolutivamente. Tu 



genoma contiene decenas de miles de LINE, cada uno de 
1.000 a 5.000 bases. 

Un LINE activo contiene todas las secuencias necesarias 
para producir copias de si mismo e insertarlas en un lugar dis- 
tinto del genoma (Figura 20.5, paso 1): un gen que codifica la 
enzima transcriptasa inversa, un gen que codifica la enzima 
integrasa y un unico promotor que es reconocido por la RNA 
polimerasa II (paso 2). Una vez que un LINE se transcribe a 
un mRNA, los ribosomas del citoplasma sintetizan la trans- 
criptasa inversa y la integrasa (pasos 3 y 4). La transcriptasa 
inversa hace una version en cDNA del mRNA del LINE, y la 
integrasa inserta el DNA del LINE recien sintetizado en un 
lugar distinto del genoma (paso 5). De esta forma, la secuen- 
cia parasita se reproduce (paso 6). Si este tipo de transposi- 
tion tiene lugar en celulas reproductoras que van a convertirse 
en ovulos o espermatozoides, el LINE copiado se transmitira 
a la descendencia. Si el LINE se inserta dentro de un gen o una 
secuencia reguladora, causa una mutation que, casi con total 
certeza, disminuira la eficacia biologica del huesped. 

La mayoria de los LINE observados en el genoma humano 
no funcionan, sin embargo, porque carecen de promotor o de 
los genes de la transcriptasa inversa o la integrasa. Para explicar 
esta observation, los investigadores proponen la hipotesis de 
que el proceso de insertion ilustrado en los pasos 6 y 7 de la Fi- 
gura 20.5 suele interrumpirse de alguna manera. Los analisis del 
genoma humano han revelado que solo unos pocos de nuestros 
LINE parecen estar completos y ser potencialmente activos. 



COMO SE DISEMINAN LOS ELEMENTOS 
DETRANSPOSICION LINE 



Gen de la transcriptasa inversa 
Gen de la integrasa 



Citoplasma 



Proteina 
LINE 



Ribosoma 



DNA Jl«m \47%d \ 



Localizacion original del LINE (la secuencia tiene 1-5 kb) 

0 



mRNA del LINE 




RNA polimerasa 



Transcriptasa inversa 
Integrasa 



Transcriptasa 
inversa 



Integrasa 



Copia original 



Nueva copia 



1. En el DNA existe un 
elemento nuclear 
intercalado largo (LINE). 



2. La RNA polimerasa 
transcribe el LINE y 
produce el mRNA del 
LINE. 

3. El mRNA del LINE 
sale del nucleo y se 
traduce. 

4. El mRNA del LINE y 
proteinas entran en el 
nucleo. 

5. La transcriptasa 
inversa produce cDNA 
del LINE a partir del 
mRNA, despues hace 
que el cDNA sea de 
doble hebra. 

6. La integrasa corta el 
DNA cromosomico e 
inserta el cDNA del LINE. 

7. Una nueva copia del 
LINE se integra en el 
genoma. 



FIGURA 20.5 Los elementos de transposition se diseminan en un genoma. 
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Practicamente todos los genomas eucariotas y procariotas 
estudiados hasta ahora contienen al menos algunos elementos 
de transposition. 

Varian enormemente en tipo y numero, no obstante, y los 
genomas de bacterias y arqueas tienen relativamente pocos 
elementos de transposition, en comparacion con la mayona 
de los eucariotas estudiados hasta ahora. Esta observation ha 
suscitado la hipotesis de que bacterias y arqueas tienen me- 
dios eficaces de eliminar secuencias parasitas o bien pueden 
impedir de algun modo las inserciones. Hasta la fecha, sin em- 
bargo, esta hipotesis no ha sido verificada con rigor. 

La investigation sobre los elementos de transposition y la 
transferencia lateral de genes ha revolucionado la conception 
que los biologos teman del genoma. Muchos genomas estan 
plagados de secuencias parasitas, y otros han sufrido un cam- 
bio radical en respuesta a las transferencias laterales de genes. 
Los genomas son mucho mas dinamicos y complejos de lo que 
se crefa. Su tamano y composition puede cambiar enorme- 
mente a lo largo del tiempo. 

Secuencias repetidas y perfil de huellas del DNA Ade- 
mas de contener secuencias repetidas de los elementos de 
transposition, los genomas eucariotas tienen varios miles de 
loci llamados repeticiones en tandem simples (STR). Estas son 
pequenas secuencias repetidas una y otra vez a lo largo de un 
cromosoma. Hay dos clases principales de STR: unidades re- 
petidas que solo tienen de 1 a 5 bases y se conocen como mi- 
crosatelites o repeticiones de secuencia simples; y unidades 
repetidas de 6 a 500 bases llamadas minisatelites o repeticio- 
nes en tandem de numero variable (VNTR). Ambos tipos de 
secuencias repetidas componen el 3 por ciento del genoma hu- 
mano. El tipo mas comun de microsatelites es un fragmento 
repetido del dinucleotido AC, que produce la secuencia ACA- 
CACAC... Se cree que los microsatelites se originan cuando la 



DNA polimerasa se salta bases o anade por error algunas 
bases extras durante la replication; el origen de los minisateli- 
tes sigue siendo desconocido. 

Poco despues de que se describieran estas secuencias, Alec 
Jeffreys y sus colaboradores establecieron que los loci de mi- 
crosatelites y minisatelites son «hipervariables», lo que signi- 
fica que varian entre los individuos mucho mas que cualquier 
otro tipo de secuencia. La Figura 20.6 ilustra una hipotesis de 
por que los microsatelites y minisatelites tienen tantos alelos 
diferentes: estos fragmentos altamente repetitivos a menudo 
se alinean incorrectamente cuando los cromosomas homolo- 
gos sinapsan y se sobrecruzan en la profase de la meiosis I. En 
vez de alinearse exactamente por el mismo lugar, los dos cro- 
mosomas se juntan de tal forma que se emparejan bases de 
distintos segmentos repetidos. Por esta alineacion incorrecta 
se produce un sobrecruzamiento desigual.Los cromosomas 
producidos por sobrecruzamiento desigual contienen distintos 
numeros de repeticiones. La observation clave es que si un 
locus de un microsatelite o minisatelite concretos tiene un nu- 
mero exclusivo de repeticiones, representa un alelo exclusivo. 
Cada alelo tiene una longitud unica. Como todos los alelos, 
los alelos de microsatelites y minisatelites se transmiten de los 
progenitores a su descendencia. 

Los errores de alineacion o los cometidos por la DNA poli- 
merasa son tan frecuentes en estos loci que, en la mayona de 
los eucariotas, el genoma de practicamente todos los indivi- 
duos tiene al menos un alelo nuevo. Esta variation en el nu- 
mero de repeticiones en el individuo es la base del perfil de 
huellas del DNA. El perfil de huellas del DNA se refiere a 
cualquier tecnica para identificar individuos basandose en las 
caracteristicas exclusivas de sus genomas. Como los loci de 
microsatelites y minisatelites varian tanto en los individuos, 
son ahora los loci de election para realizar el perfil de huellas 
del DNA. Para hacer un perfil de huellas de un individuo, los 



COMO SE GENERAN REPETICIONES MINISATELITES EN NUMEROS EXCLUSIVOS 
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1. Empezar con dos secciones 
de cromosomas que contengan 
las mismas repeticiones 
minisatelites. 



Los cromosomas se 
rompen y se entrecruzan aqui 
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2. Las repeticiones se alinean 
mal durante la meiosis I. 
Tiene lugar el sobrecruzamiento 
y la recombinacion. 



3. Los productos de la meiosis 
tienen un numero exclusivo de 
repeticiones. Las secuencias 
representan nuevos alelos. 



FIGURA 20.6 El sobrecruzamiento desigual cambia el numero de repeticiones de secuencias simples. La alineacion de los cromosomas 
homologos durante la profase de la meiosis I se produce por la similitud de secuencias entre homologos.Como las repeticiones de secuencias 
simples son tan parecidas,es probable que se alineen mal durante la sinapsis. 
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(a) Usar PCR para amplificar loci de minisatelites y microsatelites. 
Locus STR n.° 1 



Cebador 
de PCR - 



r«- Cebador de PCR 



Individuo n.° 1 : 
Individuo n.° 2: 
Individuo n.° 3: 



Individuos distintos 
N pueden tener distinto 
numero de repeticiones 
en este locus 



(b) Gel que muestra secuencias de un minisatelite de individuos 
no em pa re n tad os y emparentados. 



X M B U U U 




Fuentes de las franjas: 

X: Individuo no emparentado 
M: Madre 

B: Nino que la madre asegura que es su hijo 
U: Hijo indiscutido de la madre 



FIGURA 20.7 Se puede usar el perfil de huellas del DNA para 
identificar padres, (a) Si el locus de un minisatelite contiene 
distintos numeros de repeticiones en distintos individuos, entonces 
los fragmentos de DNA de esos individuos tendran longitudes 
diferentes. (b) Se sondeo un gel con fragmentos de DNA de la 
madre, un supuesto hijo biologico de la mujer y de varios de sus 
hijos biologicos confirmados con secuencias del locus de un 
minisatelite. Los individuos emparentados suelen compartir 
patrones de los fragmentos. 

O EJERCICIO Rodea los fragmentos de las franjas M, B y U que 
apoyan la hipotesis de que el niho en cuestion es realmente hijo de M. 



investigadores obtienen una muestra de DNA y realizan la re- 
action en cadena de la polimerasa (PCR), utilizando cebado- 
res que flanquean una region que contiene un STR. Una vez 
que estan listas muchas copias de la region, se pueden anali- 
zar para determinar el numero de repeticiones presentes (Fi- 
gura 20.7a). Ahora hay cebadores para muchos loci STR dis- 
tintos, de modo que los investigadores pueden analizar 
eficazmente los alelos presentes en muchos STR. 

La investigacion sobre secuencias repetidas ha revelado que 
la probabilidad de obtener un alelo nuevo es mayor para las re- 



peticiones cortas que para las largas. Para algunas repeticiones 
de dos pares de bases, el numero de repeticiones presentes cam- 
bia tan rapidamente con el tiempo que es probable que solo los 
parientes mas cercanos compartan alguno de los alelos. Esta 
observacion tiene importantes aplicaciones practicas. Por ejem- 
plo, se ha utilizado el perfil de huellas del DNA en la sangre o 
el semen presente en la escena del crimen para demostrar que 
personas acusadas del crimen eran realmente inocentes. El per- 
fil de huellas del DNA tambien se ha usado como prueba para 
condenar delincuentes o asignar paternidades en pajaros, seres 
humanos y otras especies que tienen secuencias de microsateli- 
tes o minisatelites bien caracterizadas (Figura 20.7b). 

Ahora que hemos revisado las caracteristicas de algunos 
tipos de secuencias no codificadoras especialmente importan- 
tes en eucariotas, es el momento de considerar la naturaleza 
de las secuencias codificadoras de estos genomas. Empezare- 
mos por la pregunta mas basica de todas: <;de donde vienen 
los genes eucariotas? 

Duplicacion de genes y el origen de las familias 
genicas 

En eucariotas, la fuente principal de nuevos genes es la dupli- 
cacion de genes previos. Los biologos deducen que los genes 
se han duplicado recientemente cuando encuentran conjuntos 
de genes similares agrupados en el mismo cromosoma. Los 
genes suelen ser parecidos en aspectos estructurales, como la 
disposition de exones e intrones, y en su secuencia de bases. 
El grado de similitud en la secuencia de estos genes agrupados 
es variable. En los genes que codifican RNA ribosomicos 
(rRNA) en vertebrados, las secuencias son practicamente 
identicas, lo que significa que cada individuo tiene muchas co- 
pias exactas del mismo gen. En otros casos, sin embargo, la 
proportion de bases identicas es del 50 por ciento o menos. 

Dentro de una especie, se considera que los genes que son 
extremadamente parecidos entre si en estructura y funcion 
pertenecen a la misma familia genica. La hipotesis es que los 
genes que componen familias genicas derivan de una secuen- 
cia ancestral comun a traves de la duplicacion de genes. 
Cuando se produce la duplicacion de genes, se anade una 
copia extra de un gen al genoma. 

El tipo mas comun de duplicacion de genes resulta del so- 
brecruzamiento en la meiosis. Como muestra la Figura 20.8, 
segmentos de cromosomas del tamano de un gen pueden eli- 
minarse o duplicarse si los cromosomas homologos se alinean 
mal en la profase de la meiosis I y se produce un sobrecruza- 
miento desigual. Los segmentos duplicados que resultan del 
sobrecruzamiento desigual se disponen en tandem, uno al 
lado del otro. 

La duplicacion de genes es importante porque el gen origi- 
nal sigue siendo funcional y fabrica un producto normal. 
Como resultado, los fragmentos nuevos y duplicados de la se- 
cuencia son redundantes. En algunos casos los genes duplica- 
dos conservan su funcion original y proporcionan cantidades 
adicionales del mismo producto. Pero si las mutaciones en la 
secuencia duplicada alteran la protema producto, y si la pro- 
tema alterada realiza una nueva funcion util para la celula, en- 
tonces se ha creado un gen nuevo e importante. El gen dupli- 
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DUPLICACION DE GENES POR SOBRECRUZAMIENTO DESIGUAL 



Cromosomas 
homologos 



1 
1 




Eliminacion de un gen 



Duplicacion de 
un gen 



1 2 



2 3 3 4 



1 



5 6 
5 6 

5 6 



1. Empezar con dos 
cromosomas homologos que 
contengan los mismos genes 
(numerados del 1 al 6). 



2. Los genes se alinean mal 
durante la meiosis I. Tiene 
lugar el sobrecruzamiento y la 
recombinacion. 



3. El gen 3 se ha eliminado de 
un cromosoma y se ha 
duplicado en el otro 
cromosoma. 



FIGURA 20.8 El sobrecruzamiento desigual cambia el numero de genes en un cromosoma. Si ocurre un sobrecruzamiento desigual como 
el mostrado aqui, los cromosomas resultantes contienen un gen menos que el cromosoma original o una copia adicional de un gen. 



cado tambien puede ser regulado de distinta manera, de modo 
que se exprese en una nueva localizacion o en momentos dis- 
tintos. En todo caso, las secuencias duplicadas representan 
nuevos genes y pueden conducir a la evolucion de nuevos ras- 
gos. La duplicacion de genes produce nuevos genes y crea fa- 
milias de genes. 

Pero tambien las mutaciones en la region duplicada pueden 
hacer que la expresion del gen nuevo sea imposible. Por ejem- 
plo, una mutacion podria producir un codon de fin en mitad de 
un exon. Un miembro de una familia genica que se parece a un 
gen funcional pero no codifica un producto funcional, debido a 
codones de fin adelantados o a otros defectos, se llama pseu- 
dogen. Los pseudogenes no tienen ninguna funcion. 

Como ejemplo de una familia genica, consideremos los 
genes de la globina humana ilustrados en la Figura 20.9. Estos 
genes codifican protemas que forman parte de la hemoglobina 
(la molecula transportadora de oxigeno de los globulos rojos). 
El analisis de los genes de la globina ilustra varios puntos im- 
portantes de las familias genicas. En seres humanos, la familia 
genica de la globina contiene varios pseudogenes, junto con 
varios genes que codifican protemas transportadoras de oxi- 



geno. Los distintos genes codificadores de la familia tienen 
funciones ligeramente diferentes. Por ejemplo, algunos genes 
solo son activos en el feto o en el adulto. Trabajos de segui- 
miento demostraron que el oxigeno se une mucho mas a las 
protemas codificadas por los genes fetales que a las protemas 
expresadas en los adultos. Como resultado, el oxigeno puede 
pasar de la sangre materna a la fetal (vease el Capitulo 44). 

Ademas de las duplicaciones de genes resultantes del sobre- 
cruzamiento desigual, todo el complemento de cromosomas se 
puede duplicar por un error en la mitosis o meiosis. En este caso, 
la celula resultante contiene el doble del complemento normal 
de cromosomas. Recuerda del Capitulo 12 que a las especies con 
complementos de cromosomas duplicados se las llama poliploi- 
des. Cuando se produce la poliploidia, todos los genes del ge- 
noma duplicado son redundantes. Como resultado, cada gen 
puede sufrir mutaciones que conduzcan a nuevas funciones o a 
la perdida de funcion y creacion de un pseudogen. 

Comparando cuantas copias de familias genicas hay en 
eucariotas cuyos genomas se han secuenciado completamente, 
los investigadores han concluido que una duplicacion de todo 
el genoma ocurrio al inicio de la evolucion de los vertebrados. 



Familia de genes de la globina 

x|j|32 e G Y A y ^pi 6 p 

I | 
Pseudogen Gen codificador 

FIGURA 20.9 Las familias de genes son grupos de genes estrechamente relacionados. Genes de la familia de la globina. Los segmentos 
rojos representan genes funcionales,y los segmentos amarillos son pseudogenes. Los miembros de una familia de genes se disponen uno detras 
de otro o en tandem. La mayoria de estos genes se expresan en distintos momentos del desarrollo. 

O EJERCICIO Imagina que, durante la profase de la meiosis I, el locus jS de un cromosoma se alineara con el locus v/32 de otro cromosoma, y 
despues tuviera lugar un sobrecruzamiento exactamente a su izquierda. Dibuja los cromosomas que resultarian. 
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Planta de la mostaza 

Arabidopsis thaliana 
-28.000 genes 



Las secciones coloreadas 
indican el porcentaje 
de genes codificadores 
de proteinas que cumplen 
distintas funciones 



Ser humano 

Homo sapiens 
-25.000 genes 



Nematodo 

Caenorhabditis elegans 
-19.000 genes 




Levadura 

Saccharomyces cerevisiae 
-6.000 genes 



Mosca del vinagre 

Drosophila melanogaster 
-13.600 genes 



Funciones de los genes codificadores 
de proteinas 



□ 



Metabolismo 
| Replicacion/modificacion del DNA 
| Transcripcion/traduccion 
| Senales intracelulares 
Comunicacion intercelular 



□ 



I Plegamiento y degradacion de 
proteinas 

i Transporte 

| Proteinas plurifuncionales 
J Citoesqueleto/estructura 
Defensa e inmunidad 
Miscelanea 
Desconocido 



□ 

□ 

□ 



FIGURA 20.10 Comparacion entre funciones de genes en distintos eucariotas. [Adaptado de Fig. 9.34, H. Lodish et a\., Molecular Cell Biology, 
5. a ed., 2004. © W. H. Freeman and Company.] 

O PREGUNTA En los organismos mostrados^que porcentaje de los genes, aproximadamente,tiene una funcion desconocida? 



Ademas, dedujeron que otra duplicacion del genoma tuvo 
lugar al inicio de la evolution de los peces Actinopterygii (de 
aletas rayadas), un linaje de mas de 24.000 especies, que in- 
cluyen grupos tan conocidos como la trucha, el atun y el 
guppy. La duplicacion de genomas tambien ha sido una fuente 
de nuevos genes en las plantas especialmente importante. 

iQue hemos aprendido del Proyecto del genoma 
humano? 

El genoma humano se esta convirtiendo rapidamente en el 
mas estudiado de todos los genomas eucariotas. En muchos o 
incluso en la mayona de los casos, los investigadores estan co- 
nociendo como funciona el genoma humano comparandolo 
con los genomas de otras especies. La Figura 20.10, por ejem- 
plo, muestra la proporcion relativa de genes dedicados a dis- 
tintas funciones en seres humanos y en otras cuatro especies 
eucariotas. Si observas atentamente esta figura deberias con- 
vencerte de que una proporcion especialmente grande de 
nuestros genomas esta dedicada a la inmunidad (defensa 
f rente a bacterias, virus y otros parasitos) y que las personas y 
el nematodo Caenorhabditis elegans tienen un mayor porcen- 
taje de sus genomas dedicado a las senales intercelulares que 
otros eucariotas estudiados hasta ahora. Pero incluso una ra- 
pida ojeada a estos graficos arroja un importante mensaje: 
nadie conoce la funcion de la mayona de los genes presentes 
en seres humanos y otros eucariotas. 

Aunque esta claro que queda mucho por saber del genoma 
humano, de los primeros estudios han surgido dos cuestiones 
importantes. Vamos a plantearlas una por una. 



£Por que los seres humanos tenemos tan pocos genes? 

De todas las observaciones acerca de la naturaleza de los geno- 
mas eucariotas, quiza la mas sorprendente sea que los organis- 
mos con morfologfa y conducta complejas no parecen tener un 
numero de genes especialmente grande. La Tabla 20.1 indica el 
numero estimado de genes presentes en eucariotas selecciona- 
dos. Observa que el numero total de genes en el Homo sapiens, 
considerado un organismo especialmente complejo, no es 
mucho mayor que el numero total de genes de las moscas del 
vinagre. El numero de genes en el ser humano es practicamente 
el mismo que el de nematodos, ratas, ratones, pez globo y po- 
lios, y sustancialmente menor que el del arroz y la debil planta 
de la mostaza Arabidopsis thaliana. Antes de que se secuenciara 
el genoma humano, muchos biologos presupoman que el ser 
humano tendria al menos 100.000 genes. Ahora sabemos que 
solo tenemos la quinta parte de ese numero, quiza menos. 

<:C6mo puede ser esto? En procariotas, hay una correlacion 
entre el tamano del genoma, el numero de genes, la capacidad 
metabolica de la celula y la capacidad de la celula de vivir en 
distintos habitats. Del mismo modo, es logico observar que las 
plantas tienen un numero de genes excepcionalmente grande 
porque sintetizan muchisimas moleculas distintas y complejas 
a partir de unicamente dioxido de carbono, iones nitrato, 
iones fosfato y otros nutrientes simples. La idea es que gran- 
des numeros de genes permiten a las plantas producir grandes 
numeros de enzimas. Pero, <;por que no hay una correlacion 
mas fuerte entre numero de genes y complejidad morfologica 
y conductual en los animales? 

La hipotesis prevaleciente se acoge al ayuste alternativo (al- 
ternative splicing). Recuerda del Capftulo 18 que los exones de 
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TABLA 20.1 Numero de genes en algunos eucariotas 



Especie 



Description 



Tamaho del genoma (millones 
de pares de bases) 



Numero estimado 
de genes 



Saccharomyces cerevisiae 

Plasmodium falciparum 
Drosophila melanogaster 

Caenorhabditis elegans 

Canis familiarus 
Gallus gallus 
Homo sapiens 
Rattus norvegicus 

Mus musculus 

Arabidopsis thaliana 

Oryza sativa 



Levadura del pan y la cerveza; hongo unicelular; importante 1 2 

organismo modelo en bioquimica y genetica. 

Eucariota unicelular, parasito; causa la malaria en el hombre. 30 

Mosca del vinagre; importante organismo modelo en genetica 1 80 
y biologia del desarrollo. 

Nematodo; importante organismo modelo en biologia del 97 
desarrollo. 

Perro domestico. 2.410 

Polio. 1.050 

Serhumano. 3.000 

Rata de Noruega; importante organismo modelo en fisiologia 2.750 
y conducta. 

Raton domestico; importante organismo modelo en genetica 2.500 
y biologia del desarrollo. 

Planta de la mostaza; importante organismo modelo en 119 
genetica y biologia del desarrollo. 

Arroz. 389 



6.000 

6.500 
13.600 

19.000 

19.300 
20.000-23.000 
20.000 
21.000 

-30.000 

28.000 

37.500 



un gen concreto pueden cortarse y empalmarse de distintas for- 
mas que producen diferentes mRNA maduros. Como resultado, 
un unico gen eucariota puede codificar multiples transcritos y 
por tanto multiples protemas. La hipotesis del ayuste alternativo 
propone que al menos ciertos eucariotas pluricelulares no nece- 
sitan un numero enorme de genes distintos. En cambio, el ayuste 
alternativo crea distintas protemas a partir del mismo gen. Las 
formas alternativas podrian producirse en distintos estadios del 
desarrollo o en respuesta a diferentes condiciones ambientales. 

En apoyo de la hipotesis del ayuste alternativo, los investi- 
gadores han analizado los mRNA producidos por genes hu- 
manos y han calculado que cada gen produce en promedio 
algo mas de tres transcritos diferentes. 

Si este resultado es valido para el resto del genoma, el nu- 
mero real de protemas distintas que pueden producirse es mas 
del triple del numero de genes. Quiza las personas tengamos 
menos de 20.000 genes, segun las ultimas estimaciones, pero 
estos genes podrian ser capaces de producir 100.000 transcri- 
tos diferentes. Actualmente, los investigadores estan inten- 
tando determinar si el ayuste alternativo es tan frecuente tam- 
bien en otros eucariotas. 

£C6mo pueden ser tan parecidos los genomas del 
hombre y del Chimpance? La comparacion del numero 
de genes en personas y ratones produjo una paradoja que po- 
dria resolverse por la hipotesis del ayuste alternativo. Compa- 
rar las secuencias de bases de genes humanos y de otras espe- 
cies ha producido una paradoja analoga. 

Esta es la cuestion: a nivel de secuencias de bases, los seres 
humanos y los chimpances son identicos en un 98,8 por ciento 
en promedio. De los genes homologos analizados en seres hu- 
manos y chimpances, el 29 por ciento son identicos en la se- 
cuencia de aminoacidos; la diferencia promedio entre protei- 



nas homologas es tan solo de dos aminoacidos. Si los seres hu- 
manos y los chimpances son tan parecidos geneticamente, <;por 
que su morfologfa y su conducta son tan distintas? 

La hipotesis prevalente para resolver esta paradoja acude a 
la importancia de los genes reguladores y las secuencias regu- 
ladoras. Recuerda del Capitulo 18 que una secuencia regula- 
dora es un fragmento de DNA implicado en el control de la 
actividad de otros genes; puede ser un promotor, un elemento 
proximo al promotor, un intensificador o un silenciador. El 
termino gen estructural, en cambio, hace referenda a una se- 
cuencia que codifica un tRNA, rRNA, una protema o bien 
otro tipo de producto. Los genes reguladores codifican fac- 
tores reguladores de la transcripcion que alteran la expresion 
de genes concretos. 

Para resolver la paradoja de la similitud de secuencias, los 
biologos proponen que, aunque muchos genes estructurales 
de especies estrechamente relacionadas, como seres humanos 
y chimpances, son identicos o casi identicos, las secuencias re- 
guladoras y los genes reguladores podrian tener importantes 
diferencias entre las dos especies. Supongamos que el gen es- 
tructural de la hormona del crecimiento humana y la hor- 
mona del crecimiento del chimpance tuvieran una secuencia 
de bases identica. Pero si las variaciones en los factores de 
transcripcion, intensificadores o promotores cambian el pa- 
tron de expresion de ese gen, quiza activandolo mas tarde y 
durante mas tiempo en seres humanos que en chimpances, su 
altura y otras caracteristicas seran distintas aunque el gen es- 
tructural sea el mismo. Basandose en analisis actuales, los bio- 
logos senalan que el genoma humano contiene unos 3.000 
factores reguladores de la transcripcion distintos. Sutiles mu- 
taciones en estas protemas y en los lugares reguladores a los 
que se unen podrian tener un efecto significativo sobre la ex- 
presion genica y por tanto sobre el fenotipo. 
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Comprueba si lo has entendido 



La hipotesis reguladora es ciertamente logica, y resulta co- 
herente con los datos que indican que la regulation del ayuste 
alternativo subyace a la complejidad fenotfpica del Homo sa- 
piens y otros grandes vertebrados. Podrfa ser cierto que la ma- 
yoria de los cambios geneticos responsables de la rapida evolu- 
tion de los seres humanos en los ultimos 5 millones de anos se 
deba a cambios en los genes y secuencias reguladores y el ayuste 
alternativo en vez de a cambios en los genes estructurales. 
Hasta la fecha, sin embargo, no hay ejemplos concretos de 
cambios en las secuencias reguladoras responsables de las dife- 
rencias fenotfpicas observadas entre seres humanos y chimpan- 
ces u otras especies estrechamente relacionadas. La hipotesis re- 
guladora sigue necesitando una verification exhaustiva. 

20.4 Genomica y proteomica 
funcionales 



Para explicar el impacto de la genomica en el futuro de la Bio- 
logfa, Eric Lander ha comparado la secuenciacion del genoma 
humano con el establecimiento de la tabla periodica de los ele- 
mentos. Una vez establecida y validada la tabla periodica, los 
qufmicos se centraron en conocer como los elementos se com- 
binan para formar moleculas. De un modo parecido, los bio- 
logos quieren conocer ahora como se combinan los elementos 
del genoma humano para producir un individuo. 

Basicamente, una secuencia genomica es una lista de par- 
tes. Una vez que esa lista se ensambla, los investigadores pro- 
fundizan para entender como interaccionan los genes para 
producir un organismo. Vamos a explorar de que maneras los 
biologos utilizan los datos de genomas completos para res- 
ponder preguntas fundamentales acerca del funcionamiento 
de los organismos. 



iQue es la genomica funcional? 

Durante decadas, los biologos han intentado conocer como y 
cuando se expresan genes concretos. La investigation sobre el 
operon lac y el operon trp, revisados en el Capitulo 17, son un 
ejemplo de este intento. Pero ahora, con catalogos completos 
de los genes presentes en una variedad de organismos, cuyos 
genomas se han secuenciado, los investigadores pueden pre- 
guntarse como y cuando se expresan todos los genes de un 
organismo. Estos tipos de analisis a gran escala de la expre- 
sion genica se llaman a veces genomica funcional. La investi- 
gation esta motivada por la intuition de que los productos de 
los genes no existen en un vacio. En cambio, grupos de RNA 
y proteinas actuan juntos para responder a amenazas ambien- 
tales como calor o seqma extremos. De un modo parecido, 
grupos concretos de genes se transcriben en distintas fases a 
medida que un eucariota pluricelular crece y se desarrolla. 

Una de las herramientas mas basicas usadas en la genomica 
funcional se llama micromatriz. Una micromatriz de DNA 
consiste en un gran numero de DNA de hebra simple fijado 
permanentemente a un portaobjetos de cristal. Por ejemplo, el 
portaobjetos mostrado en la Figura 20.11 tiene miles de pun- 
tos, cada uno de los cuales contiene el DNA de hebra simple 
de un unico exon presente en el genoma humano. 

Para experimentar con una micromatriz de DNA, los in- 
vestigadores siguen el protocolo esbozado en la Figura 20.12. 
El primer paso consiste en aislar los mRNA producidos por 
dos tipos contrastados de celulas. En este ejemplo, las celulas 
control estan funcionando a temperatura normal. Las otras 
celulas, por el contrario, han sido expuestas a altas tempera- 
turas. El objetivo de este experimento es comparar los genes 
que se expresan durante la actividad celular normal con aque- 
llos expresados bajo la amenaza del calor. 

Una vez han purificado los mRNA de las dos poblaciones 
de celulas, los investigadores usan la transcriptasa inversa 




FIGURA 20.1 1 Las micromatrices de DNA representan todos los 
genes de un genoma. Para crear una micromatriz de DNA, los 
investigadores colocan miles de secuencias de DNA, cortas y de 
hebra simple, de secuencias codificadoras,en una placa de cristal. 
Los DNA representan caracteristicamente todos los exones del 
genoma de una especie determinada. 



Si entiendes que... O 

• Los genomas eucariotas estan plagados de secuencias 
parasitas que no contribuyen a la eficacia biologica del 
organismo. 

• Las secuencias simples repetidas tambien son frecuentes en 
los genomas eucariotas. 

• En eucariotas, muchas secuencias codificadoras estan 
organizadas en familias de genes con funciones 
relacionadas. 

Deben'as ser capaz de... O 

1) Explicar por que los elementos de transposicion se 
consideran genes egoistas. 

2) Explicar por que las repeticiones de secuencias simples 
hacen posible realizar el perfil de huellas del DNA. 

3) Explicar por que el sobrecruzamiento desigual conduce a 
secuencias duplicadas. 

4) Explicar por que los investigadores proponen la hipotesis 
de que la evolucion humana ha estado dominada por el 
ayuste alternativo y otros tipos de cambios reguladores. 
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PROTOCOLO DE UN EXPERIMENTO CON MICRO MATRICES 
Temperatura Temperatura 



normal 



elevada 




Micromatriz 



4 



Resultado computarizado 
de la micromatriz: 



1. Usar la transcriptasa 
inversa para preparar cDNA 
de hebra simple a partir 
de mRNA de celulas control 
y celulas-tratamiento 
(p. ej., celulas que crecen 
a temperatura normal y alta). 



2. Usar nucleotidos marcados 
en la reaccion, de modo que 
se anada una etiqueta verde 
fluorescente al cDNA control 
y una etiqueta roja fluorescente 
al cDNA-tratamiento. 

3. Sondear una micromatriz 
con los cDNA marcados. 
Si la secuencia cDNA sonda 
es complementaria a la 
secuencia de un fragmento 
de exon en la placa, se unira 
y marcara ese punto. 

4. Aplicar luz laser en cada 
marca, de una en una, para 
inducir fluorescencia. Analizar 
el patron de hibridacion entre 
los dos cDNA y el DNA de la 
micromatriz. 




Las marcas Las marcas Las marcas Las marcas 

verdes indican amarillas oscuras indican rojas indican 

genes transcritos indican genes baja expresion genes 

en las celulas transcritos por genica transcritos en 

control igual en ambos las celulas- 

tipos de celulas tratamiento 



FIGURA 20.1 2 Las micromatrices de DNA se usan para estudiar 
cambios en la expresion genica. Sondeando una micromatriz con 
cDNA marcados sintetizados a partir de mRNA, los investigadores 
pueden identificar que secuencias codificadoras se estan 
transcribiendo. Aqui, los mRNA de celulas que crecen a temperatura 
normal son verdes, mientras que los mRNA de celulas que crecen a 
altas temperaturas son rojos. 

O PREGUNTA Si cada marca de una micromatriz representa un 
exon distinto, £c6mo podn'a documentar un experimento como este 
la existencia del ayuste alternative? 



para producir una version de cDNA de hebra simple de cada 
RNA de las muestras (vease el Capitulo 19). Ademas de los 
cuatro dNTP estandar, uno de los ladrillos del DNA usado en 
esta reaccion lleva un marca je fluorescente. El marcaje usado 
para las celulas normales emite luz verde, mientras que el ele- 
gido para las celulas amenazadas por el calor es rojo. 

Los cDNA marcados se pueden usar entonces para sondear 
la micromatriz. Como senalo el Capitulo 19, una sonda per- 
mite al investigador encontrar una molecula concreta en una 
muestra que contenga muchas moleculas diferentes. En este 
caso, los cDNA marcados se uniran a los DNA de hebra sim- 
ple de la placa mediante el emparejamiento de bases comple- 
mentarias. De todos los exones del genoma, entonces, solo se 
marcaran los exones que se esten expresando. En nuestro 
ejemplo, los genes expresados en condiciones normales se 
marcaran de verde, mientras que los expresados bajo la ame- 
naza del calor se marcaran de rojo. Si uno de los exones de la 
micromatriz se expresa en ambas condiciones, entonces se 
uniran a ese punto cDNA marcados de verde y rojo, y haran 
que parezca amarillo. De este modo, una micromatriz permite 
a los investigadores estudiar la expresion de miles de genes a 
la vez. Como resultado, pueden identificar que grupos de 
genes se expresan en unas condiciones determinadas. 

Una vez usada una micromatriz, las sondas de cDNA uni- 
das pueden eliminarse. Los DNA originales se quedan en su 
sitio, de modo que el portaobjetos se puede reutilizar enton- 
ces para valorar la expresion genica en un tipo distinto de ce- 
lulas, o en el mismo tipo en distintas condiciones. Los investi- 
gadores pueden usar micromatrices para establecer que genes 
se transcriben en distintos organos y tejidos, en el crecimiento 
canceroso, o en respuesta a cambios de las condiciones am- 
bientales, como ausencia de nutrientes, toxinas, o una infec- 
tion vfrica. Q Si entiendes como se usan las micromatrices, 
deberias ser capaz de disenar un experimento que empleara 
una micromatriz de DNA para comparar los genes expresados 
en las celulas cerebrales con los de las celulas hepaticas de un 
adulto humano. 

iQue es la proteomica? 

La raiz griega -oma, que significa «todo», inspiro el termino ge- 
noma. De un modo similar, los biologos usan el termino trans- 
criptoma para referirse al grupo completo de genes transcri- 
tos en una celula determinada, y proteoma para denotar todo 
el conjunto de protemas producidas. Por tanto, la proteomica 
es el estudio a gran escala de la funcion proteica. Los estudios 
proteomicos empiezan identificando las protemas presentes en 
una celula u organela; despues, los investigadores intentar de- 
terminar las localizaciones e interacciones de las protemas y 
documentar como cambian con el tiempo o compararlas con 
otras celulas. 

La proteomica se puede considerar como una rama de la 
genomica funcional. En vez de estudiar protemas individuales 
o como dos protemas interaccionan, los biologos pueden es- 
tudiar todas las protemas presentes a la vez. Una tactica para 
estudiar las interacciones entre protemas es similar al uso de 
micromatrices de DNA, excepto en que son muchas protemas 
las que estan fijadas a una placa de cristal, en vez de secuen- 
cias de DNA. Esta micromatriz de protemas se trata entonces 
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con una coleccion de protefnas producidas por el mismo or- 
ganismo. Estas protefnas estan marcadas con una etiqueta 
fluorescente o radiactiva. Si alguna protefna marcada se une 
a las protefnas de la micromatriz, las dos moleculas tambien 
podrfan interaccionar en la celula. De este modo, los investi- 
gadores esperan identificar protefnas que se unan ffsicamente 
a otras, como las protefnas G y las enzimas asociadas descri- 
tas en el Capftulo 8, o la ciclina y las moleculas Cdk presen- 
tadas en el Capftulo 11. La tecnologfa de las micromatrices 
esta permitiendo a los biologos estudiar las interacciones entre 
protefnas a gran escala. 

20.5 ^Puede ayudar la genomica 

a mejorar la salud y el bienestar 
humanos? 

Con la llegada de la tecnologfa de micromatrices, las «tablas 
periodicas» obtenidas de los proyectos del genoma estan te- 
niendo un gran impacto sobre la investigation de la expresion 
genica y las interacciones entre protefnas. Pero los gobiernos 
y empresas que patrocinan los proyectos del genoma han co- 
rrido con los gastos basicamente por el beneficio potencial 
para mejorar la salud y el bienestar humanos. A este respecto, 
,;esta cumpliendo su promesa la genomica? 

Aunque los datos de secuencias del genoma solo llevan 
unos pocos anos disponibles en grandes cantidades, los prime- 
ros indicios apuntan a que la inversion ciertamente podrfa 
verse recompensada con avances importantes en biomedicina. 
Consideremos como los datos de genomas completos estan 
alimentando la creacion de nuevos farmacos y vacunas, y des- 
pues analizaremos un proyecto basado en la busqueda de ale- 
los asociados a enfermedades hereditarias. 

Identification de posibles dianas farmacologicas 

Actualmente, docenas de proyectos de secuenciacion de geno- 
mas completos se dedican a especies que pueden causar enfer- 
medades a las personas o al ganado y las cosechas de las que vi- 
vimos. Cuando se completa cada uno de estos proyectos, los 
biologos empiezan a comparar los genomas de las cepas patoge- 
nas con especies estrechamente relacionadas que son inocuas. El 
objetivo es conocer en detalle las bases geneticas de la virulen- 
cia, o tendencia de un parasito a hacer dano a su huesped. 

Una de las primeras tareas que los biologos acometen es 
identificar los genes que solo estan presentes en los patogenos 
y que podrfan ser necesarios para la virulencia. O En particu- 
lar, los biologos estan descubriendo que los « genes de virulen- 
cia » codifican protefnas que permiten a las celulas parasitas 
adherirse a las celulas huesped, producir enzimas que rompen 
las membranas o paredes celulares del huesped o segregar to- 
xinas que invalidan las enzimas del huesped. Es importante 
identificar estos genes porque proporcionan a los investigado- 
res dianas para la creacion de nuevos farmacos. Si se pueden 
elaborar farmacos que destruyan las protefnas producto de 
esos genes, podrfan inhibir las celulas patogenas sin danar las 
especies estrechamente relacionadas pero utiles. Por ejemplo, 
la comparacion de los genomas de las cepas benignas de 
E. coli con las cepas de E. coli que causan intoxicaciones ali- 



Experimento 



Pregunta: ^Podrfan crearse vacunas a partir de los 
productos de los nuevos genes descubiertos? 



Hipotesis: Algunos de los genes descubiertos gracias a la 
secuenciacion de genomas codifican protefnas que podrfan usarse 
en vacunas. 

Hipotesis nula: Ninguno de los genes descubiertos gracias a la 
secuenciacion de genomas codifican protefnas que podrfan usarse 
en vacunas. 



Diseho del experimento: 




1. Aislar marcos de 
lectura abiertos (ORF) 
de secuencias del 
genoma de patogenos. 



2. Introducir los ORF 
en celulas de E. coli. 



3. Aislar las protefnas 
resultantes de la 
transcripcion 
y traduccion. 



4. Inyectar las protefnas 
a ratones. Como 
control, inyectar solo 
la solucion usada para 
preparar la suspension 
de protefnas. 



Prediccion: Algunas protefnas provocaran una respuesta 
inmunitaria similar a la inducida por las vacunas. La solucion control 
no provocara una respuesta inmunitaria. 

Prediccion de la hipotesis nula: Ninguna inyeccion (control ni 
tratamiento) provocara una respuesta inmunitaria similar a la 
inducida por vacunas. 



Resultados: 



Respuestas 
inmunitarias 
fuertes 



Numero de ratones 
con respuesta 
inmunitaria: 



Numero de ratones 
sin respuesta 
inmunitaria: 

343 



Conclusion: Las siete protefnas que provocaron una 
respuesta inmunitaria podrfan ser componentes de 
vacunas. Se necesitan mas investigaciones para 
comprobar su eficacia y seguridad. 



FIGURA 20.1 3 Las nuevas protefnas descubiertas pueden 
ponerse a prueba en la creacion de vacunas. Como al secuenciar 
el genoma completo se identifican todos los posibles genes, 
practicamente todas las protefnas producidas por un patogeno 
pueden ponerse a prueba para comprobar su capacidad de 
provocar una respuesta inmunitaria y servir como vacunas. 

mentarias permitio a los investigadores encontrar los genes de 
virulencia de la cepa patogena. Estos genes codifican protef- 
nas que lesionan las celulas del intestino humano y causan 
diarrea grave. Si se pueden elaborar farmacos que neutralicen 
esas protemas, podrfan ser un tratamiento eficaz de las intoxi- 
caciones alimentarias. 
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Disponer del catalogo completo de genes de especies pato- 
genas esta proporcionando a los investigadores biomedicos 
nuevas dianas para la creacion de farmacos y nuevas posibili- 
dades terapeuticas. Este trabajo es especialmente urgente, por- 
que las bacterias causantes de diarrea siguen desarrollando re- 
sistencias a muchos de los antibioticos utilizados actualmente 
(vease el Capftulo 24). 

Diseno de vacunas 

Aunque los intentos de explotar los datos de genomas en el di- 
seno de farmacos siguen estando en panales, la genomica ya 
ha propiciado importantes avances en la creacion de vacunas. 
Basicamente, los investigadores estan poniendo a prueba pro- 
temas identificadas por la secuenciacion de genomas para ver 
si las moleculas estimulan el sistema inmunitario lo suficiente 
como para servir de vacunas. 

Para ilustrar como se esta realizando este trabajo, conside- 
remos las investigaciones recientes con la bacteria Neisseria 
meningitidis. Esta especie es una causa principal de meningitis 
y de infecciones en la sangre (sepsis) en ninos, y fue una de las 
primeras bacterias cuyo genoma fue secuenciado. Aunque los 
antibioticos pueden tratar eficazmente las infecciones por 
N. meningitidis, el organismo se desarrolla tan rapido que a 
menudo provoca lesiones o incluso la muerte del paciente 
antes de llegar al diagnostico y administrar farmacos. Como 
resultado, los investigadores biomedicos estan intentando de- 
sarrollar una vacuna que activarfa el sistema inmunitario y 
permitirfa a los ninos protegerse de las infecciones. 

El desarrollo de una vacuna ha sido complicado en este 
caso, no obstante. Como se explicara en detalle en el Capftulo 
49, el sistema inmunitario suele responder a moleculas de la 
superficie externa de bacterias o virus. Cuando una celula in- 
munitaria reconoce una de estas moleculas de superficie como 
extrana, la bacteria o partfcula vfrica invasora es destruida. 
Sin embargo, este reconocimiento por parte del sistema inmu- 
nitario lleva tiempo, y la vacunacion lo acelera. Las vacunas 
contienen moleculas de la superficie de una bacteria o virus. 
Aunque la vacuna es inocua, las celulas inmunitarias siguen su 
secuencia habitual de reconocimiento. De este modo, la admi- 
nistration de una vacuna alerta o activa el sistema inmunita- 
rio. Si despues tiene lugar una infection real, las celulas estan 
listas para saltar a la action y destruir a los patogenos antes 
de que puedan multiplicarse y causar enfermedad. 

Desgraciadamente, N. meningitidis esta cubierta por un po- 
lisacarido identico a un compuesto presente en la superficie de 
las celulas cerebrales. Las celulas del sistema inmunitario nor- 
malmente no atacan compuestos presentes en las celulas del 
organismo, de modo que una vacuna compuesta por el polisa- 
carido de N. meningitidis no provocarfa ninguna respuesta. 

Para resolver este problema, los biologos analizaron la se- 
cuencia del genoma de N. meningitidis y comprobaron la ca- 
pacidad de codificar posibles componentes vacunales en 600 
marcos de lectura abiertos. Los investigadores insertaron las 
600 secuencias de DNA en celulas de E. coli, siguiendo los 
pasos mostrados en la Figura 20.1 3. Despues consiguieron ais- 
lar 350 protemas distintas de N. meningitidis en las celulas 
transformadas. Los biologos inyectaron estas protemas a ra- 
tones y analizaron si se habfa producido una respuesta inmu- 



nitaria. Sus resultados demostraron que siete de las protemas 
probadas provocaban una fuerte respuesta inmunitaria. Ac- 
tualmente se estan realizando trabajos de seguimiento para 
determinar si una o mas de estas protemas podrfan servir 
como vacuna segura y eficaz en seres humanos. 

Busqueda de genes asociados a enfermedades 
hereditarias: el proyecto HapMap 

En el Capftulo 19 se explico como los buscadores de genes 
analizaron marcadores geneticos para encontrar el alelo res- 
ponsable de la enfermedad de Huntington. Los datos de la se- 
cuenciacion del genoma humano han hecho que esta estrate- 
gia para encontrar genes de enfermedad sea mucho mas 
potente. 

Al utilizar el DNA de muchos individuos como fuente de 
material durante el proyecto del genoma humano, y como los 
segmentos de genes que se superponen se secuenciaron de ru- 
tina, los investigadores pudieron identificar 1,42 millones de 
lugares donde las bases varfan entre los individuos. Donde tu 
podrfas tener una «C» en un lugar concreto, otros pueden 
tener una «T». Recuerda que estos lugares variables se llaman 
polimorfismos de un unico nucleotide), o SNP, y que pueden 
servir de marcadores geneticos (lugares localizados en el ge- 
noma que varian en los individuos). 

Con la secuenciacion de muestras de DNA de docenas de 
personas, pertenecientes a cuatro grupos etnicos de areas geo- 
graficas muy dispersas, un reciente trabajo de investigation 
llamado proyecto HapMap ha ampliado ese catalogo inicial 
de SNP a un total de 10 millones de lugares, actualmente, que 
varian en las personas. HapMap es la abreviatura de mapa de 
haplotipos (en ingles, haplotype mapping). Un haplotipo es el 
conjunto de alelos presentes en un unico cromosoma o seg- 
ments cromosomico. Construyendo un mapa de SNP, los in- 
vestigadores esperan ser capaces de determinar el haplotipo de 
cualquier individuo en cualquiera de sus cromosomas. 

Para los buscadores de genes de enfermedades, este nuevo 
catalogo de SNP es un recurso extraordinariamente potente. 
O La idea fundamental es comparar los haplotipos de indivi- 
duos que tienen una enfermedad hereditaria con los haploti- 
pos de personas no afectadas. Si ciertos SNP son muy frecuen- 
tes en individuos afectados pero raros o inexistentes en 
individuos no afectados, es probable que esos SNP esten cerca 
o incluso dentro del gen que contribuye a la enfermedad. 

La posibilidad de analizar la herencia de millones de luga- 
res polimorficos por todo el genoma, en vez de solo unos 
pocos cientos muy diseminados como los utilizados en la bus- 
queda del gen de la enfermedad de Huntington, hace mucho 
mas probable que los investigadores puedan encontrar genes 
asociados con enfermedades como Alzheimer, trastorno bipo- 
lar, diabetes, artritis reumatoide y enfermedades cardiovascu- 
lares. La base de datos promete ser especialmente importante 
para conocer la base genetica de enfermedades en las que par- 
ticipan muchos genes distintos, en vez de un unico alelo como 
la enfermedad de Huntington. Como los biologos siguen tra- 
bajando para explicar el genoma humano, es muy probable 
que puedan encontrar los genes responsables de muchas o in- 
cluso la mayorfa de las enfermedades hereditarias. 
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I 



Repaso del capitulo 



RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 



I 



O Una vez que un genoma se ha secuenciado por completo, los in- 
vestigadores usan distintas tecnicas para identificar que secuen- 
cias codifican productos y cuales funcionan como lugares regula- 
dores. 

Avarices tecnicos recientes han permitido a los investigadores se- 
cuenciar el DNA mucho mas rapidamente y con menor coste que 
antes, lo que ha dado como resultado una catarata de datos del 
genoma. Los investigadores anotan secuencias del genoma encon- 
trando genes y determinando su funcion. Para identificar genes 
en bacterias y arqueas, los investigadores usan ordenadores para 
buscar codones de inicio y fin en el genoma que esten en el mismo 
marco de lectura y que esten separados por fragmentos de se- 
cuencias del tamano de un gen. En eucariotas es dificil encontrar 
esos marcos de lectura abiertos (ORF), porque los exones estan 
interrumpidos por intrones y porque la mayorfa del DNA euca- 
riota no codifica productos. Una estrategia para encontrar genes 
eucariotas consiste en analizar las secuencias de los DNA comple- 
mentarios (cDNA) sintetizados a partir de mRNA y despues em- 
parejar esas secuencias con el DNA del propio genoma. 

Deberias ser capaz de describir como un grupo de investigacion 
que descubriera el gen del color del pelaje en ratones podria de- 
terminar si existe un gen homologo en el genoma humano. Q 
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Human Genome Sequencing Strategies 

O En bacterias y arqueas, hay una correlacion positiva entre el nu- 
mero de genes de una especie y la capacidad metabolica de esa es- 
pecie. Tambien es frecuente la transferencia de genes entre espe- 
cies. 

Con frecuencia se eligen especies de bacterias y arqueas para se- 
cuenciar todo su genoma porque causan enfermedades o tienen 
capacidades metabolicas interesantes. En estos grupos, el tamano 
del genoma de un organismo y su complejidad morfologica o ca- 
pacidades bioqmmicas estan relacionados. Los parasitos suelen 
tener genomas pequenos; los organismos que viven en muchos 
habitats distintos o pueden alimentarse de una gran variedad de 
nutrientes suelen tener genomas mas grandes. Aun no conocemos 
la funcion de muchos de los genes identificados en bacterias y ar- 
queas, no obstante, y un porcentaje significativo de ellos son muy 
parecidos a otros genes del mismo genoma. Otra generalizacion 



sobre los genomas procariotas es que los genes a menudo se 
transfieren lateralmente o entre especies. La transferencia lateral 
de genes parece ser frecuente en los genes responsables de causar 
enfermedades. 

Debenas ser capaz de describir dos mecanismos responsables de 
la transferencia lateral de genes en bacterias y arqueas. Q 

O En eucariotas, los genomas estan dominados por secuencias que 
no afectan (o afectan muy poco) a la eficacia biologica del orga- 
nismo. 

Comparados con los genomas procariotas, los genomas eucario- 
tas son grandes y contienen un gran porcentaje de elementos de 
transposicion, secuencias repetidas y otras secuencias no codifi- 
cadoras. No hay una correlacion obvia entre complejidad morfo- 
logica y numero de genes en eucariotas, aunque el numero de 
transcritos diferentes producidos puede ser mucho mayor que el 
numero real de genes en ciertas especies, como resultado del 
ayuste alternativo. La duplicacion de genes y la poliploidia han 
sido las fuentes mas importantes de genes nuevos en eucariotas. 

Debenas ser capaz de explicar lo que quieren decir los biologos 
cuando hablan del «DNA basura», y si estas secuencias carecen 
de funcion y no son interesantes, como se propuso original- 
mente. Q 

O Los datos obtenidos en los proyectos de secuenciacion de geno- 
mas se estan usando ahora para el desarrollo de nuevos farmacos 
y vacunas, y para buscar los alelos asociados a enfermedades he- 
reditarias. 

La disponibilidad de secuencias de genomas completos esta inspi- 
rando nuevos programas de investigacion. Los biologos estan fi- 
jando exones o protemas a micromatrices para estudiar cambios 
en la expresion genica e interacciones entre protemas. Ademas, la 
disponibilidad de datos de genomas completos ha permitido a los 
investigadores descubrir nuevas dianas farmacologicas, nuevas 
protemas que podrian servir de vacunas, y nuevos marcadores ge- 
neticos que deberian ayudar en la busqueda de alelos asociados a 
enfermedades humanas. 

Debenas ser capaz de explicar la diferencia entre estudios de ex- 
presion genica con genes unicos y con micromatrices, y la expre- 
sion de protemas individuales frente a las micromatrices. Q 



PREGUNTAS 

O Comprueba tus conocimientos 

1. <Que es un marco de lectura abierto? 

a. Un gen cuya funcion ya es conocida. 

b. Una seccion de DNA que se cree que codifica una protema 
porque es similar a un DNA complementario (cDNA). 

c. Una seccion de DNA que se cree que codifica una protema 
porque tiene un codon de inicio y un codon de fin 
flanqueando cientos de pares de bases. 

d. Cualquier miembro de una familia de genes. 

2. <;Cual describe mejor el metodo de la secuenciacion en 
perdigonada? 



a. Romper el genoma en fragmentos minusculos. Secuenciar 
cada fragmento. Usar los extremos que se superponen para 
ensamblar los fragmentos en el orden correcto. 

b. Empezar con un extremo de cada cromosoma. Secuenciar 
directamente hasta el otro extremo del cromosoma. 

c. Usar distintas tecnicas para identificar genes y ORF. 
Secuenciar estos segmentos, no las secuencias repetidas ni las 
que no codifican productos. 

d. Romper el genoma en fragmentos. Localizar en un mapa 
cada fragmento. A continuation, secuenciar los fragmentos. 
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iQue son los minisatelites y los microsatelites? 

a. Bucles pequenos y extracromosomicos de DNA que son 
similares a plasmidos. 

b. Partes de virus que han quedado integrados en el genoma de 
un organismo. 

c. Restos incompletos o «muertos» de elementos de 
transposicion en una celula huesped. 

d. Secuencias repetidas, cortas y simples, en el DNA. 

<;Cual es la hipotesis prevalente para explicar la paradoja de que 
eucariotas grandes y morfologicamente complejos como los 
humanos tengan relativamente pocos genes? 

a. La transferencia lateral de genes de otras especies. 

b. El ayuste alternativo de los mRNA. 

c. La poliploidia, o duplicacion de todo el conjunto de 
cromosomas del genoma. 

d. La expansion de las familias de genes mediante la duplicacion 
de genes. 



5. <;Que evidencia usan los biologos para deducir que un gen 
pertenece a una familia genica? 

a. Su secuencia es exactamente igual a la de otro gen. 

b. Su estructura (su patron de intrones y exones) es identica a la 
de un gen presente en otra especie. 

c. Su composicion, en lo que se refiere al porcentaje de pares 
A-T y G-C, es unica. 

d. Su secuencia, estructura y composicion son similares a los de 
otro gen del mismo genoma. 

6. iQue es un pseudogen? 

a. Una secuencia codificadora originada en una transferencia 
lateral de genes. 

b. Un gen cuya funcion aun no esta determinada. 

c. Un gen polimorfico, es decir, que hay mas de un alelo en una 
poblacion. 

d. Un gen cuya secuencia es similar a la de genes funcionales 
pero cuyo producto no es funcional. 
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O Comprueba tu aprendizaje 

1. Explica como se identifican marcos de lectura abiertos en los 
genomas de bacterias y arqueas. ^Por que es mas dificil 
encontrar marcos de lectura abiertos en eucariotas? 

2. ^Por que es logica la observation de que los organismos 
parasitos suelen tener genomas relativamente pequenos? 

3. Repasa como una secuencia LINE transmite una copia de si 
misma a un nuevo lugar del genoma. <;Por que se conoce a las 
LINE y a otras secuencias repetidas como «parasitos 
genomicos»? 

4. <:C6mo funciona el perfil de huellas del DNA? O dicho de otro 
modo, ^como permite la variation en el tamano de los loci de 
minisatelites y microsatelites identificar individuos a los 
investigadores? 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

5. Los investigadores pueden crear micromatrices de DNA cortos y 
de hebra simple que representen muchos o todos los exones de 
un genoma. Explica como se usan estas micromatrices para 
registrar cambios en la transcription de genes a lo largo del 
tiempo o en respuesta a amenazas ambientales. 

6. Explica el concepto de homologia y como la identification de 
genes homologos ayuda a los investigadores a identificar la 
funcion de genes desconocidos. ^Son homologas las secuencias 
duplicadas que forman familias de genes? Explfcalo. 



O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. Los parasitos carecen de genes para muchas de las enzimas 
presentes en sus huespedes. La mayorfa de los parasitos, sin 
embargo, han evolucionado de ancestros no parasitos que tenfan 
grandes genomas. Basandose en estas observaciones, W. Ford 
Doolittle asegura que la perdida de genes en los parasitos 
representa una tendencia evolutiva. El resume su hipotesis en la 
expresion «usalo o pierdelo». iQue quiere decir con esta broma? 

2. Segun relatos de testigos, los revolucionarios comunistas 
ejecutaron a Nicolas II, el ultimo zar de Rusia, junto con su 
esposa y sus cinco hijos, el medico de la familia y varios 
sirvientes. Muchas decadas despues de este suceso, se identifico 
una tumba en la que supuestamente se encontrarfan los restos de 
la familia real. Se pidio a los biologos que analizaran DNA de 
todos los esqueletos, de adultos y jovenes, y que determinaran si 
los cuerpos eran realmente los de varios hermanos jovenes, 
ambos padres y varios adultos no relacionados. Si la tumba fuera 
autentica, describe la similitud que resultarfa entre los perfiles 

de huellas del DNA de cada esqueleto respecto a los perfiles de 
huellas de los demas individuos de la tumba. 

3. El genoma humano contiene un gen que codifica una protema 
llamada sincitina. El gen se expresa en las celulas de la placenta 
durante la gestation. El gen de la sincitina es casi identico en su 
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secuencia de DNA al gen de un virus que infecta al ser humano. 
En este virus, el gen parecido al de la sincitina codifica una 
protema presente en la cubierta exterior del virus. Aventura una 
hipotesis que explique la similitud entre los dos genes. 

4. Un estudio reciente utilizo micromatrices para comparar los 
patrones de expresion genica activos en el cerebro, higado y 
sangre de chimpances y seres humanos. Aunque los patrones 
globales de expresion genica eran similares en el higado y la 
sangre de las dos especies, los patrones de expresion resultaron 
llamativamente distintos en el cerebro. <:C6mo se relaciona este 
estudio con la hipotesis de que la mayorfa de las diferencias entre 
seres humanos y chimpances se deben a cambios en la regulacion 
genica? 



En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • guias de estudio online y preguntas • mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 



BIOLOGI'A DEL DESARROLLO 




Principios 
del desarrollo 



CONCEPTOS CLAVE 

O A medida que un embrion se desarrolla, las 
celulas tienen que proliferar, moverse o 
expandirse de una manera ordenada e 
interactuar con otras celulas. 

O Las celulas se especializan porque expresan 
genes diferentes, no porque contengan 
distintos genes. 

O Las celulas interaction continuamente 
durante el desarrollo mediante senales 
celula a celula. 

O Las primeras senales desencadenan una 
cascada de efectos, entre los que se 
encuentran la produccion de factores de 
transcripcion y otras senales. Las 
interacciones entre estas senales, los factores 
de transcripcion y las secuencias de 
regulacion del DNA hacen que se diferencien 
las celulas a medida que avanza el desarrollo. 

O Es posible la evolucion de nuevos tamanos, 
formas y estructuras en el organismo 
cuando las mutaciones alteran los genes 
responsables del desarrollo. 




Un joven pez saliendo de su huevo. Este capitulo habla de los procesos responsables de la 
transformacion de un ovulo fecundado en un ser con celulas, tejidos y organos 
especializados. 



En 1859, Charles Darwin hizo referencia al origen de 
las especies como «el misterio de los misterios». En 
aquel momento, la tarea mas urgente a la que se en- 
frentaban los biologos era la de explicar como habian lle- 
gado las especies a su ser actual. Hoy, sin embargo, la teoria 
de la evolucion de Darwin mediante la seleccion natural ex- 
plica y contesta la mayoria de las preguntas fundamentales 
sobre como surgen nuevas especies y como cambian con el 
tiempo. iQue pregunta se puede considerar en la actualidad 
como el misterio de los misterios en la Biologia moderna? 
Aunque haya muchos candidatos, uno de los que tienen mas 
peso es el tema que se trata en esta unidad: ^como se desa- 
rrolla un ser multicelular a partir de una sola celula que es el 
ovulo fecundado? 



Es importante pensar en la magnitud de esta cuestion. Por 
ejemplo, en un momento dado, tu tambien fuiste una sola ce- 
lula. Si hubieras podido observar tu propio desarrollo, habrias 
visto que las celulas se dividfan rapidamente y formaban una 
bolita de celulas minusculas e iguales. En ese punto, el ovulo 
fecundado habria dado lugar a un embrion, es decir, a un 
organismo joven en desarrollo. Tras dividirse las celulas de 
forma continuada, grandes grupos de ellas empezarian a 
moverse hacia el interior del embrion, en una serie de movi- 
mientos coordinados pero misteriosos. La division celular 
continuaria rapidamente. Despues de una semana o dos, el 
embrion se alargaria y aparecena una parte que se podria re- 
conocer como cabeza y otra como cola. En ese momento, se- 
rian visibles los pequenos precursores de tus vertebras, junto 
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con los ojos. Por ultimo, emergerian unas formas que origina- 
rian tus brazos y piernas. A medida que el desarrollo conti- 
nuara, ese embrion acabarfa por ser tu. 

Los biologos que han observado este proceso en humanos 
o en otros organismos nunca dejan de maravillarse al verlo. 
La pregunta es: ^como ocurren la formacion y el crecimiento 
del cuerpo? En muchas especies, el cuerpo adulto contiene 
miles de millones de celulas y docenas de distintos tipos de ce- 
lulas de tejidos y organos altamente organizados. <:C6mo 
puede desarrollarse una persona totalmente formada que 
puede moverse, comer y reproducirse a partir de una minus- 
cula masa de celulas de apariencia informe? 

Las personas han reflexionado sobre esta pregunta durante 
siglos. Mediante el uso de microscopios opticos, los primeros in- 
vestigadores observaron el desarrollo de los ovulos fecundados 
y documentaron lo que ocurre a medida que un ser crece y pasa 
de ser un embrion hasta convertirse en adulto. Segun estos estu- 
dios, el patron ffsico de desarrollo demostro ser muy variable 
dependiendo de las especies. Ya se han visto los hechos que 
acontecen al comienzo del desarrollo humano. Pero piensa que 
el ovulo fecundado de un roble tarda unos cuatro meses en con- 
vertirse en un embrion que se encuentra recubierto por una be- 
llota. Despues de pasar el invierno en estado aletargado, el em- 
brion crece convirtiendose en una plantula. El organismo 
continuara creciendo y desarrollando nuevas hojas, rafces, f lo- 
res y semillas cada ano durante los siguientes 250-300 anos. En 
el otro extremo, un huevo fecundado de la mosca de la fruta 
Drosopbila melanogaster solo necesita un dia para desarrollarse 
en una larva parecida a una oruga que se puede mover y alimen- 
tar. Unos cinco dias despues, la larva deja de alimentarse y 
forma una pupa inmovil de aspecto similar a un capullo. En 
otros cuatro dias mas, emerge una mosca adulta del envoltorio 
de la pupa. El adulto vuela, se alimenta, busca pareja y se apa- 
rea, comenzando el ciclo de nuevo. 

La variacion de los patrones de desarrollo que se observan 
en las distintas especies anade otra capa de complejidad al 
misterio de los misterios de hoy en dia. Los biologos tienen 
que explicar el enigma fundamental de como individuos alta- 
mente integrados, tanto grandes como pequenos, pueden de- 
sarrollarse a partir de una sola celula. Ademas, tienen que dar 
sentido a la enorme variabilidad que existe entre especies en 
cuanto a ritmo y patron de desarrollo. 

Afortunadamente, un siglo de investigation ha culminado en 
la comprension de uno de los mayores misterios de la Biologia 
contemporanea: todas las secuencias de desarrollo observadas en 
los organismos multicelulares se rigen por unos pocos principios 
fundamentales que les son comunes. El desarrollo es como el 
jazz, en el que los distintos miembros de una banda tocan varia- 
ciones sobre el mismo tema. Si se entiende el tema y como se 
combinan los acordes y las escalas, se puede entender lo que hace 
cada solista y como lo hace. Aunque quedan muchos elementos 
de gran importancia por aclarar, el descubrimiento de los princi- 
pios generates que subyacen en el desarrollo ha unificado la gran 
variacion observada en la manera de crecer de los embriones. Y 
ha dado a los biologos un marco para explicar como una sola ce- 
lula puede dar lugar a un individuo multicelular y complejo. 

El objetivo de este capitulo es explorar los principios co- 
munes que subyacen en el desarrollo. A medida que estudies 



este material, tendras que recurrir a lo que ya has aprendido 
sobre las interacciones intercelulares, la regulacion de la ex- 
presion genetica y un monton de temas mas. Parte de lo exci- 
tante de tratar temas de desarrollo es que se utilizan conoci- 
mientos de bioqufmica, biologia celular, genetica y evolution. 
La biologia del desarrollo esta entre los campos mas amplios 
de toda la Biologia. A continuation se profundizara en ello. 

21.1 Cuatro procesos esenciales 
del desarrollo 



O A nivel de la celula, tienen lugar cuatro procesos generales 
a lo largo del desarrollo. Las celulas se dividen, se mueven o se 
expanden de una manera dirigida y ordenada, comienzan a ex- 
presar ciertos genes en vez de otros y se mandan senales unas a 
otras sobre donde se encuentran, lo que estan haciendo y en 
que tipo de celula se estan convirtiendo (Tabla Resumen 21.1). 
Se considerara cada uno de estos cuatro procesos y despues se 
profundizara sobre temas mas espetificos acerca de la especia- 
lizacion celular y las interacciones intercelulares. 

Proliferacion celular y muerte celular programada 

Para que un organismo crezca y se desarrolle, sus celulas tie- 
nen que proliferar, dividirse y fabricar mas celulas. Esta afir- 
macion parece obvia. Tal vez es menos obvio pero igualmente 
importante el hecho de que para que un individuo se desarro- 
lle a partir de una masa indiferenciada de celulas, se tienen 
que controlar estrechamente la situation, la coordination y el 
alcance de la division celular. 

El Capitulo 11 expuso los procesos de mitosis y citocinesis, 
responsables de la proliferacion celular en eucariotas. Ese capi- 
tulo tambien explico las fases del ciclo celular y como se con- 
trolan. Puede que te acuerdes de que las celulas inician la mito- 
sis en respuesta a un complejo protemico regulador llamado 
factor promotor de la mitosis (MPF), de que cada fase del ciclo 
celular tiene controles regulados cuidadosamente y de que las 
celulas siguen creciendo o dejan de hacerlo en respuesta a lo 
que a los biologos les gusta llamar « controles sociales», refi- 
riendose a senales de otras celulas. Durante el desarrollo, todos 
estos niveles de regulacion interactuan para determinar 
cuando, donde y cuanto prolifera cada celula embrionaria. 

Lo que el Capitulo 1 1 no mencionaba es que la muerte tam- 
bien es un aspecto altamente regulado de la vida para algunas 
celulas. La muerte celular programada en animales, o lo que 
los biologos llaman apoptosis (literalmente, «cafda aparte»), 
ocurre cuando toman forma ciertos tejidos y organos. A me- 
dida que se forman la mano y el pie humanos, por ejemplo, 
las celulas que estan presentes inicialmente entre los dedos de 
la mano y del pie han de morir para que se formen los dedos 
separadamente. En las plantas, la muerte celular programada 
hace que los petalos de las flores se caigan despues de haber 
tenido lugar la polinizacion y que se pierdan las hojas o los ta- 
llos enteros en otono. 

En estos y otros muchos casos, la muerte celular es una 
parte normal del desarrollo, es programada y regulada cuida- 
dosamente. El Cuadro21.1 muestra los mecanismos geneticos 



436 Unidad 4 Biologia del desarrollo 



TAB LA RESUMEN 21 .1 Cuatro procesos esenciales del desarrollo 



Proliferation 
celulary muerte 
celular programada 



Las celulas se dividen por mitosis y citocinesis. 

La programacion, ubicacion y cantidad de division y muerte 

celular son reguladas. 



Movimiento celular o 
expansion diferencial 




Las celulas pueden moverse unas entre otras dentro de un 
bloque de celulas animales, causando cambios drasticos 
de forma dentro del embrion. 

Ciertas celulas animales pueden separarse de un bloque 
de celulas y migrar hacia nuevos lugares. 

Las celulas vegetales pueden dividirse en ciertos 
pianos y expandirse en direcciones especificas, 
sufriendo cambios extraordinarios de forma. 



Diferenciacion celular 




Las celulas no diferenciadas se especializan en momentos y 
lugares concretos de manera escalonada. Aquellas que no se 
diferencian reciben el nombre de celulas madre en los animales. 
Muchas celulas vegetales son capaces de desdiferenciarse. 



Interacciones intercelulares 



Las celulas embrionarias crecen, se mueven o se diferencian 
en respuesta a las sehales procedentes de otras celulas. 



responsables de la apoptosis y resalta como los defectos en los 
patrones normales de muerte celular programada pueden con- 
ducir a un desarrollo anormal y a la enfermedad. 

Para resumir, hay complejas estructuras que se desarrollan 
en los organismos multicelulares debido, en parte, al creci- 
miento de algunas celulas y a la perdida regulada de otras. 
Juntas, la proliferacion celular y la muerte celular programada 
son esenciales para que surjan estructuras complejas a partir 
de la masa inicial de celulas embrionarias. 

Movimiento y expansion celulares 

Ademas de crecer, dividirse (y morir), muchas celulas anima- 
les tienen que moverse para que haya un desarrollo normal. 
Algunos de los movimientos celulares mas espectaculares tie- 
nen lugar en una fase temprana del desarrollo animal, despues 
de que las rapidas divisiones celulares hayan producido una 
masa de celulas de aspecto similar. Durante el proceso de gas- 
trulacion, las celulas de distintas partes de la masa se dispo- 
nen en tres tipos distintos de tejido embrionario, que dan 
lugar a la piel, el intestino y otras partes basicas del organismo 
(vease el Capftulo 22). A lo largo del desarrollo, ciertas celu- 
las animales se separan de sus ubicaciones originales y migran 
a nuevos lugares en el embrion. Alii dan lugar a muchos tipos 
de celulas diferentes, incluidas celulas germinales (espermato- 
zoides y ovulos), celulas que contienen pigmentos, precurso- 
ras de las celulas sangumeas o ciertas celulas nerviosas. Si se 
inhibe cualquiera de estos movimientos celulares o si las celu- 
las migratorias terminan en lugar equivocado o se mueven en 
un momento que no es el adecuado, el embrion puede defor- 
marse o morir antes de que el desarrollo sea complete 

Las celulas vegetales, por el contrario, estan recubiertas 
por paredes celulares rigidas y no se mueven. En su lugar, las 
celulas vegetales controlan como se orienta el piano de seg- 
mentacion durante la division celular y la direccion del creci- 



miento celular que tiene lugar posteriormente. Esta capacidad 
de orientacion en la division y el crecimiento celular da como 
resultado la formacion adecuada de tallos rectos y ramifica- 
dos, limbos de hojas y otras estructuras. 

Diferenciacion celular 

Para que haya desarrollo, muchas celulas tienen que proliferar, 
algunas tienen que morir y otras tienen que dirigirse a otros lu- 
gares o crecer en direcciones especificas. Ademas, es esencial 
que la mayorfa de las celulas pasen por la diferenciacion, el 
proceso de convertirse en un tipo especializado de celula. A 
medida que te desarrollabas, algunas de tus celulas embriona- 
rias se diferenciaron para formar celulas musculares que se 
contraen y se relajan, mientras que otras se convirtieron en ce- 
lulas nerviosas que conducen las senales electricas por el orga- 
nismo. Cuando un roble se desarrolla, algunas celulas generan 
paredes engrosadas y transportan agua como parte de un 
tronco lenoso, mientras que otras se aplanan y segregan el re- 
cubrimiento ceroso que se encuentra en la superficie de las 
hojas. En la mayoria de los eucariotas multicelulares, el ovulo 
fecundado da lugar a cientos de tipos celulares distintos. 

La diferenciacion puede ser el proceso mas basico del desa- 
rrollo de un organismo multicelular y probablemente se puede 
considerar el mas intensamente estudiado. Ademas del anali- 
sis mas detallado que se puede constatar en las Secciones 21.2 
y 21.3, es importante comentar algunos puntos generates 
sobre la diferenciacion. 

La diferenciacion es un proceso progresivo que se realiza 
paso a paso. Inicialmente, las celulas estan determinadas para 
convertirse en un cierto tipo de celula, lo que significa que 
estan abocadas a seguir un camino especifico de desarrollo. 
Solo despues se diferencian, es decir, empiezan a mostrar el 
aspecto y el comportamiento de una celula especializada. 
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CUADRO 21. 



El lado humano de la investigation 



<;C6mo ocurre la muerte celular progra- 
mada? La respuesta a esta pregunta sur- 
gio a partir de los estudios de la lombriz 
intestinal Caenorhabditis elegans. Esta es- 
pecie se utiliza con mucha frecuencia en 
la biologia del desarrollo porque tiene 
toda una serie compleja de organos y te- 
jidos pero con solo unas mil celulas. Ade- 
mas, las celulas son transparentes (Figura 
21.1). Como resultado, los biologos son 
capaces de identificar celulas individuales 
tanto en embriones como en adultos. 
Gracias a estas caracteristicas, los biolo- 
gos saben el destino de cada celula del 
embrion en cada fase de su desarrollo. 

A medida que un individuo de C. ele- 
gans madura, 131 de sus 1 .090 celulas so- 
maticas originales, celulas que no estan im- 
plicadas en la formacion de gametos, 
sufren apoptosis. Para explorar como ocu- 
rre este proceso, Hillary Ellis y Robert Hor- 
vitz se pusieron a identificar mutantes que 
no siguen el patron normal de muerte ce- 
lular. Puede que recuerdes de la Unidad 3 
que esta es una estrategia de investigacion 
bastante comun en Genetica. Para encon- 
trar los genes responsables de una caracte- 




F IG U RA 2 1 . 1 Caenorhabditis elegans es 
un organismo que se utiliza como 
modelo. Celegans tiene un numero 
concreto de celulas transparentes. Cada 
una de ellas puede ser identificada y 
seguida durante el desarrollo. 



ristica, los investigadores buscan los mu- 
tantes que no presentan esa caractenstica. 

El trabajo inicial de Ellis y Horvitz re- 
velo que hay dos genes esenciales para la 
apoptosis. Si una lombriz es portadora de 
mutaciones que inactivan cualquiera 
de esos genes, sobreviviran las celulas 
que normalmente moririan.Los investiga- 
dores sugirieron que esos genes son 
parte de un programa genetico que eje- 
cuta la apoptosis, en suma,que son genes 
que hacen que las celulas se suiciden. 

Buscando bases de datos de secuencias 
conocidas de DNA, los biologos encontra- 
ron genes en los ratones similares a los 
genes de la lombriz. Para probar la hipote- 
sis de que estos genes y sus productos son 
importantes para el desarrollo del raton, un 
equipo de investigacion utilizo tecnicas de 
ingenieria genetica para producir ratones 
en los que se deterioraran las dos copias de 
uno de sus genes causantes del suicidio ce- 
lular. En contraposicion al embrion normal 
en la Figura 21.2a, los embriones mutan- 
tes como el de la Figura 21 ,2b mostraron 
una malformacion grave en el cerebro. El 
defecto ocurrio porque las celulas que nor- 
malmente moririan en una fase temprana 
del desarrollo sobrevivieron. 

Aparte, es interesante mencionar que 
los embriones mutantes de raton tuvie- 
ron una separacion de los dedos normal, 
aun cuando sus cerebros fueran anorma- 
les. Basandose en esta observacion, los in- 
vestigadores sugirieron que son otros 
genes causantes del suicidio celular los 
que estan implicados en la muerte celular 
programada durante la formacion de los 
dedos de los pies de los ratones. 

<;Se encuentran estos mismos genes en 
los humanos? La respuesta es si. Se han 
identificado en el genoma humano genes 



(a) Embrion de 
raton con genes 
normales causantes 
del suicidio celular. 




(b) Embrion de 
raton con genes de- 
fectuosos causantes 
del suicidio celular. 
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FIGURA 21.2 Hay defectos cuando la 
muerte celular programada falla. 

(a) Embrion de raton normal, (b) Embrion 
de raton con dos alelos defectuosos en un 
gen causante del suicidio celular. 

O PREGUNTA Si la version defectuosa del 
gen causante del suicidio celular es recesiva, 
ique aspecto tendn'a el embrion (b) si fuera 
heterocigotico en vez de homocigotico? 

homologos a los que causan el suicidio ce- 
lular en lombrices y ratones. (Recuerda de 
capitulos anteriores que los genes homo- 
logos tienen estructura y funciones simila- 
res porque derivan del mismo gen en un 
ancestro comun). La apoptosis normal es 
importante en el desarrollo de los embrio- 
nes humanos y la apoptosis anormal ha es- 
tado implicada en algunas enfermedades 
de adultos. Por ejemplo, una activacion 
inapropiada de la muerte celular progra- 
mada es la causa de algunas enfermeda- 
des neurodegenerativas,como la ALS (en- 
fermedad de Lou Gehrig). El trabajo en los 
genes de las lombrices abrio un nuevo 
mundo en la biologia del desarrollo, arro- 
jando luz sobre algunas enfermedades hu- 
manas devastadoras. 



• Algunas celulas no se convierten en celulas adultas especia- 
lizadas. Las celulas no diferenciadas son comunes en los 
embriones, pero incluso los organismos adultos tienen po- 
blaciones de celulas que mantienen la capacidad de divi- 
dirse y dar lugar a una serie de celulas especializadas. Las 
celulas animales que poseen esta capacidad se denominan 
celulas madre. Los productos de la division de las celulas 
madre animales se pueden diferenciar para ayudar a curar 
heridas, sustituir celulas que mueren de la piel o de la san- 
gre, o realizar cualquier otra funcion que mantenga el or- 
ganismo en buen estado. En las plantas, las poblaciones de 
celulas no diferenciadas, llamadas meristemas, dan lugar a 



las flores, las raices, las hojas y otras estructuras que se de- 
sarrollan a lo largo de la vida. 

• Muchas o incluso la mayoria de las celulas vegetales son 
capaces de «desdiferenciarse», lo que significa que pueden 
cambiar su estructura y su funcion, aun despues de ha- 
berse especializado. Por ejemplo, si la rama de un cedro se 
comba tanto que toca el suelo, algunas celulas de la rama 
se desdiferenciaran y despues volveran a diferenciarse para 
formar celulas radicales. Crecera una raiz totalmente for- 
mada en el punto donde inicialmente la rama hacia con- 
tacto con el suelo. 
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Interacciones intercelulares 

El Capitulo 8 trato el tema de las interacciones intercelulares 
examinando la matriz extracelular que se encuentra entre las 
celulas. Ese mismo capitulo tambien exploro como las celulas 
adyacentes estan juntas e intercambian materiales y como las 
celulas responden a senales de otras celulas. Durante el desa- 
rrollo, las interacciones intercelulares implican el envio y la re- 
cepcion de senales. Tal vez recuerdes de la Seccion 8.3 que 
cuando una senal llega a la superficie de una celula, su men- 
saje se convierte (transduce) en una nueva forma molecular y 
se amplifica dentro de la celula receptora. El Capitulo 8 con- 
cluia comentando que las celulas cambian de actividad en res- 
puesta a las senales que reciben. Lo que el capitulo no expli- 
caba es que las senales intercelulares son esenciales para 
modificar la actividad celular durante el desarrollo. 

Como mostrara la Seccion 21.3, las celulas embrionarias 
crecen, se mueven o se diferencian en respuesta a las senales de 
otras celulas. En muchos casos, las vias de transduction de se- 
nales presentadas en el Capitulo 8 desencadenan la production 
de los factores de transcription de los que se hablaba en el Ca- 
pitulo 18. Como resultado, la llegada de senales intercelulares 
modifica los patrones de expresion de los genes y, por tanto, la 
estructura y el comportamiento de las celulas embrionarias. 

21.2 El papel de la expresion genetica 
en el desarrollo 

La expresion genetica diferencial es la esencia de la diferen- 
ciacion celular durante el desarrollo. Las celulas musculares 
de tu organismo son diferentes de las celulas nerviosas porque 
expresan genes distintos. Lo mismo ocurre en las plantas. Las 
celulas encargadas del transporte de agua en un roble son di- 
ferentes de las de la superficie de sus hojas por este motivo y 
porque producen distintas protemas. 

Si piensas en estas afirmaciones, te daras cuenta de que han 
de ser verdad. La unica manera de que las celulas puedan 
tener estructuras y funciones diferentes es que contengan mo- 
leculas diferentes. Lo que es menos obvio es si las celulas ex- 
presan genes distintos porque contienen genes diferentes o si 
todas las celulas de un organismo contienen los mismos genes 
solo que expresan un subconjunto especializado. 

Aparentemente, los investigadores encontraron una respuesta 
relativamente sencilla a esta pregunta en el caso de las plantas. 
Ya has aprendido, por ejemplo, que las celulas del tronco de un 
cedro pueden desdiferenciarse para formar rakes. Esta diferen- 
ciacion solo es posible si las celulas de una rama tambien contie- 
nen los genes que necesitan las celulas radicales. Los jardineros 
y los agricultores saben desde hace siglos que, de muchas espe- 
cies vegetales, se pueden producir nuevos individuos completos 
a partir de un trocito de raiz o de brote. Basandose en observa- 
ciones como esta, los investigadores sospecharon que todas las 
celulas vegetales contienen los mismos genes, lo que significa 
que son geneticamente equivalentes. Este resultado se confirmo 
en la decada de 1950, cuando los biologos pudieron cultivar 
plantas enteras de tabaco o zanahorias a partir de una unica ce- 
lula diferenciada de un adulto (vease el Capitulo 39). 



CLONACION DE UNA OVEJA 



Oveja donante de 
celulas mamarias 



Oveja donante 
de un ovulo 




Mad re 
de alquiler 



4 



Oveja 

clonada 

«Dolly» 



1. Se comienza con 
dos ovejas hembras. 
Cada una donara 
una celula. 



2. Celulas de la 
glandula mamaria 
para cultivo. Se extrae 
el nucleo del ovulo. 



3. Se fusiona la 
celula de la glandula 
mamaria con el ovulo 
desnucleado. 



4. El ovulo ahora 
contiene un nucleo 
procedente de la 
celula de la glandula 
mamaria. 



5. Crecimiento en 
un cultivo. El embrion 
comienza el desarrollo. 



6. Implante del 
embrion temprano 
en el utero de una 
tercera oveja. 



7. El embrion se 
desarrolla con 
normalidad, dando 
como resultado una 
cordera geneticamente 
identica a la donante 
de la celula mamaria. 



Este resultado apoya la hipotesis de que las celulas 
maduras contienen todos los genes del genoma. 



FIGURA 21 .3 Se puede clonar a los mamiferos 
transplantandoles nucleos de celulas maduras. La cordera 
resultante del experimento de transferencia de nucleo aqui 
mostrado se asemeja a la raza de la que proviene el nucleo de la 
donante, no a la raza de la que proviene el ovulo ni a la de la madre 
de alquiler. La prueba de DNA tambien mostro que la cordera era 
identica geneticamente a la oveja que dono el nucleo. 
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En contraposition a las plantas, sacar una equivalencia ge- 
netica fue algo muy diffcil de resolver en el caso de los anima- 
tes. Aunque los trabajos experimentales serios sobre este 
asunto comenzaron en la decada de 1950, la pregunta no se 
pudo contestar hasta finales de la de 1990. 

iSon equivalentes las celulas animales 
diferenciadas geneticamente? 

Los primeros experimentos sobre equivalencia genetica en ani- 
males se centraron en transferir nucleos de celulas diploides de 
renacuajos o de ranas adultas a ovulos no fecundados cuyos nu- 
cleos se habfan extirpado. Por lo menos, algunos de estos nucleos 
transplantados pudieron dirigir el desarrollo de los renacuajos 




FIGURA 21 .4 Dolly con una descendiente propia. 



con exito. Estos resultados proporcionaron una clara evidencia 
de que todas las celulas maduras son geneticamente equivalentes. 

En 1997 Ian Wilmut y su equipo de colaboradores refor- 
zaron esta conclusion mediante experimentos de transferen- 
cia de nucleo en ovejas. Como muestra la Figura 21.3, estos 
investigadores extirparon celulas de la glandula mamaria de 
una hembra gestante de seis anos de edad y las pusieron a 
crecer en un cultivo (pasos 1 y 2). Mas tarde, fusionaron 
estas celulas con ovulos desnucleados, es decir, ovulos a los 
que se habia extirpado el nucleo. Este procedimiento dio 
como resultado ovulos que conteman nucleos de las celulas 
de la glandula mamaria (pasos 3 y 4). Como muestran los di- 
bujos de la pagina anterior, los ovulos procedfan de una raza 
de oveja de car a negra, mientras que los nucleos de una raza de 
cara blanca. Despues de desarrollarse en un cultivo, los em- 
briones resultantes se implantaron en los uteros de madres de 
alquiler (pasos 5 y 6). En uno de los varios centenares de in- 
tentos de transferencia, nacio una cordera de cara blanca a la 
que se llamo Dolly (paso 7). Geneticamente, Dolly era un 
clon de la oveja de cara blanca que habia donado la celula de 
la glandula mamaria. (Recuerda del Capftulo 12 que un clon 
es una copia geneticamente exacta de uno de los padres). 
Dolly crecio hasta convertirse en una adulta fertil y, mediante 
un apareamiento normal, concibio y dio vida a su propia cor- 
dera llamada Bonnie (Figura 21.4). En 1998, otros grupos de 
investigation informaron de resultados similares en ratones y 
vacas; desde entonces, se han clonado gatos, caballos, un 
mono y varios individuos de otras especies (pero vease el 
Cuadro21.2). 

O Considerandolo en conjunto, el trabajo de donation de 
plantas y animales ha mostrado que, en la mayoria de los 
casos, el proceso de diferenciacion celular no implica cambios 
en la estructura genetica de las celulas. En su lugar, esta ba- 
sado en la expresion genetica diferencial. Sin embargo, hay al- 



CUADRO 



Los biologos pueden cultivar nucleos de 
las celulas somaticas de ratones, vacas y 
ovejas y utilizarlos para producir embrio- 
nes. Estos experimentos producen una 
descendencia geneticamente identica al 
individuo que dona el nucleo. Los clones 
son organismos geneticamente identicos y 
el proceso de crear individuos mediante la 
transferencia de nucleos a ovulos desnu- 
cleados se denomina clonacion. <;Se puede 
clonar seres humanos? 

Antes de tratar las posibilidades tecni- 
cas de clonar humanos, consideremos un 
asunto mas practice £ Por que iba nadie a 
querer clonar un ser humano? Los defen- 
sors de esta tecnica sostienen que la clo- 
nacion mediante transferencia de nucleo 
permitiria a parejas que de otro modo se- 
rian infertiles,tener una descendencia ge- 
neticamente relacionada,de hecho iden- 



tical uno de los padres. A los detractores 
les preocupa el que, en un intento de al- 
canzar la inmortalidad, los dictadores o 
millonarios excentricos pudieran finan- 
ciar clones de si mismos a perpetuidad. 

Incluso los usos benignos de la clona- 
cion humana crean dilemas eticos que aun 
tienen que resolverse. ^Que efectos tendn'a 
en una familia tener hijos geneticamente 
identicos a uno de los padres? <;Se limitan'a 
la clonacion a individuos con caractensti- 
cas «deseables»? Dada la cantidad y la gra- 
vedad de las preguntas que se plantean, 
varias naciones han propuesto una mora- 
toria de toda investigacion relacionada con 
la clonacion de seres humanos. 

Ademas de los asuntos legales y eticos 
implicados, se deben salvar importantes 
obstaculos tecnicos antes de que la clona- 
cion humana sea factible. De las especies 



que se han clonado con exito, son los 
monos y los ratones las mas cercanas al 
hombre.Sin embargo, menos del 3% de las 
transferencias nucleares resultaron viables 
en ratones. En la actualidad, la tasa de exi- 
tos es parecida en la clonacion de ovejas y 
vacas, produciendose recien nacidos de- 
formes. La mayor parte de las personas 
considera que una proporcion tan alta de 
fracasos es inaceptable en el caso de los 
humanos, especialmente dada la gran pro- 
babilidad de producir descendencia con 
enormes malformaciones. 

No obstante, a medida que las tecnicas 
de clonacion mejoren, la clonacion hu- 
mana puede convertirse en algo tecnolo- 
gicamente factible. Mientras tanto, los 
paises del mundo debaten los meritos de 
esta tecnica y deciden si puede ser regu- 
lada o bien totalmente prohibida. 
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gunas excepciones importantes a esta regla. Por ejemplo, en 
una fase tardfa del desarrollo, hay pequenos tramos de DNA 
que se vuelven a ordenar en ciertas celulas del sistema inmuni- 
tario de los humanos y de otros mamfferos. Como resultado, 
muchas celulas de este sistema son geneticamente unicas. El 
Capftulo 49 explica como ocurre. 

iCual es el nivel de control mas importante 
sobre la expresion genetica? 

Como senalaba el Capftulo 18, las celulas eucarioticas contro- 
lan la expresion de los genes a varios niveles diferentes. Un gen 
puede ser regulado dando paso o no a la transcripcion, cor- 
tando y empalmando RNA mensajeros alternativamente, des- 
truyendo selectivamente los RNA mensajeros, acelerando o ra- 
lentizando la traduccion y activando o desactivando protemas 
despues de que hayan sido traducidas. Todos estos procesos 
ocurren durante el desarrollo. Pero, <;cual es el mas importante? 

La respuesta es el control de la transcripcion. Para entender 
por que, preguntate si una celula muscular deberfa producir 
RNA mensajeros o protemas que las celulas nerviosas necesi- 
tan especfficamente. Si asf fuera, tambien tendrfa que producir 
microRNA que discapacitaran a los RNA mensajeros de las ce- 
lulas nerviosas o protemas reguladoras que mantuvieran inac- 
tivadas las protemas de las celulas nerviosas. Es mucho mas 16- 
gico suponer que las celulas musculares transcriben solo genes 
que necesitan las celulas musculares. Esto es exactamente 
lo que los investigadores han descubierto. La transcripcion es 
el nivel de control fundamental en la expresion genetica dife- 
rencial durante el desarrollo. En eucariotas, la transcripcion se 
controla principalmente mediante la presencia de factores de 
transcripcion reguladores que influyen en la remodelacion de 
la cromatina y que se unen a elementos promotores-proxima- 
les, activadores de la transcripcion, silenciadores, u otros pun- 
tos de regulation en el DNA (vease el Capftulo 18). 

Esto es de extrema importancia. Para entender la diferen- 
ciacion, los investigadores han de entender como y por que 
varfan estos factores de transcripcion entre las celulas. 

Comprueba si lo has entendido 



(a) Los tres ejes del cuerpo observados en humanos y en otros 
animales... 




(b) ... se establecen desde el comienzo en los embriones (como 
este raton). 




FIGURA 21 .5 La mayon'a de animales tiene tres ejes corporales 
principales. 



213 iQue desencadena la expresion 
genetica diferencial? 

Para entender el desarrollo, tienes que pensar como una ce- 
lula. Supon que fueras uno de los cientos de miles de celulas 
de un embrion animal en desarrollo. Tu destino, esto es, si ter- 
minaras como parte de un brazo o un rinon y si te diferencia- 
ras en una celula nerviosa o sangufnea, dependerfa de tu posi- 
tion en cuatro dimensiones: tiempo (es decir, la fase de 
desarrollo que esta teniendo lugar ahora) mas las tres dimen- 
siones espaciales de los ejes del organismo. La Figura 21.5 
ilustra estos tres ejes. 

1. Un eje corre de la parte anterior (hacia la cabeza) a la pos- 
terior (hacia la cola). 

2. Un eje corre de la parte ventral (hacia el vientre) a la dor- 
sal (hacia la espalda). 

3. Un eje corre de izquierda a derecha. 

Q Las celulas «saben» cuando estan en el momento opor- 
tuno y en el lugar adecuado porque estan constantemente in- 
teractuando mediante senales intercelulares. En efecto, gran 
parte del desarrollo se organiza a traves de senales que las ce- 
lulas envfan y reciben. Estas senales activan los factores de 



Si entiendes que... o 

• La diferenciacion ocurre porque las celulas embrionarias 
expresan diferentes subconjuntos de genes, no porque 
contengan genes distintos. 

• La expresion genetica diferencial esta predominantemente 
basada en el control de la transcripcion. 

• La esencia de la diferenciacion es la produccion de conjuntos 
diferentes de factores de transcripcion. 

Deben'as ser capaz de... O 

1) Explicar la evidencia de la equivalencia genetica tanto en 
celulas vegetales como animales. 

2) Explicar por que es logico observar que la diferencia clave 
entre distintas celulas en desarrollo son los factores de 
transcripcion reguladores que contienen. 
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transcripcion que activan y desactivan genes especfficos. A 
medida que avanza el desarrollo, la serie de genes que se ac- 
tiva en fases sucesivas determina el destino de cada celula. 
O Si entiendes este concepto, debenas ser capaz de explicar 
(1) como una celula podria «saber» donde esta en relacion 
con los tres ejes del cuerpo, y (2) como podna recibir la 
misma celula cierta informacion en fases tempranas del de- 
sarrollo y otra informacion mas tarde. 

Consideremos como funciona este proceso, comenzando 
con una de las primeras senales de desarrollo nunca descu- 
biertas. Al analizar lo que ocurre a medida que se desarrolla 
un embrion de mosca de la fruta, hay que recordar algo muy 
importante: los principios que se descubrio que funcionan en 
el caso de las moscas de la fruta son aplicables a casi todos los 
organismos multicelulares estudiados hasta la fecha, desde la 
planta de la mostaza hasta los seres humanos. 

Los reguladores maestros establecen 
los principales ejes corporales 

Los biologos hacen referenda a los acontecimientos que de- 
terminan la organizacion espacial de un embrion con el ter- 
mino formacion de patrones. Si una molecula senala que una 
celula objetivo esta en la cabeza del embrion, en su cola o en 
su parte dorsal o en la ventral, es que esa molecula esta impli- 
cada en la formacion de patrones. Parece ser que ciertas sena- 
les tempranas hacen de reguladores maestros que establecen 
los ejes generates anterior-posterior, dorsal-ventral e iz- 
quierdo-derecho de un embrion. Entonces, una red de genes 
activada mediante estos reguladores maestros envfa senales 
con informacion mas especffica acerca de la ubicacion de las 
celulas en el espacio. El proceso ocurre una y otra vez: a me- 
dida que avanza el desarrollo, llega una serie de senales y ac- 
tiva genes que especifican un control cada vez mas preciso de 
lo que va a ser una celula. 

El descubrimiento del gen bicoid Se comenzo a com- 
prender todo lo anterior a partir del trabajo realizado en la 
mosca de la fruta Drosopbila melanogaster, la especie utilizada 
con tanta frecuencia en experimentacion genetica (vease el Ca- 
pital o 13). Gracias a que la mosca de la fruta produce gran nu- 
mero de descendientes rapidamente, los investigadores pudie- 



ron estudiar las poblaciones en laboratories buscando los esca- 
sos embriones mutantes en los que la relacion espacial normal 
entre las celulas se hubiera deteriorado. Una larva de Droso- 
pbila a la que le faltara la cabeza, por ejemplo, probablemente 
tendna una mutacion en un gen de los que ayudan a conformar 
la cabeza. Dicho de otro modo, los biologos adoptaron un en- 
foque genetico para estudiar el desarrollo. Este enfoque ha re- 
sultado ser extraordinariamente productivo. Por ejemplo, los 
estudios sobre moscas de la fruta mutantes identificaron sena- 
les intercelulares que tambien dirigen el patron de formacion en 
ratones, humanos y otros animales. 

El esfuerzo por diseccionar la formacion de patrones en 
Drosopbila comenzo en la decada de 1970, cuando Christiane 
Niisslein-Volhard y Eric Wieschaus expusieron moscas adul- 
tas a tratamientos que causan mutaciones y despues examina- 
ron los embriones o las larvas que descendfan de estos indivi- 
duos buscando defectos en su plan corporal. Tras muchos 
esfuerzos, Niisslein-Volhard y Wieschaus pudieron identificar 
mas de 100 genes que desempenan un papel fundamental en 
la formacion de patrones. 

Una de las mutaciones mas espectaculares que Niisslein- 
Volhard y Wieschaus encontraron altera la disposicion nor- 
mal de segmentos en el embrion. Un segmento es una region 
distintiva del cuerpo de un animal que se repite a lo largo de 
su organismo. En los embriones de mosca, los segmentos se 
agrupan en tres amplias regiones: cabeza (anterior), torax 
(media) y abdominal (posterior); estos segmentos se muestran 
en la Figura 21.6a. A los embriones que sufren esta mutacion 
tan drastica les faltaban todos los segmentos y otras estructu- 
ras que normalmente se encontraban en el extremo anterior 
(Figura 21.6b), las cuales habian sido sustituidas por estructu- 
ras posteriores duplicadas. Por tanto, el gen responsable de 
este fenotipo recibio el nombre de bicoid, lo que quiere decir 
«con dos colas ». Basandose en su fenotipo, Niisslein-Volhard 
y Wieschaus sospecharon que el producto del gen bicoid debfa 
proporcionar informacion posicional. La hipotesis fue que el 
gen bicoid codificaba una senal que informa a las celulas 
donde estan situadas a lo largo del eje anteroposterior. 

Cuando hicieron que las moscas que portaban el alelo mu- 
tante bicoid se aparearan, Niisslein-Volhard y Wieschaus descu- 
brieron que el alelo mutante era autosomico recesivo. Lo que es 
mas importante, encontraron un patron interesante en la heren- 



(a) Un embrion normal de mosca de la fruta. (b) Un mutante bicoid. 




Segmentos Segmentos Segmentos 

toracicos abdominales abdominales 



FIGURA 21 .6 Los mutantes de formacion de patrones tienen cuerpos deformes. 

(a) Los embriones normales tienen cabeza, torax y regiones abdominales distintivas.(b) En los mutantes bicoid, los embriones 
carecen de cabeza o segmentos toracicos. En su lugar, tienen la region mas posterior duplicada, haciendo que tengan «dos colas». 
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VISUALIZACION DE LOS mRNA MEDIANTE HIBRIDACION 
IN SITU 



Sonda 
de DNA 



Marcador 



Embrion 



ft 




1 . Comenzar con una 
sonda de DNA o de RNA 
de una sola hebra, 
complementaria en la 
secuencia con el mRNA 
diana. 

2. Anadir un marcador 
a la sonda (un atomo 
radioactivo o una enzima 
que cataliza una reaccion 
que produce color). 



3. Conservar el especimen 
(en este caso, un embrion 
de Drosophila). 



4. Se trataron las celulas 
o tejidos para que se 
conservaran y fueran 
permeables a la sonda. 
Anadir muchas copias 
de la sonda. 



5. La sonda se une al 
mRNA diana. La sonda 
marcada que no se una al 
mRNA diana es excesiva 
y se elimina. 



6. En este caso, los mRNA 
diana estan concentrados 
en el extremo anterior del 
embrion. El marcador 
aparece de color negro 
en esta imagen. 



Anterior 



Posterior 



FIGURA 21 .7 La hibridacion in situ permite a los investigadores 
localizar con exactitud un mRNA especifico. La microfotografia 
del ultimo paso muestra la localizacion de mRNA desde el gen 
bicoid en un huevo de mosca de la fruta. 

O PREGUNTA La hibridacion in situ se suele utilizar para identificar 
celulas que expresan un gen particular. ^Por que este metodo es 
valido? 

cia y la expresion de este gen. Supon que b representa el alelo 
mutante bicoid. Los investigadores descubrieron que algunos 
descendientes bb eran normales, aunque tuvieran dos copias del 
alelo defectuoso. Por el contrario, la apariencia de todas las ma- 
dres que teman el genotipo bb era normal, pero toda su descen- 
dencia era deforme. Para interpretar esto, Niisslein-Volhard y 
Wieschaus formularon la hipotesis de que el gen bicoid no se ex- 
presa en los embriones, sino en las madres, cuando se estan for- 
mando los huevos. Las madres bb no anadieron ningun pro- 
ducts bicoid normal a sus huevos, con lo que su descendencia 
no se desarrollo con normalidad. Esto significaba que el mRNA 



bicoid o la protema tenia que estar presente en los huevos. Niiss- 
lein-Volhard y Wieschaus pensaron que habian encontrado un 
regulador maestro que las madres cargaban en sus huevos. 

£D6nde se encuentra el producto del gen bicoid? 

Para determinar como funciona el producto del gen bicoid de 
dotacion materna, Niisslein-Volhard y su equipo clonaron y 
secuenciaron el gen usando tecnicas comentadas en el Capf- 
tulo 19. Despues emplearon la hibridacion in situ para locali- 
zar los RNA mensajeros bicoid en los embriones. Como mues- 
tra la Figura 21. 7, los investigadores realizan una hibridacion 
in situ anadiendo un marcador a las copias de las moleculas 
de RNA o DNA de una sola hebra que son complementarias 
en la secuencia al mRNA que quieren encontrar. En este caso, 
las sondas se designaron para unirse al mRNA bicoid dentro 
del embrion, marcando la situacion de los RNA mensajeros. 

La hibridacion in situ es importante en biologia del desarro- 
llo porque permite determinar donde y cuando se expresan los 
genes especificos y visualizar como varia la expresion genetica 
entre las celulas en el espacio. Gracias a realizarla con embrio- 
nes de distintas edades, tambien se puede realizar un segui- 
miento de como la expresion genetica cambia con el tiempo. La 
expresion genetica diferencial es la esencia del desarrollo y la hi- 
bridacion in situ una forma importante de documentarla. 

Cuando el grupo de Niisslein-Volhard trato los huevos y los 
embriones tempranos con copias marcadas de una sonda que se 
unio al RNA bicoid, descubrio que el mRNA esta muy locali- 
zado en el extremo anterior (vease el paso 6 de la Figura 21.7). 
Su tarea siguiente fue determinar donde y cuando se produce la 
protema Bicoid. Para ello, produjeron protema Bicoid a partir 
de DNA bicoid (paso 1 en la Figura 21.8) y generaron anticuer- 
pos que se unen especfficamente a la protema Bicoid (paso 2). 
Recuerda que los anticuerpos son proteinas que se unen a seg- 
mentos especificos de una molecula. Anadieron un compuesto 
fluorescente a los anticuerpos Bicoid para marcar la posicion de 
la protema Bicoid en embriones (paso 3). Estos experimentos in- 
dicaron que la protema Bicoid se produjo a partir de RNA men- 
sajeros situados en el extremo anterior. Despues, la protema se 
difundio desde el extremo anterior del embrion. Como muestra 
la fotografia de los «Resultados» en la Figura 21.8, se produce 
un gradiente de concentration considerable: la protema es abun- 
dante en el extremo anterior pero desciende progresivamente a 
concentraciones mas bajas en el extremo posterior. 

Para reunir estas observaciones, Niisslein-Volhard y sus co- 
laboradores formularon la hipotesis de que las altas concen- 
traciones de protema Bicoid ocasionaban la formacion de es- 
tructuras anteriores como la cabeza, con concentraciones 
progresivamente menores dando lugar a segmentos toracicos 
y a los primeros segmentos abdominales. Por el contrario, la 
ausencia de Bicoid contribufa a la formacion de estructuras 
posteriores. Esta hipotesis proporciono una explication a los 
mutantes bicoid originales que los investigadores habian ob- 
servado. Las larvas que carecian de mRNA bicoid tenian es- 
tructuras posteriores en su extremo anterior. 

£C6mo funciona la protema Bicoid? Los estudios de 
secuenciacion del DNA proporcionaron una importante vi- 
sion acerca de como la proteina Bicoid actua como regulador 
maestro. El gen bicoid contiene secuencias tipicas de los fac- 
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Experimento 



Pregunta: ^Esta la proteina Bicoid tan localizada como el mRNA bicoid? 



Hipotesis: La proteina Bicoid se encuentra en el mismo sitio que el mRNA bicoid. 
Hipotesis nula: La proteina Bicoid no se encuentra en el mismo sitio que el mRNA bicoid. 



Diseno del experimento: 




Anticuerpos 



\ / 

Embrion de Drosophila 



DNA mRNA 



Proteina Bicoid 



1. Utilizar DNA bicoid para crear muchas 
copias de proteina Bicoid 



2. Utilizar proteina Bicoid para crear 
anticuerpos que se unen especificamente 
a la proteina Bicoid. 



3. Poner un marcador (naranja) a los anticuerpos. 
Anadir estos anticuerpos marcados al embrion, 
donde se uniran a la proteina Bicoid. 



Prediccion: La proteina Bicoid se encuentra solo en el extremo anterior. 
Prediccion de hipotesis nula: La proteina Bicoid se encuentra en otra parte. 



Resultados: 



La mayor concentracion de proteinas marcadas 




Embrion de Drosophila 



tiene lugar en el extremo anterior 



Anterior 



Posterior 



Conclusion: Ambas hipotesis son parcialmente correctas: Bicoid forma un gradiente de concentracion anterior-posterior. 



FIGURA 21 .8 El mRNA bicoid se localiza y la proteina Bicoid forma un gradiente de concentracion. La proteina Bicoid 
forma un gradiente de concentracion anterior-posterior. 



tores de transcription reguladores (vease el Capitulo 18). Ba- 
sandose en esta observation, los biologos formularon la hipo- 
tesis de que la proteina Bicoid debe introducir nucleos, unirse 
a sitios de regulation en el DNA y cambiar la expresion de los 
genes espetificos (Figura 21.9). El trabajo de seguimiento 
mostro que Bicoid activa a los genes responsables de la forma- 
tion de estructuras anteriores. 

Para resumir, la proteina Bicoid es un regulador maestro. 
Como esta presente en un gradiente de concentracion, propor- 
ciona information a las celulas acerca de su position a lo 
largo del eje anteroposterior. Otras senales iniciales se encuen- 



tran en gradientes de concentracion que informan a las celu- 
las de donde se encuentran a lo largo de los ejes izquierdo-de- 
recho y dorsal-ventral. Gracias a esta information, las celulas 
tienen un sentido general de donde estan en una fase tem- 
prana del desarrollo. A medida que continua la division celu- 
lar y el embrion crece y cambia, ^como consiguen los descen- 
dientes de estas celulas information mas espetifica acerca de 
donde estan y en lo que deben convertirse? 



Web Animation 



| en www.masteringbio.com 

Early Pattern Formation in Drosophila 



Los altos niveles de proteina 
Bicoid dan como resultado 
una alta transcripcion de genes 
que desencadenan la formacion 
de estructuras anteriores 

Proteinas Bicoid 
(factores de 
transcripcion) 



T fAlto nivel de transcripcion 



Activadores 




Secuencia 
de activacion 




Embrion de Drosophila 



Posterior 




Una proteina Bicoid escasa o 
inexistente da como resultado 
muy poca o ninguna transcripcion 
de genes que desencadenan la 
formacion de estructuras anteriores 



Transcripcion nula 




Genes necesarios para 
las estructuras anteriores 



Genes necesarios para 
las estructuras anteriores 



FIGURA 21 .9 La expresion genetica diferencial esta basada en la presencia o ausencia de factores de transcripcion 
reguladores. La proteina Bicoid es un factor de transcripcion regulador. Se une al DNA y desencadena la expresion de 
genes especificos, los implicados en la formacion de las estructuras anteriores. Como Bicoid esta presente en un gradiente, 
los distintos genes estan expresados en la parte anterior del embrion frente a la posterior. 
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Los genes reguladores proporcionan una 
informacion posicional cada vez mas espedfica 

El trabajo inicial sobre bicoid ilustro la importancia de las se- 
nales intercelulares y las interacciones como tema general en 
el desarrollo de animales y plantas. El trabajo de seguimiento 
desempeno un papel decisivo en atraer la atencion sobre un 
segundo principio fundamental del desarrollo, comun tanto 
para plantas como para animales: la diferenciacion es un pro- 
ceso progresivo que tiene lugar paso a paso. 

Junto a los «monstruos de dos colas» a los que llamaron 
mutantes bicoid, Niisslein-Volhard y Wieschaus descubrieron 
una serie de embriones que teman patrones anterior y poste- 
rior pero defectos en como sus segmentos corporales se orga- 
nizaban mas tarde en el desarrollo. Estos mutantes teman 
genes de segmentation defectuosos. 

Los defectos en estos genes aparecieron mas tarde en el de- 
sarrollo de embriones de mosca porque los genes actuan mas 
alia de bicoid, es decir, mas tarde en la secuencia de desarrollo. 
La investigacion sobre las relaciones entre estos genes ayudo a 
descubrir uno de los grandes principios generales del desarro- 
llo: O los genes reguladores actuan en una secuencia que pro- 
porciona progresivamente una informacion detallada sobre 
donde estan las celulas en el tiempo y el espacio. Una senal 
lleva a otra y las senales interactuan con otras senales para co- 
municar a las celulas como se tienen que diferenciar. Este es 
otro caso en el que un trabajo minucioso sobre las moscas de 
la fruta establecio principios que tambien son aplicables a 
otros organismos. Echemos un vistazo con mas detalle. 

£Que es lo que hacen los genes de segmentation? 

Los primeros investigadores que identificaron los genes de 
segmentacion se dieron cuenta de que estan expresados en se- 
cuencia. Las secuencias llamadas genes gap se expresan pri- 
mero. Los experimentos de tincion de las protemas de los 
genes gap con anticuerpos mostraron que los genes se expre- 
san en amplias regiones a lo largo del eje cabeza-cola (Figura 
21.10a), sugiriendo que definen la posicion general de los seg- 
mentos en la parte anterior, media o posterior del cuerpo. Los 



genes pair-rule (tambien llamados genes de la norma par) son 
los que se expresan a continuacion. Los experimentos de hi- 
bridacion in situ mostraron que sus RNA mensajeros se situan 
en bandas alternas (Figura 21.10b). Este patron de expresion 
sugiere que los genes pair-rule demarcan los limites de los seg- 
mentos individuales dentro de cada region general. Los genes 
de polaridad de segmento son los que se expresan despues, en 
bandas mas restringidas (Figura 21.10c). Este patron implica 
que conforman limites dentro de los segmentos individuales. 

La observacion general es que los genes gap, pair-rule y de 
polaridad de segmento se expresan por orden y en regiones 
cada vez mas restringidas. Asi, el eje anteroposterior estable- 
cido por la serial Bicoid se divide progresivamente en lo que se 
torna un organismo segmentado. 

Estos datos tambien sugerian que los genes de segmenta- 
cion podrian interactuar directamente. En concreto, los inves- 
tigadores formularon la hipotesis de que los genes gap podian 
activar la transcripcion de los genes pair-rule que, a su vez, 
podian desencadenar la expresion de otros genes pair-rule y 
de los genes de polaridad de segmento. 

Aunque continua la investigacion sobre las interacciones 
entre los productos de los genes de segmentacion, ya se ha rea- 
lizado un enorme progreso. Uno de los descubrimientos clave 
mas tempranos fue que la protema Bicoid activa directamente 
la transcripcion de un gen gap. Este gen gap no se expresa 
hasta que la protema Bicoid se una a sus secuencias regulado- 
ras de DNA. Como resultado, la protema y el mRNA del gen 
gap se encuentran en grandes concentraciones en la parte ante- 
rior del embrion, donde la protema Bicoid es abundante. 

Los trabajos posteriores mostraron que estos y otros genes 
gap codifican los factores de transcripcion que regulan la expre- 
sion de los genes pair-rule. El producto de cada gen gap regula 
la production de un con junto definido de protemas pair-rule. 
Ademas, varios de los productos de los genes gap regulan la ex- 
presion de otros genes gap o incluso su propia expresion. Los 
genes pair-rule activados mediante los genes gap tambien codi- 
fican los factores de transcripcion reguladores y algunos de los 
genes a los que regulan son genes de polaridad de segmento. De 



(a) En el desarrollo temprano: genes gap. (b) Mas tarde: genes pair-rule. (c) Mas tarde aun: genes de polaridad de 

segmento. 




Cada banda indica la posicion Cada banda indica la posicion Cada banda indica la posicion de las regiones 

de un grupo de segmentos de un limite de segmento dentro de segmentos individuales 

FIGURA 21.10 Una serie de genes demarca los segmentos del cuerpo de la mosca de la fruta. La hibridacion in situ o la tincion 
con anticuerpos muestran la localizacion de los productos de los genes de segmentacion en embriones de la mosca de la fruta. 
Los embriones en (a) y (b) se tineron para dos productos diferentes de genes. El embrion en (c) se tino para un producto de gen. 

O PREGUNTA De (a) a (c) estas fotografias muestran embriones en fases progresivamente mas tardias del desarrollo. 
iPor que es logica la secuencia? 
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bicoid 



hunchback 

O 



giant 




engrailed 



hedgehog 



cubitus interruptus 



El regulador maestro establece el 
gradiente anteroposterior del embrion. 



Los genes gap organizan las celulas en 
grupos de segmentos a lo largo del eje 
anteroposterior. ^ 

Los genes pair-rule organizan las celulas 
en segmentos individuales. 



Los genes de polaridad de segmento 

establecen el gradiente anteroposterior 
dentro de cada segmento. 



FIGURA 21 .1 1 Los genes de segmentation se regulan unos a otros. Las flechas indican un pequeno subconjunto de las 
interacciones conocidas entre los genes de segmentacion y sus productos. En cada caso, el resultado depende de la 
concentracion de cada proteina implicada. En realidad, hasta ahora se han descrito 9 genes gap, 8 genes pair-rule y 9 genes 
de polaridad de segmento. Las interacciones entre todos sus productos estan siendo estudiadas en la actualidad. Es importante 
darse cuenta de que se establecen redes analogas a lo largo de los ejes dorsal-ventral e izquierdo-derecho de un embrion. 



este modo, el destino de las celulas a lo largo del eje anteropos- 
terior del embrion se determina por un proceso gradual. 

Los genes reguladores forman cascadas y estan en red 

Como muestra la Figura 21.11, las interacciones entre bicoid 
y los genes de segmentacion se pueden describir como una je- 
rarqufa denominada cascada de regulation. Cada uno de los 
genes bicoid, de los genes gap, de los genes pair-rule y de los 
genes de polaridad de segmento define un nivel de la cascada, 
que se desencadena gracias a la concentracion inicial de pro- 
teina Bicoid y es modificada mas tarde por otras senales. Por 
ejemplo, algunos de los genes de polaridad de segmento codi- 
fican para protemas secretadas por la celula. Estas protemas 
se unen a los receptores de las celulas cercanas, que modifican 
la expresion de sus genes como respuesta. 

Para ilustrar como funciona una cascada de regulacion, 
considera que una celula esta situada en un extremo del em- 
brion de mosca. Al principio del desarrollo, la proteina Bicoid 
que se une a su DNA hace de senal cuyo significado es: « estas 
en el extremo anterior ». Como respuesta, la celula empieza a 
expresar solo los genes que estan expresados en las celulas an- 
teriores. Sus descendientes hacen lo mismo. Mas tarde, el pro- 
ducto de un gen gap indica «eres parte de los segmentos ante- 
riores», desencadenando otros cambios en la transcripcion. 
Posteriormente, los productos de los genes pair-rule y de pola- 
ridad de segmento envfan senales que especifican «aqm esta el 
limite del segmento de la cabeza y aqui esta el limite de su 
parte anterior ». Paso a paso, los descendientes de la celula ob- 
tienen informacion cada vez mas especffica sobre donde se 
encuentran. Como respuesta, se ven comprometidos progresi- 
vamente a convertirse en celulas del cerebro u otros compo- 
nentes del segmento de la cabeza. Q Si entiendes la relacion 
entre las cascadas de regulacion y la segmentacion, deberias 
ser capaz de describir la secuencia de acontecimientos que 
tiene lugar en una celula en la parte posterior de un embrion 
de mosca, donde se expresa una proteina reguladora dife- 
rente, analoga a Bicoid. 

Todo el ambito de las interacciones que ocurren en esta y 
otras cascadas de regulacion es maravillosamente complejo 
y sigue siendo estudiado. Pero algunos mensajes generates 



estan claros y se pueden aplicar al maiz, a los ratones y a otros 
eucariotas igual que se aplican a las moscas: 

La expresion genetica diferencial resulta de cascadas de re- 
gulacion que comienzan muy temprano en el desarrollo: los 
reguladores maestros desencadenan la produccion de otras 
senales reguladoras y de factores de transcripcion que, a su 
vez, desencadenan la produccion de otro conjunto de sena- 
les y protemas reguladoras, etc. 

Como la identidad y la concentracion de senales y factores 
de transcripcion varfa a lo largo de los tres ejes principales 
del cuerpo, las celulas de diferentes ubicaciones reciben una 
informacion posicional unica. 

Cada nivel de una cascada de regulacion proporciona in- 
formacion mas especffica acerca de donde se encuentra una 
celula. 

A medida que las cascadas de regulacion avanzan con el 
tiempo, el destino de una celula se determina de una ma- 
nera cada vez mas precisa. 

Genes homeoticos: £que son y donde se colocan? Una 

vez que los genes gap, los genes pair-rule y los genes de polari- 
dad de segmento han establecido la identidad de cada segmento 
a lo largo del eje anteroposterior de un embrion de mosca, la 
cascada de regulacion continua con la activation de los genes 
homeoticos. Los genes de segmentacion establecen los Kmites 
de cada segmento y los genes homeoticos identifican que seg- 
mento es cada uno. En concreto, los genes homeoticos desenca- 
denan el desarrollo de estructuras apropiadas para cada tipo de 
segmento, como las antenas, las alas o las patas. 

Estos genes fueron descubiertos cuando los investigadores 
encontraron moscas de la fruta adultas que tenian partes del 
cuerpo en sitios incorrectos. Por ejemplo, una serie de muta- 
ciones homeoticas puede transformar el segmento toracico 
numero 3 de las moscas en el segmento toracico numero 2. En 
lugar de llevar el par de pequenos apendices de estabilizacion 
llamados balancines (o halterios) que se suelen encontrar en el 
segmento toracico 3, el segmento transformado lleva un par 
de alas. La mosca mutante tiene, por tanto, cuatro alas en vez 
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Mosca de la fruta normal 



Mutante homeotico 



Mutante homeotico 




FIGURA 21 .1 2 Los mutantes homeoticos de Drosophila tienen estructuras en sitios incorrectos. Entre las mutaciones 
homeoticas mas espectaculares de moscas de la fruta se hallan individuos a los que les crecen alas donde deben'a haber 
unos pequenos apendices de estabilizacion llamados halterios,o bien patas donde deben'an tener las antenas. 



de dos (Figura 21.12). Este tipo de sustitucion de una estruc- 
tura por otra recibe el nombre de homeosis. Esta tiene lugar 
cuando las celulas obtienen una informacion incorrecta acerca 
de su situacion en el organismo. 

Los estudios realizados durante las decadas de 1970 y 1980 
identificaron inicialmente ocho genes en el genoma de Droso- 
phila que ocasionaban homeosis cuando eran defectuosos. 



(a) La posicion de los genes Hox en el cromosoma de la mosca 
se corresponde con su patron de expresion en los embriones. 



Genes Hox 
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(b) La posicion de los genes Hox en el cromosoma del raton se 
corresponde con su patron de expresion en los embriones. 
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FIGURA 21 .1 3 Organization y expresion de los genes Hox. 

O PREGUNTA Supon que alguien afirmara que la expresion 
anteroposterior de los genes Hox en un embrion de raton se 
corresponde con sus posiciones a lo largo del cromosoma, asi como 
con la expresion de los genes homologos en las moscas. <;Estos 
datos apoyan estas afirmaciones o las contradicen? 



Como muestra la Figura 21.13a, los ocho genes se encuentran 
en dos grupos del mismo cromosoma. Juntos, estos ocho genes 
recibieron la denominacion de complejo homeotico o genes 
Hox. Una vez que se establecen los segmentos corporales en un 
embrion de Drosophila, los genes Hox se expresan en un pa- 
tron distintivo a lo largo del eje anteroposterior. Estos genes 
codifican para los factores de transcripcion que desencadenan 
la produccion de las estructuras concretas de cada segmento. 
Los trabajos posteriores revelaron que no todos los genes Hox 
causan homeosis cuando son defectuosos. 

Aunque fue emocionante establecer que los genes homeoti- 
cos forman el vinculo siguiente en la cascada de regulacion res- 
ponsable de la formacion de una mosca de la fruta, el motivo 
por el que se han convertido en uno de los grupos de genes mas 
estudiados en la biologia del desarrollo es que ayudaron a es- 
clarecer varios principios clave adicionales del desarrollo. 

Las senales intercelulares y los genes 
reguladores se han conservado evolutivamente 

Tras el descubrimiento de los genes homeoticos en la mosca 
de la fruta, los investigadores empezaron a buscar genes simi- 
lares en otros animales. Los resultados han sido espectacula- 
res. Se han descubierto grupos de genes Hox casi en cada ani- 
mal examinado hasta la fecha, incluyendo ranas, crustaceos 
(cangrejos y similares), aves, gusanos, ratones y humanos. 
Aunque el numero de genes Hox varia mucho entre especies, 
su organization cromosomica es parecida a la de los genes ho- 
meoticos de la mosca que se muestran en la Figura 21.13a. 

Los estudios recientes sobre genes Hox han revelado que 
se expresan a lo largo del eje cabeza-cola del embrion de 
raton en la misma secuencia que en las moscas de la fruta (Fi- 
gura 21.13b). Ademas, los experimentos han demostrado que 
cuando los genes Hox de los ratones se alteran por mutation, 
hay defectos en la formacion de patrones. Basandose en estos 
datos, los biologos concluyen que en moscas, ratones, humanos 
y la mayorfa de animales, los genes Hox desempenan un papel 
clave en la identification de la posicion de las celulas a lo largo 
del eje cabeza-cola del cuerpo. Esta conclusion se respaldo 
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cuando los investigadores del laboratorio de William McGinnis 
introdujeron el gen Hoxb6 de raton en los huevos de mosca de 
la fruta, el cual tiene una estructura y una secuencia similares al 
gen Antp de la mosca. Debido a que se introdujo sin sus secuen- 
cias reguladoras normales, el gen Hoxb6 se expreso en los em- 
briones tratados de mosca. Las larvas resultantes teman defec- 
tos identicos a los observados en mutantes naturales de mosca, 
en los que el gen Antp se expresa por error en el embrion. El re- 
sultado fue sorprendente: el alelo de un raton afecto el desarro- 
llo de una mosca e imito el efecto de un alelo concreto de mosca. 

Los biologos formularon la hipotesis de que los genes de los 
complejos Hox de animales son homologos, es decir, que son 
similares porque descienden de genes de un ancestro comun. Si 
esta hipotesis es correcta, significa que los primeros genes Hox 
surgieron antes del origen de los animales. Durante los mil mi- 
llones de anos pasados, los productos de los genes Hox han es- 
tado ayudando a dirigir el desarrollo de los animales. 

Los genes Hox no son un ejemplo aislado de senales o protef- 
nas reguladoras que dirigen el desarrollo y se han conservado 
evolutivamente. Un gen estudiado a fondo llamado Pax tiene 
una estructura y una funcion similares en muchos animales; esta 
implicado en la formacion de los ojos en especies tan diversas 
como las moscas de la fruta y los seres humanos. Igualmente, se 
han encontrado homologos de ciertos genes de polaridad de seg- 
mentos en gran variedad de animales, donde realizan funciones 
parecidas de senalizacion intercelular durante el desarrollo. 

El mensaje de estos estudios es que al menos algunos de 
estos mecanismos moleculares de formacion de patrones se han 
conservado muy bien durante la evolucion animal. El descubri- 
miento de estos mecanismos compartidos es uno de los resulta- 
dos mas significativos que han surgido a partir del estudio del 
desarrollo animal hasta la actualidad. Aunque los organismos 
animales son muy diversos en forma y tamano, los mecanismos 
responsables de su desarrollo son similares. Lo que varia entre 
las especies no son los genes presentes, sino cuando, donde y 
en que cantidad se expresan los genes parecidos. 

Las vi'as comunes de senalizacion se utilizan 
en muchos contextos 

La observacion de que los factores de transcripcion regulado- 
res y las senales mas importantes se conservan a lo largo de la 
evolucion se ha convertido en un principio general del desarro- 
llo de animales y plantas. Pero una observacion derivada de lo 
anterior tambien se considera un principio general: durante el 
desarrollo, se utilizan los mismos factores de transcripcion re- 
guladores y las mismas senales intercelulares en varios contex- 
tos. Las protemas reguladoras y las senales no solo se conser- 
van, sino que tambien se reutilizan. Por ejemplo, los genes 
Hox estan implicados en el desarrollo de una serie de estructu- 
ras animales, incluyendo apendices como tus brazos y piernas, 
ademas de su papel en la definicion del eje anteroposterior del 
cuerpo animal. Pero el ejemplo mas espectacular de este feno- 
meno pueden ser los genes wingless, abreviados Wnt. 

En humanos y otros mamfferos, el genoma contiene una fa- 
milia de 15 genes Wnt. Cada uno de ellos codifica para protei- 
nas responsables de las senales intercelulares durante el desarro- 
llo. En concreto, estan implicados en la cascada de regulacion 
que ayuda a establecer el eje anteroposterior en el embrion, de 



forma parecida a como hacen los genes Wnt en la mosca de la 
fruta. Pero, ademas, las senales de los genes Wnt en mamfferos 
estan implicadas en la formacion de los musculos de la espalda, 
la region media del cerebro, las extremidades, las gonadas (tes- 
tfculos u ovarios), los folfculos pilosos, partes del intestino y es- 
tructuras dentro de los rinones, entre otros. Para entenderlo, los 
biologos dicen que los organismos multicelulares tienen una 
caja de herramientas de senales comunes, vfas de transduction 
de senales y protemas reguladoras que se utilizan durante el de- 
sarrollo. Esta caja de herramientas puede dirigir el desarrollo de 
estructuras totalmente diferentes porque sus herramientas se 
despliegan en momentos diferentes y en ubicaciones distintas. 

Para crear una analogfa humana para este principio, pen- 
semos en una senal llamada «pellizco». Cuando eras pequeno, 
que tu abuela te diera un pellizco en la mejilla significaba algo 
distinto a si te lo daba tu madre en la oreja o un hermano en 
el brazo. El significado cambia si te lo da un amigo ahora que 
eres mayor. En la comunicacion y el desarrollo humanos, el 
contexto en el que una senal se envfa y se recibe, donde se re- 
cibe, en que momento y con que intensidad, es fundamental. 

Comprueba si lo has entendido 



21.4 Por debajo de los cambios 
en las vias de desarrollo 
subyacen cambios evolutivos 

Para que se desarrolle un embrion, las celulas tienen que prolife- 
rar, moverse, diferenciarse e interactuar. La expresion genetica 
diferencial es lo que causa la diferenciacion como resultado de 
senales que informan a las celulas de donde estan tanto en 
tiempo como en espacio, y que desencadenan una compleja cas- 
cada de factores de transcripcion que interactuan entre ellos. 

Si cualquiera de estos procesos se ve perturbado, puede que 
el embrion muera. Pero si solo se modifica de una forma muy li- 
gera, la estructura afectada probablemente tendra otro tamano, 
forma o actividad. Como consecuencia, el embrion desarrollara 
nuevas caracteristicas y el adulto tendra un fenotipo nuevo. 

Q Una vez que los biologos empezaron a descifrar las se- 
nales y las cascadas reguladoras de las que se ha hablado con 



Si entiendes que... o 

• Las senales intercelulares desencadenan la produccion de 
conjuntos especificos de factores de transcripcion que 
cambian la expresion genetica en las celulas receptoras. 

• Las celulas diferentes expresan genes diferentes porque 
reciben distintas series de senales y producen distintos 
conjuntos de factores de transcripcion como respuesta. 

Deberias ser capaz de... O 

1 ) Explicar por que el gradiente de protema Bicoid facilita 
informacion acerca de donde se encuentran las celulas a lo 
largo del eje anteroposterior de un embrion de mosca. 

2) Describir como la cascada de factores de transcripcion 
desencadenada por Bicoid motiva la diferenciacion gradual 
de segmentos a lo largo del eje anteroposterior de un 
embrion de mosca. 
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FIGURA 21.14 Algunas serpientes tienen miembros traseros 
rudimentarios. Esta garra,de una piton sudafricana,esta unida a 
un femur y una cadera rudimentarios. 

anterioridad en este capitulo, se dieron cuenta de que los cam- 
bios geneticos que alteran estos procesos de desarrollo deben 
constituir los cimientos del cambio evolutivo. Por ejemplo, el 
aumento del tamano del cuerpo que ha tenido lugar durante 
la evolucion humana debe haber sido el resultado de mutacio- 
nes que alteraron las senales, las secuencias reguladoras en el 
DNA o los factores de transcripcion implicados en la cantidad 
y el momento de la proliferation celular en todo el organismo. 

Un campo de investigation denominado evolucion y desa- 
rrollo, o evo-devo, se centra en comprender como los cambios 
en los genes importantes para el desarrollo han ocasionado la 
evolucion de nuevos fenotipos como las extremidades de los te- 
trapodos (anfibios, reptiles, mamiferos) y artropodos (cangre- 
jos, insectos, milpies). Como muestra de como se realiza este 
trabajo, se considera un ejemplo de perdida de extremidades. 

Una serie de analisis ha demostrado que las serpientes son 
claramente tetrapodos y que pertenecen a la familia de los la- 
gartos. Aunque algunas no desarrollan ningun tipo de extremi- 



dad anterior o posterior, las boas y las pitones poseen minuscu- 
los huesos pelvicos (caderas) y un femur rudimentario (femur) 
con su garra, como muestra la Figura 21.14. Sin embargo, los 
ancestros de todas las serpientes teman cuatro patas funciona- 
les junto con sus pies y sus dedos de los pies. <;C6mo perdieron 
las serpientes sus extremidades? <iQue cambios en el desarrollo 
fueron los responsables de esta evolucion tan espectacular? 

Los biologos han sido capaces de contestar a esta pregunta 
porque las senales intercelulares y las cascadas reguladoras 
implicadas en el desarrollo del miembro tetrapodo son razo- 
nablemente conocidas. Por ejemplo, los investigadores sabfan 
que dos genes Hox, Hoxc6 y Hoxc8 se expresan juntos en las 
vertebras que forman las costillas, pero que Hoxc6 se expresa 
sin Hoxc8 en la region que da lugar a las extremidades ante- 
riores (Figura 21.15a). En las serpientes, sin embargo, descu- 
brieron que Hoxc6 y Hoxc8 se expresan juntos en la parte del 
tronco en la que se deberian formar las extremidades anterio- 
res (Figura 21.15b). Estos datos sugieren que un cambio en la 
regulacion de Hoxc8, concretamente donde se expresa el gen, 
llevo a la perdida evolutiva de la extremidad anterior. Por el 
contrario, la perdida de la extremidad posterior parece que se 
debe a defectos en una molecula de senalizacion codificada 
por un gen denominado Sonic hedgehog. Este gen es homo- 
logo al gen hedgehog de la mosca de la fruta, del que se ha ha- 
blado en la Section 21.3. En serpientes, la perdida de la extre- 
midad posterior se debe a un cambio genetico en parte de la 
cascada de senalizacion que establece el eje anteroposterior. 

En ambos casos, los biologos pueden apuntar a alteracio- 
nes en un factor de transcripcion espetifico o en una senal in- 
tercelular concreta que explica un cambio evolutivo impor- 
tante. Los cambios en una cascada de regulacion motivaron 
cambios en el cuerpo adulto de un ancestro parecido a un la- 
garto. Desde entonces, las serpientes han carecido de patas. 



(a) Patron de la expresion genetica en tetrapodos 
con extremidades anteriores. 

Las costillas se forman 
en las areas en las que 
Hoxc6 y Hoxc8 se 



La extremidad anterior se forma 
en el area en la que Hoxc6 se 



expresa por si mismo 



expresan juntos 




(b) Patron de la expresion genetica en serpientes 
(sin extremidades anteriores). 

Hoxc6 y Hoxc8 siempre se expresan 
juntos, de modo que no se forman 
extremidades anteriores 




FIGURA 21 .1 5 Los cambios en la expresion genetica homeotica motivaron la perdida de las extremidades en las serpientes. 

Hoxc6 y Hoxc8 codifican para factores de transcripcion. Si ambos factores de transcripcion estan presentes en una poblacion de 
celulas a lo largo del eje anteroposterior de un tetrapodo, se activan los genes que motivan la formacion de las vertebras y las 
costillas. Pero si solo Hoxc6 esta presente, entonces se activan los genes que motivan la formacion de las extremidades anteriores. 
Los patrones opuestos de expresion genetica son responsables (a) del desarrollo de extremidades anteriores en la mayoria de los 
tetrapodos y (b) de la falta de extremidades anteriores en serpientes. 
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I 



Repaso del capitulo 



RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 



I 



O A medida que se desarrolla un embrion, las celulas tienen que 
moverse o expandirse de una manera dirigida, especializarse e in- 
teractuar con otras celulas. 

El desarrollo esta compuesto por cuatro procesos esenciales: (1) 
Las celulas tienen que crecer y dividirse de una manera regulada 
a medida que el cuerpo se desarrolla y algunas celulas han de 
pasar por la muerte celular programada. (2) En animales, masas 
de celulas se mueven de un modo coordinado en el desarrollo 
temprano; mas tarde, pequenas poblaciones de celulas se dirigen 
a lugares especificos en el organismo. Las celulas vegetales no se 
mueven, pero el desarrollo normal depende de un control preciso 
del piano de division celular y la expansion dirigida de las celu- 
las. (3) Las celulas pasan por un proceso paso a paso que con- 
duce a la diferenciacion o a la produccion de un tipo especiali- 
zado de celula. (4) Las senales intercelulares proporcionan un 
flujo constante de informacion acerca de donde estan las celulas 
en el tiempo y en el espacio. 

Debenas ser capaz de predecir como el desarrollo de una plan- 
tula de roble se vena afectada por un farmaco que (1) reduce la 
tasa de division celular a la mitad, o (2) impide que las celulas se 
expandan despues de la mitosis, o (3) obstruye el primer paso en 
la secuencia que induce la formacion de flores o (4) bloquea la 
serial que establece el eje brote-raiz. Q 

O Las celulas se especializan porque expresan genes diferentes, no 
porque contengan genes diferentes. 

En animales y plantas, las celulas se diferencian debido a la ex- 
presion genetica diferencial, no a la perdida diferencial de genes. 
Las celulas de varios tipos se especializan porque contienen fac- 
tores de transcripcion que activan ciertos genes y no otros. La di- 
ferenciacion ocurre de una manera gradual porque las senales in- 
tercelulares desencadenan una cascada de efectos que motivan 
que ciertos factores de transcripcion esten presentes en la celula 
todo el tiempo. 

Debenas ser capaz de explicar por que la estructura de la croma- 
tina en una celula muscular es diferente de la estructura de la cro- 
matina en una celula nerviosa. Q 

O Las celulas interaccionan continuamente durante el desarrollo 
mediante senales intercelulares. 

Las celulas «saben» donde se encuentran en el organismo y 
cuanto ha progresado el desarrollo porque producen y reciben 
una continua corriente de senales. Estas moleculas de senalizacion 
funcionan mediante vias de transduction de senales que alteran la 
expresion genetica, principalmente la transcripcion. Las celulas co- 
mienzan expresando un conjunto caractenstico de protemas y se 
diferencian porque reciben un conjunto caractenstico de senales. 



Debenas ser capaz de explicar por que el desarrollo esta basado 
en el control de la transcripcion mas que en el procesamiento del 
RNA, la estabilidad del RNA, la traduction o la modification de 
las protemas. Q 

O Las senales tempranas desencadenan una cascada de efectos, in- 
cluyendo la produccion de factores de transcripcion y otras sena- 
les. Las interacciones entre esas senales, los factores de transcrip- 
cion y las secuencias de regulation del DNA hacen que las celulas 
se diferencien a medida que el desarrollo avanza. 

En las moscas de la fruta, un regulador maestro denominado Bi- 
coid es responsable del establecimiento de todo el eje anteropos- 
terior del cuerpo. Bicoid dispara la produccion de los factores de 
transcripcion codificados por los genes gap, que activan la expre- 
sion de los genes pair-rule, que estimulan la transcripcion de los 
genes de polaridad de segmento, que regulan la expresion de los 
genes homeoticos. A medida que continua esta cascada, las sena- 
les intercelulares de genes como el hedgehog y el wingless mode- 
ran la serie de factores de transcripcion producida en las celulas 
de todo el organismo. Las complejas interacciones entre esas se- 
nales y los factores de transcripcion son las responsables de la di- 
ferenciacion. 

Debenas ser capaz de explicar por que los mutantes bicoid mue- 
ren siendo embriones, cuando la mayoria de mutantes homeoti- 
cos pueden desarrollarse hasta llegar a adultos. Q 



(m?) ^^3^^^^^^^^^ en www.masteringbio.com 

Early Pattern Formation in Drosophila 



O La evolution de nuevos tamanos, formas y estructuras corporales 
es posible cuando las mutaciones alteran los genes responsables 
del desarrollo. 

Si las senales intercelulares, los factores de transcripcion y las se- 
cuencias reguladoras de DNA activas en el desarrollo cambian, 
entonces es probable que el fenotipo adulto cambie tambien. La 
variation de los fenotipos es la base del cambio evolutivo. En al- 
gunos casos, los investigadores han conseguido precisar con 
exactitud los cambios en las senales intercelulares, en los factores 
de transcripcion o en las secuencias reguladoras del DNA que 
fueron responsables de los eventos mas importantes de la evolu- 
cion, como la perdida de las extremidades en las serpientes. 

Debenas ser capaz de explicar el significado del mutante homeo- 
tico de cuatro alas de la Figura 21.12 haciendo referencia a los 
esfuerzos que se han hecho para explicar los mecanismos geneti- 
cos responsables de la evolucion de los insectos. (Los ancestros de 
la mosca de la fruta tenian dos pares de alas completas que fun- 
cionaban en vuelo). Q 



PREGUNTAS 

O Comprueba tus conocimientos 

1. iQue es la apoptosis? 

a. Una tecnica experimental que los biologos utilizan para 
matar celulas espetificas. 

b. La muerte celular programada necesaria para un desarrollo 
normal. 

c. Una enfermedad patologica observada solamente en 
organismos danados o enfermos. 



d. Un mecanismo de desarrollo exclusivo de la lombriz C. 
elegans. 

2. ^Cual es la funcion de las celulas madre en los mamfferos 
adultos? 

a. Algunas de sus celulas hijas siguen siendo celulas madre y 
continuan dividiendose a lo largo de la vida. 
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b. Dan lugar al pelo, las unas y otras estructuras que crecen a lo 
largo de la vida. 

c. Producen componentes que evitan demasiada perdida de 
sangre a traves de las heridas. 

d. Producen celulas que se diferencian para sustituir celulas 
muertas o danadas. 

3. que se debe que las hibridaciones in situ sean una 
herramienta tan valiosa para el estudio del desarrollo? 

a. Identifican la ubicacion de los RNA mensajeros (mRNA) 
esperificos, proporcionando asf una vision de la expresion 
genetica diferencial. 

b. Posibilitan a los investigadores la comprension de como 
interactuan las senales intercelulares y los factores de 
transcripcion reguladores. 

c. Proporcionan datos sobre la homologia (la presencia de genes 
similares en distintas especies). 

d. Se pueden realizar con sondas de RNA o de DNA. 

4. ,;Por que es logico que la diferenciacion este basada en el control 
de la transcripcion en vez de en el control de la traduction o el 
de la postraduccion? 

a. Hay que sacrificar un poco la velocidad para conseguir mas 
eficiencia en los distintos niveles de control sobre la expresion 
genetica. 

b. La diferenciacion esta basada en la expresion genetica 
diferencial. 



c. La diferenciacion suele ser permanente, para que las celulas no 
tengan que producir protemas que nunca va a ser utilizadas. 

d. El control de la transcripcion es el unico nivel de control que 
se puede regular cuidadosamente. 

5. iQue es un mutante homeotico? 

a. Un individuo con una estructura situada en un lugar incorrecto. 

b. Un individuo con un eje anormal cabeza-cola. 

c. En moscas, un individuo al que le faltan segmentos; en 
Arabidopsis, un individuo al que le falta un hipocotilo u otra 
estructura embrionaria. 

d. Un individuo con el doble del numero normal de estructuras 
o segmentos. 

6. <;Por que tambien se hace referenda a las cascadas de regulation 
en el desarrollo denominandolas redes? 

a. La cascada no es lineal, dentro y entre los niveles de la cascada 
varios productos geneticos interactuan formando una red. 

b. Tanto las senales como los factores de transcripcion estan 
implicados en la cascada. 

c. Cada factor de transcripcion y senal de la cascada tiene una 
esperanza de vida limitada. 

d. Cada paso de la cascada lleva tiempo, por lo que los pasos de 
la cascada son secuenciales. 
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O Comprueba tu aprendizaje 

1. ^Como buscaron los investigadores moleculas que desempenaran 
papeles importantes en el establecimiento del eje anteroposterior 
y de los segmentos corporales de Drosophila? 

2. <Que evidencia sugiere que por lo menos algunos de los 
mecanismos moleculares responsables de la formation de 
patrones se han conservado muy bien a lo largo de la 
evolution animal? 

3. <;Por que es significativo que muchos de los genes implicados 
en el desarrollo codifiquen factores de transcripcion 
reguladores? 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

4. Explica la conexion entre la existencia de genes reguladores y 
cascadas de serialization y el hecho observado de que la 
diferenciacion es un proceso gradual. 

5. Explica la logica que subyace detras de la experimentation con 
transplante de nucleos para demostrar la hipotesis de que todas las 
celulas animales del organismo son geneticamente equivalentes. 

6. Explica por que la proliferation y la muerte celulares, el 
movimiento o el crecimiento de las celulas, la diferenciacion 
celular y las interacciones celulares son considerados como los 
cuatro procesos fundamentales del desarrollo. 



O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. Las investigaciones recientes han mostrado que los productos de 
dos genes distintos de Drosopbila son necesarios para mantener el 
mRNA bicoid concentrado en el extremo anterior del huevo. En 
individuos con formas mutantes de estas protemas, el mRNA bicoid 
se desplaza mas de lo normal hacia el polo posterior. Pronostica 
que efecto tendran estas mutaciones en la segmentacion de la larva. 

2. En 1992, David Vaux y sus colaboradores utilizaron la ingenieria 
genetica para introducir un gen humano activo para una protema 
que inhibe la apoptosis en embriones de la lombriz C. elegans. 
Cuando el equipo examino a los embriones, descubrio que las 
celulas que normalmente sufren la muerte celular programada 
sobrevivieron. ^Cual es el significado de esta observation? 

3. Supon que los medicos implantaran celulas madre humanas en el 
cerebro de pacientes que tuvieran la enfermedad de Parkinson en 
el area del cerebro en la que los pacientes hubieran perdido 
muchas celulas nerviosas. iQue tendria que ocurrir para que las 
celulas madre se diferenciaran y se convirtieran en celulas 
nerviosas funcionales? 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

4. Segun los datos presentados en este capitulo, los genes de 
segmentacion establecen el plan corporal segmentado de una 
mosca de la fruta mientras que los genes homeoticos 
desencadenen la production de estructuras especificas de los 
segmentos tales como antenas, patas y alas. Haz un bosquejo del 
organismo de una mosca de la fruta al lado del cuerpo de una 
arana, un ciempies y una lombriz de tierra. Genera hipotesis para 
explicar las diferencias entre los organismos de las moscas de la 
fruta y otras tres especies, basandote en los cambios en los genes 
de segmentacion y los genes homeoticos. 

En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • guias de estudio online y preguntas • mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 



BIOLOGI'A DEL DESARROLLO 



Introduccion 

al desarrollo animal 





Un embrion humano, de unos tres di'as de vida, en la cabeza de un alfiler. 



CONCEPTOS CLAVE 

O En la mayon'a de los animalesja 

fecundacion depende de las interacciones 
especi'ficas entre protemas que tienen lugar 
en las membranas plasmaticas del 
espermatozoide y el ovulo. 

O Las primeras divisiones celulares dividen el 
ovulo fecundado en una masa de celulas. El 
destino de esas celulas depende de los 
determinantes citoplasmaticos que 
contengan,de las senales que reciben o de 
una combinacion de ambos. 

O En las primeras fases, las celulas se mueven 
mucho y de una manera coordinada para 
formar distintas capas de tejido. Cada una 
de esas capas da lugar a grupos diferentes 
de tejidos y organos en el adulto. 

O A medida que avanza el desarrollo, la 
formacion de organos y otras estructuras 
especializadas depende de las senales 
intercelulares,de la proliferacion celular,de 
los movimientos celulares y de la 
diferenciacion. 



Cuando el medico, investigador y escritor Lewis Tho- 
mas considero como se desarrolla un ser humano a 
partir de un ovulo fecundado, no pudo por menos que 
quedarse perplejo: «Uno empieza como una simple celula de- 
rivada del acoplamiento entre un espermatozoide y un ovulo, 
que se divide en dos, luego cuatro, y luego ocho, etc., y en un 
momento dado surge una sola celula que tendra como descen- 
dencia el cerebro humano. La mera existencia de esa celula 
debena ser una de las mayores maravillas del mundo. La 
gente debena estar caminando todo el dfa, paseando estupe- 
facta y no hablar de otra cosa que de esa celula. Es algo increi- 
ble y, sin embargo, aquf esta, apareciendo habilmente en su 
sitio entre las celulas mezcladas de cada uno de los varios 
miles de millones de embriones humanos del planeta, como si 
fuera la cosa mas facil de hacer» 1 . 



Muchos biologos comparten el sentir de Thomas. La ex- 
periencia de observar como un ovulo fecundado pasa por el 
desarrollo temprano inspira respeto y asombro. En los ani- 
mates, el ovulo fecundado pasa por una rapida serie de divi- 
siones celulares. Las celulas resultantes comienzan a moverse 
de una manera amplia y estrechamente coordinada y el em- 
brion se reorganiza de forma espectacular. Solo unas pocas 
horas o dias mas tarde, aparece una criatura reconocible con 
organos internos, una cabeza, ojos, espalda, vientre y otras 
partes del cuerpo. 



1 Lewis Thomas, The medusa and the snail (Nueva York: Viking Press, 1979), 
156. Thomas se permitio una licencia poetica en esta parte. De hecho, el cere- 
bro surge a partir de un grupo de celulas en el embrion, mas que de una sola ce- 
lula. 
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En muchos casos, estas estructuras continuan creciendo y 
desarrollandose durante anos despues de que tenga lugar la 
salida de los polluelos del cascaron o el nacimiento. 

Comprender como y por que ocurren estos acontecimientos 
es uno de los desafios mas grandes de los biologos hoy dfa. El 
Capftulo 21 introdujo este reto repasando los principios basi- 
cos que unifican el desarrollo de plantas y animales. El men- 
saje mas importante del Capftulo 21 fue que las senales inter- 
celulares causan la produccion de conjuntos especfficos de 
factores de transcripcion en varias celulas del embrion, lo que 
resulta en expresion genetica diferencial y la diferenciacion. 

El objetivo de este capftulo es aplicar los principios genera- 
les del desarrollo para entender la secuencia de eventos que 
ocurre a medida que se desarrolla un embrion animal. Se co- 
menzara examinando la gametogenesis, proceso responsable de 
producir gametos. Recuerda del Capftulo 12 que los gametos 
son celulas reproductoras haploides. En animales y muchos 
otros organismos, los gametos masculinos reciben el nombre de 
espermatozoides y los gametos femeninos ovulos. Como 
muestra la Figura 22.1, a la gametogenesis le sigue la fecunda- 
tion, o union de un espermatozoide y un ovulo. En los anima- 
les, un ovulo fecundado se multiplica rapidamente en un pro- 
ceso llamado segmentacion, formando una masa de celulas 
conocida como blastula. A continuation, las celulas se mueven 
y se reordenan a sf mismas en el proceso de gastrulacion. Du- 
rante esta fase del desarrollo, al embrion se le denomina gas- 
trula. Estos acontecimientos del desarrollo temprano se anali- 
zan en las Secciones 22.1 a 22.3. Son ellos quienes establecen la 
fase del desarrollo de los tejidos y organos especializados du- 
rante el proceso de organogenesis, del que trata la Section 22.4. 

La Figura 22.1 representa el ciclo de la vida en los animales. 
Cuando estudies cada paso, recuerda las senales intercelulares y 
las protefnas reguladoras que permiten que las celulas en desa- 
rrollo puedan dividirse, moverse, interaccionar y diferenciarse, 



es decir, que hagan lo necesario para que «se situen cada una en 
su sitio» y contribuyan a la formacion de un nuevo individuo. 

22.1 Gametogenesis 



El desarrollo comienza con la gametogenesis, o la formacion 
de gametos (espermatozoide y ovulo) en los organos reproduc- 
tores de los organismos adultos. El DNA y el citoplasma en estas 
celulas reproductoras son los componentes iniciales del nuevo 
individuo. Tanto el espermatozoide como el ovulo aportan el 
mismo numero de cromosomas, normalmente un genoma ha- 
ploide que contiene un alelo de cada gen, al descendiente. Pero, 
debido a que cada ovulo es miles de veces mas grande que un es- 
permatozoide, aquel aporta mucho mas citoplasma. 

La secuencia de divisiones celulares mitoticas y meioticas 
que ocasionan la produccion de espermatozoides y ovulos se 
trata en el Capftulo 40 (reproduccion de las plantas) y en el 
Capftulo 48 (reproduccion animal). Aquf nos centraremos en 
la estructura de las celulas reproductoras maduras. Si se com- 
prende como se unen estas celulas especializadas, se cimenta- 
ran las bases para tratar asuntos relativos a la fecundacion y 
el desarrollo temprano. 

Estructura y funcion del esperma 

Los espermatozoides comienzan a desarrollarse despues de 
que la meiosis haya dado como resultado la produccion de un 
nucleo haploide. A medida que madura el espermatozoide, se 
desarrollan las cuatro regiones principales que se muestran en 
la Figura 22.2: la cabeza, el cuello, la parte media y la cola. 

• La region de la cabeza contiene el nucleo y una estructura 
llena de enzimas (acrosoma). Los cromosomas dentro del 
nucleo se encuentran condensados mucho mas densamente 



| Haploide (n) 



| Diploide (2n) Espermatozoide 



^£CUNDACION 




Recien nacido 



Segundo trimestre 



Primer trimestre Primer trimestre temprano 



FIGURA 22.1 El desarrollo avanza por fases ordenadas. En animales, el desarrollo de un nuevo individuo comienza 
con la formacion de los gametos y continua con la fecundacion y las primeras divisiones celulares (fase de segmentacion), 
dando como resultado una blastula. Despues, mediante la gastrulacion, la blastula pasa a convertirse en una gastrula. 
Posteriormente tiene lugar la organogenesis, que ocasiona la formacion de las estructuras y los tejidos adultos. 
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FIGURA 22.2 Estructura de un espermatozoide animal. 

La morfologia del espermatozoide humano es caracten'stica 
de muchas especies animales. 

O PREGUNTA Si estuvieras examinando los gametos de un animal 
que nunca hubieras visto antes, £c6mo decidin'as que celulas son 
espermatozoides y que celulas son ovulos? 

que en otras celulas. El acrosoma que se encuentra en la 
punta del espermatozoide se deriva de vesfculas producidas 
por el aparato de Golgi (vease el Capitulo 7). Las enzimas 
almacenadas en el acrosoma posibilitan al espermatozoide 
penetrar barreras que existen alrededor del ovulo. 

• El cuello rodea un centriolo. Recuerda del Capitulo 11 que 
los centriolos animales desempenan un papel clave en la 
formacion del huso mitotico, que desplaza los cromosomas 
a las celulas hijas durante la mitosis. El huevo fecundado 
hereda un centriolo del espermatozoide y otro del ovulo. 

• La parte media esta llena de mitocondrias (vease el Capi- 
tulo 9). Los espermatozoides nadan largas distancias para 
poder llegar al ovulo. Este movimiento esta propulsado por 
las moleculas de ATP sintetizadas en las mitocondrias de la 
parte media. 

• La region de la cola consiste en un flagelo, la larga estruc- 
tura compuesta por microtubules y rodeada por la mem- 
brana plasmatica de la que se hablo en el Capitulo 7. Los 
espermatozoides son estructuras tan simples que se los 
puede caracterizar como «DNA con un propulsor». El 
«propulsor» es el flagelo, que surge del centriolo al princi- 
pio de la maduracion del espermatozoide. El flagelo se pro- 
pulsa con un movimiento de latigo. 

Los espermatozoides son coches de carreras: celulas aero- 
dinamicas, desmontadas y tuneadas especializadas en compe- 
tir con otros espermatozoides por llegar al ovulo en primer 
lugar. Los ovulos son como semirremolques: almacenes desco- 
munales, cerrados e inmoviles con mercancias muy valiosas. 



Estructura y funcion del ovulo 

Es facil distinguir los gametos animales: los espermatozoides 
son pequenos y moviles; los ovulos son grandes y carecen de 
movilidad. Los ovulos tienen mayor tamano sobre todo por- 
que contienen los nutrientes necesarios para el desarrollo tem- 
prano del embrion. Pero, ademas de nutrientes, los ovulos de 
muchas especies contienen unas moleculas clave reguladoras 
del desarrollo llamadas determinantes citoplasmaticos, como 
el mRNA bicoid del que se hablo en el Capitulo 21, que con- 
trolan los primeros eventos del desarrollo. 

La cantidad de nutrientes del ovulo varia mucho entre las 
especies. En mamfferos, los embriones comienzan a obtenerlos 
a traves de un organo materno llamado placenta una semana o 
dos despues de la fecundacion. Asf, el ovulo solo tiene que pro- 
porcionar los nutrientes necesarios para el desarrollo tem- 
prano y puede permitirse tener un tamano relativamente pe- 
queno. Pero en especies en las que las hembras ponen los 
huevos en el medio externo, las reservas que hay en el huevo 
son la unica fuente de nutrientes hasta que los organos se 
hayan formado y un nuevo ser rompa el cascaron y comience 
a alimentarse. En estas especies, es la yema la que proporciona 
los nutrientes necesarios para el desarrollo temprano. La yema 
es un citoplasma rico en grasas y protefna que se forma en los 
ovulos a medida que maduran. Puede estar presente como una 
gran masa o como muchos granulos pequenos. 

La yema y los determinantes plasmaticos de algunas espe- 
cies no son el unico material o estructura dentro de los ovulos 
animales. Muchos de ellos tambien contienen organulos llama- 
dos granulos corticales, pequenas vesfculas llenas de enzimas 
que se activan durante la fecundacion. A medida que el ovulo 
madura, los granulos corticales se sintetizan en el aparato de 
Golgi, se transportan a la superficie celular y se localizan justo 
debajo de la superficie interior de la membrana plasmatica. 

Rodeando la membrana plasmatica de los ovulos, se forma 
una capa de glucoprotefnas fibrosas llamada membrana vite- 
lina (Figura 22.3). En los ovulos de los seres humanos y de 
otros mamfferos, esta estructura es inusualmente densa y re- 
cibe el nombre de zona pelucida. En algunas especies, una 
gran matriz gelatinosa conocida como capa gelatinosa rodea 
la membrana vitelina para proteger aun mas el ovulo. 
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FIGURA 22.3 Los ovulos de erizo estan cubiertos por una capa 
gelatinosa. Los animales que ponen sus huevos en el agua con 
frecuencia los rodean de una capa gelatinosa. 




454 UnidacU Biologia del desarrollo 



El ovulo esta cargado de reservas ricas en nutrientes y pro- 
tegido por una o mas capas de material protector. <;C6mo 
puede un espermatozoide atravesar estas envolturas para lie- 
gar a la membrana plasmatica del ovulo y fecundarlo? 

22.2 Fecundacion 

La fecundacion parece un proceso simple: un espermatozoide 
se une a un ovulo para formar una celula diploide conocida 
como cigoto (un ovulo fecundado). Pero, si lo piensas, te daras 
cuenta de que el proceso es extraordinariamente complejo. Para 
que la fecundacion tenga lugar, el espermatozoide y el ovulo han 
de estar en el mismo sitio a la vez. A continuacion, tienen que 
reconocerse y unirse uno al otro. Despues, deben unirse, aunque 
la mayoria de las demas celulas del organismo no se une con las 
celulas con las que tiene contacto. En la mayona de las especies, 
la union tambien tiene que limitarse a un solo espermatozoide, 
para que el cigoto no reciba cromosomas extra. Finalmente, la 
union de los dos gametos tiene que desencadenar el comienzo 
del desarrollo. Esta complejidad ha hecho de la fecundacion un 
tema de investigacion fascinante. El contacto que tiene lugar 
entre el espermatozoide y el ovulo durante la fecundacion ha 
sido la mas estudiada de todas las interacciones intercelulares. 

La fecundacion en los erizos de mar 

La investigacion sobre la fecundacion comenzo en serio a 
principios del siglo xx, cuando los biologos empezaron a es- 
tudiar la interaccion espermatozoide-ovulo en los erizos de 
mar, organismos marinos estrechamente relacionados con las 
estrellas de mar. Como la mayona de los animales acuaticos, 
liberan sus gametos al agua circundante y la fecundacion tiene 
lugar externamente (Figura 22.4). Para maximizar la probabi- 
lidad de que el espermatozoide y el ovulo se encuentren, el 
macho y la hembra del erizo de mar segregan enormes canti- 
dades de gametos que los investigadores pueden estudiar en 
una probeta o un cultivo llenandolos de agua de mar. Los eri- 
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FIGURA 22.4 Muchas especies acuaticas tienen una fecundacion 
externa. El erizo de mar libera sus gametos en el oceano. La 
fecundacion y el desarrollo temprano tienen lugar en aguas abiertas. 

O EJERCICIO Los erizos de mar son ciegos. Formula una hipotesis 
para explicar como es posible que muchos erizos de mar liberen sus 
gametos al mismo tiempo. 
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FIGURA 22.5 La secuencia de fecundacion en el erizo de mar 
esta basada en las interacciones intercelulares. 



zos de mar siguen siendo un sistema modelo muy estudiado en 
la investigacion de la fecundacion y el desarrollo. 

En los erizos de mar, la capa gelatinosa que rodea al ovulo 
contiene una molecula que atrae a los espermatozoides gracias 
a un pequeno peptido que el ovulo se esparce hacia el agua de 
mar circundante. Los espermatozoides responden a este esti- 
mulo de atraccion nadando hacia zonas donde su concentra- 
cion es alta. Se ha observado el mismo tipo de interaccion 
entre los espermatozoides y los ovulos en una gran variedad 
de animales que ponen sus huevos en el agua de mar. 

Cuando se encuentran el espermatozoide y el ovulo de erizo 
de mar, lo primero que halla la cabeza del espermatozoide es la 
capa gelatinosa del ovulo (Figura 22.5). Para alcanzar la mem- 
brana plasmatica del ovulo, la cabeza del espermatozoide tiene 
que ir digiriendo su camino a traves de la capa gelatinosa del 
ovulo y de la membrana vitelina. Este proceso comienza con la 
reaccion acrosomica, que se desencadena gracias al contacto 
entre la cabeza del espermatozoide y la capa gelatinosa. En la 
primera parte de esta reaccion, los contenidos del acrosoma, la 
estructura de la punta de la cabeza del espermatozoide, se libe- 
ran. Las enzimas que se difunden van digiriendo un camino a 
traves de la capa gelatinosa del ovulo para que el espermato- 
zoide pueda llegar a la membrana vitelina del ovulo. La se- 
gunda parte de la reaccion acrosomica implica la polimeriza- 
cion de actina en los microfilamentos que componen el proceso 
acrosomico, una protuberancia que sale de la cabeza del esper- 
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matozoide hasta que hace contacto con la membrana vitelina. 
Finalmente, las membranas plasmaticas del ovulo y del esper- 
matozoide se unen. El nucleo, las mitocondrias y el centriolo 
del espermatozoide penetran en el ovulo, aunque las mitocon- 
drias se desintegran mas tarde, y ambos nucleos se unen para 
formar el nucleo del cigoto. La fecundacion se ha completado. 

En 1910, Frank Lillie reconocio que habfa una pregunta im- 
portante escondida en estos acontecimientos: <;que evita una 
fecundacion cruzada entre distintas especies y que, por tanto, 
se produzcan descendientes hfbridos no funcionales? Despues 
de todo, en muchos habitats los espermatozoides y los ovulos 
de una especie concreta de erizo de mar estan suspendidos en 
el agua junto a los de otras especies de erizos de mar y muchos 
otros organismos. El esfuerzo de contestar a esta pregunta creo 
una lfnea de investigacion muy productiva. 

£C6mo se reconocen los gametos de la misma especie? 

Lillie fue el primer investigador en identificar una sustancia en 
la superficie de los ovulos que parecia estar involucrada en la 
union de los espermatozoides, a la que llamo fertilicina. De- 
mostro que, si las moleculas purificadas se aplicaban a un 
grupo de espermatozoides, hacfan que las celulas se apelotona- 
sen. Este resultado apoyo la hipotesis de que la fertilicina esta 
implicada en el acoplamiento espermatozoide-ovulo, porque 
los grupos de moleculas de fertilicina se unian al espermato- 
zoide, haciendo que se agrupasen. Tambien observo que ocu- 
rria solo cuando la fertilicina de los ovulos de una especie con- 
creta de erizo de mar se combinaba con espermatozoides de la 
misma especie. Cada especie parecia tener su propia version de 
fertilicina. Basandose en estas observaciones, Lillie propuso que 
la fertilicina de la superficie de un ovulo interaccionaba con una 
sustancia del espermatozoide del modo en que lo hacen una 
Have y su cerradura. Es mas, Lillie sugirio que esta interaction 
era producto de la selection natural (vease el Capitulo 1), por- 
que aumentaba la probabilidad de que hubiera fecundacion 
entre un espermatozoide y un ovulo de la misma especie. 

Sin embargo, pasaron varias decadas antes de que la hipo- 
tesis de Lillie se fuera extendiendo y se probara. Entonces, en 
la decada de 1970, Victor Vacquier y sus colaboradores iden- 
tificaron una proteina en la cabeza del espermatozoide del 
erizo de mar que se une a la superficie del ovulo de este ani- 
mal de una manera especifica para cada especie. La llamaron 
bindina. Un trabajo de seguimiento mostro que las proteinas 
de bindina incluso de especies muy emparentadas entre si eran 
diferentes. Como resultado, la bindina debfa ser lo que asegu- 
rara que un espermatozoide se una solo a los ovulos de la 
misma especie. La pregunta siguiente fue: <:a que se une la bin- 
dina? Si actua como una Have, ^cual es la cerradura? 

Para contestar a estas preguntas, Kathleen Foltz y William 
Lennarz formularon la hipotesis de que la fertilicina es la pro- 
teina que actua como « cerradura », que se encuentra en la su- 
perficie de los ovulos de los erizos de mar y que actua como 
receptor para la bindina. Para probarlo, aislaron este receptor. 
Su intention era aislar la parte de fertilicina expuesta en la 
parte externa del ovulo. Predijeron que esta region de la pro- 
teina interacciona con la bindina del espermatozoide. 

La Figura 22.6 ilustra el enfoque experimental de Foltz y 
Lennarz. Comenzaron tratando la superficie de los ovulos de 



Experimento 



Pregunta: Si la bindina es la proteina de la superficie del 
espermatozoide que hace de Have, <?,cual es la «cerradura»? 



Hipotesis: La cerradura es una proteina receptora que se encuentra en la 
superficie de los ovulos del erizo de mar. La bindina se une a este receptor. 

Hipotesis nula: La cerradura no es una proteina receptora en la super- 
ficie de los ovulos del erizo de mar. La bindina no se une a este receptor. 



Diseno del experimento: 
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Prediccion: Uno de los fragmentos de proteina aislados de la superficie 
del ovulo se unira a un espermatozoide y a moleculas de bindina aisladas. 

Prediccion de hipotesis nula: Los fragmentos de proteina 
aislados de la superficie del ovulo no se uniran a ningun 
espermatozoide ni a moleculas de bindina aisladas. 
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Conclusion: La fertilicina es una proteina «cerradura» 
de la superficie de los ovulos que se une a la bindina 
(la «llave») de una manera especifica para cada especie. 



FIGURA 22.6 Se aislo y se caracterizo el receptor del ovulo para 
el espermatozoide. Al tratar los ovulos de los erizos de mar con 
proteasa, los investigadores consiguieron aislar el fragmento del 
receptor del ovulo que se une al espermatozoide. 

erizo de mar con proteasa, enzima que rompe los enlaces peptf- 
dicos. Cuando los investigadores aislaron los fragmentos de pro- 
teina que se liberaron de la superficie del ovulo, descubrieron 
uno que se unio al espermatozoide y a las moleculas de bindina 
aisladas. Esta union tuvo lugar de la manera especifica de esa es- 
pecie. Un fragmento de proteina de los ovulos de una especie se 
unio a un espermatozoide de su propia especie, pero no se unio 
a mimguno de una especie diferente. Los biologos afirmaron que 
habian descubierto la portion externa de la proteina de los ovu- 
los que funciona como receptora para el espermatozoide. 

Estos experimentos proporcionaron una evidencia convin- 
cente de que existe un receptor para el espermatozoide en la 
superficie de los ovulos de erizo de mar. Foltz y Lennarz aisla- 
ron con exito el compuesto que Lillie habfa denominado ferti- 
licina. Al hacerlo, dieron un importante respaldo a la hipotesis 
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de Lillie. O Durante la fecundacion del erizo de mar, las mole- 
culas de bindina especfficas de la especie que estan en el esper- 
matozoide interaccionan con los receptores de fertilicina espe- 
cificos de la especie que estan en la superficie del ovulo. Esta 
interaccion es necesaria para que se unan las membranas plas- 
maticas de ambos. Como resultado, muy rara vez se producira 
una fecundacion cruzada de distintas especies. 

£Por que solo penetra un espermatozoide en el 
OVlllo? A principios de la historia de los estudios sobre la 
fecundacion del erizo de mar, los investigadores se dieron 
cuenta de que solo un espermatozoide tenia exito en fecun- 
dar un ovulo, aun cuando docenas o incluso cientos de ellos 
se agrupaban alrededor de la membrana vitelina. Desde el 
punto de vista de producir una descendencia viable, esta ob- 
servacion era logica. Si ocurriera una fecundacion multiple, 
o polispermia, el cigoto resultante tendria mas de dos copias 
de cada cromosoma. Los embriones de erizo de mar que tie- 
nen mas de dos copias de cada cromosoma mueren. Si hay 
muchos espermatozoides presentes, <;c6mo se puede evitar la 
polispermia? 

Las investigaciones de los ultimos 75 anos han revelado una 
gran variedad de mecanismos que bloquean la polispermia en 
varias especies animales. En los erizos de mar, por ejemplo, la 
fecundacion da como resultado la construccion de una barrera 
ffsica a la entrada de los espermatozoides. Como muestra la Fi- 



gura 22.7a, la entrada de un espermatozoide hace que los iones 
de calcio (Ca 2+ ) se liberen de sus lugares de almacenamiento 
dentro del ovulo. Se forma una ola de iones en el momento de 
la entrada del espermatozoide y se propaga por todo el ovulo. 
En respuesta a este drastico aumento en la concentracion de 
Ca 2+ , se desencadena una serie de acontecimientos dentro del 
ovulo. Por ejemplo, los granulos corticales situados dentro de 
la membrana plasmatica del este responden a la senal de Ca 2+ 
fusionandose con la membrana y liberando su contenido al ex- 
terior. En este contenido hay proteasas que digieren el frag- 
mento externo del receptor del ovulo para el espermatozoide, 
que impide la union de cualquier otro espermatozoide a la su- 
perficie del ovulo. Ademas, los iones y otros compuestos libera- 
dos por los granulos corticales se acumulan entre la membrana 
plasmatica del ovulo y la membrana vitelina. Como estos solu- 
tos estan presentes en una alta concentracion, hacen que el 
agua fluya por osmosis hacia el espacio que hay entre estas dos 
membranas (vease el Capftulo 6). La entrada de agua ocasiona 
que la matriz de la membrana se separe de la celula y forme una 
membrana de fecundacion (Figura 22.7b). Esta membrana de 
fecundacion, a su vez, evita que otro espermatozoide haga con- 
tacto con la membrana plasmatica del ovulo. 

En resumen, un siglo de investigaciones acerca de la fecun- 
dacion de los erizos de mar ha arrojado luz sobre una de las in- 
teracciones intercelulares mas importantes de la naturaleza. La 
interaccion entre el espermatozoide y el ovulo desencadena una 



(a) UNA OLA DE Ca 2+ SE LIBERA EN EL LUGAR POR DONDE HA PENETRADO EL ESPERMATOZOIDE. 
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(b) LA MEMBRANA DE FECUNDACION SE SEPARA Y BLOQUEA AL RESTO DE ESPERMATOZOIDES. 
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1. El ovulo esta cubierto 
por espermatozoides. 
Solo uno lo penetra. 



2. La membrana de fecundacion 
comienza a formarse y a retirar 
los espermatozoides sobrantes. 
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3. La membrana de fecundacion se expande 
por todo el ovulo. Cuando esta completamente 
expandida, todos los espermatozoides 
sobrantes se han eliminado. 



FIGURA 22.7 Una barrera ffsica que se forma despues de la fecundacion impide la polispermia. (a) Durante la 
fecundacion, se empieza a formar una ola de Ca 2+ en el punto de penetracion del espermatozoide y se expande por todo 
el ovulo. Los puntos blancos son una sustancia que reacciona con los iones de calcio. (b) En respuesta a la mayor 
concentracion de Ca 2+ , se forma una membrana de fecundacion y recoge todos los espermatozoides sobrantes. 
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serie de acontecimientos sorprendentes, incluyendo la reaccion 
acrosomica y los mecanismos de bloqueo de la polispermia. 

La fecundacion de los mamiferos 

Aunque los erizos de mar hayan servido de sistema modelo, 
queda una pregunta importante: <:en que medida son relevan- 
tes estos hallazgos para otras especies? En concreto, <;en que 
se parece la fecundacion de los erizos de mar a la de los seres 
humanos y otros mamiferos? 

La diferencia mas obvia entre la fecundacion de los erizos 
y la de los mamiferos es que el proceso en el caso de los ma- 
miferos ocurre internamente. Como resultado, la mayorfa de 
los mamiferos hembra elige activamente un macho antes de la 
interaccion espermatozoide-ovulo. Esta sencilla diferencia sig- 
nifica que una interaccion especffica de la especie entre ambos 
gametos es mucho menos importante en los mamiferos y en 
otras especies con fecundacion interna que en el caso de eri- 
zos de mar y otras especies con fecundacion externa. 

Al ser interna, la fecundacion es mucho mas dificil de estu- 
diar en el caso de los mamiferos que en el de los erizos de mar 
y especies similares. Sin embargo, con la llegada de los meto- 
dos de fecundacion in vitro (IVF), los biologos han adquirido 
finalmente la capacidad de estudiar la fecundacion de los ma- 
miferos bajo condiciones de laboratorio. <iQue han aprendido? 

En humanos y otros mamiferos, la reaccion acrosomica 
ocurre despues de que la cabeza del espermatozoide alcance el 
equivalente a la membrana vitelina de los erizos, la matriz ex- 
tracelular gelatinosa llamada zona pelucida. Las enzimas li- 
beradas por el acrosoma digieren las glucoprotemas que com- 
ponen esta capa protectora. Como resultado, la cabeza del 
espermatozoide es capaz de llegar a la membrana plasmatica 
del ovulo y unirse a ella. 

Aunque hasta ahora no es claramente evidente que haya 
una protema que sirva de union en la cabeza de los espermato- 
zoides de los mamiferos, las moleculas a su alrededor y en la 
zona pelucida interaccionan mucho con el espermatozoide. 
Para buscarlas en ovulos de raton, los investigadores analiza- 
ron las tres glucoprotemas que se habfan encontrado en la 
zona pelucida. Descubrieron que una de ellas se une a las ca- 
bezas de los espermatozoides. La interaccion entre la glucopro- 
teina del ovulo y las moleculas de la superficie de la cabeza del 
espermatozoide hace que estos se peguen a la zona pelucida. 
La interaccion tambien desencadena la reaccion acrosomica. 

Como los mamiferos macho suelen introducir decenas de 
millones de espermatozoides en una sola copula, tanto los ovu- 
los de los erizos como los de los mamiferos se enfrentan al pro- 
blema de impedir que haya polispermia. Los primeros no pro- 
ducen una membrana de fecundacion, sino que las enzimas 
liberadas por los granulos corticales realizan una funcion simi- 
lar a la de las enzimas de los erizos que destruyen el receptor 
del ovulo para el espermatozoide. En concreto, las enzimas de 
los mamiferos modifican la glucoprotema del ovulo de manera 
que se libera el espermatozoide que esta unido a la zona pelu- 
cida e impide la union de cualquier otro espermatozoide. 

Una vez que el nucleo del espermatozoide penetra en el 
ovulo, los dos nucleos haploides se fusionan para formar un 
cigoto diploide. El desarrollo puede comenzar. 



Comprueba si lo has entendido 



223 Segmentation 

La segmentacion hace referencia a las rapidas divisiones ce- 
lulares que tienen lugar en los animales despues de la fecunda- 
cion. La segmentacion es el primer paso de la embriogenesis 
o embriogenia, el proceso por el que un cigoto de una sola 
celula se convierte en un embrion multicelular. 

En la mayoria de los animales, la segmentacion separa el ci- 
toplasma del ovulo sin que haya un crecimiento celular adicio- 
nal. El cigoto simplemente se divide en dos celulas, luego en cua- 
tro, despues en ocho, y asi continua sin un crecimiento general 
simultaneo. Este proceso de division celular es el mas rapido de 
toda la vida de un individuo. En las ranas, la segmentacion pro- 
duce 37.000 celulas en menos de dos dfas. Cuando ocurre la 
segmentacion en moscas de la fruta, la mitosis puede tener lugar 
cada 10 minutos: se producen alrededor de 50.000 celulas en 
medio dfa. El punto clave acerca de la segmentacion es que el ci- 
toplasma presente en el ovulo se divide en un numero cada vez 
mayor de celulas hijas cada vez de menor tamano. 

Las celulas creadas mediante segmentacion se llaman blas- 
tomeros. Cuando la segmentacion ha terminado, el embrion 
consiste en una masa de celulas blastomeros llamada blastula. 

Variacion en los patrones de la segmentacion 

Los principios de la segmentacion son los mismos en todos los 
animales: el citoplasma del ovulo se divide para formar mu- 
chas celulas que constituyen una blastula. Sin embargo, como 
muestra la Figura 22.8, el patron exacto de segmentacion 
varfa mucho entre las especies. En los grupos que sufren la 
segmentacion radial, las celulas se dividen en angulos rectos 
unas respecto de las otras de modo que forman pisos, como 
muestra la Figura 22.8a. En especies que tienen una segmen- 
tacion espiral, las celulas se dividen formando angulos obli- 
cuos unas con otras, con lo que se apilan tal y como muestra 
la Figura 22.8b. (Date cuenta de que en estos dos apartados 
de la figura, una parte del citoplasma original del ovulo esta 
resaltada en color. Esto se hace para ilustrar un punto clave 
acerca de la segmentacion: ciertas partes del citoplasma del 
ovulo terminan en ciertos blastomeros). 



Si entiendes que... O 

• La fecundacion esta basada en interacciones especificas 
entre las proteinas que estan dentro o alrededor de las 
membranas plasmaticas de los espermatozoides o los 
ovulos animales. 

Deberias ser capaz de... O 

1) Describir las interacciones entre proteinas que permiten 
que los espermatozoides del erizo de mar y de los 
mamiferos se unan a los ovulos. 

2) Predecir las consecuencias de mutaciones que cambien la 
secuencia de aminoacidos de la bindina o la fertilicina. 

3) Explicar por que es importante evitar la polispermia para los 
ovulos del erizo de mar y de los mamiferos. 
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(a) Segmentation radial: las celulas se dividen en angulo recto unas de otras. 

(b) Segmentacion espiral: las celulas forman angulos oblicuos entre si al dividirse. 

(c) Segmentacion discoidal: se forma un disco de celulas pequenas encima de una celula grande que contiene la yema. 





(d) Segmentacion superficial: la mitosis no esta seguida inmediatamente por la citocinesis, dando como resultado 
un embrion multinucleado. ^Celulas 



m ■ » * ■ . ■ 



Ovulo fecundado 



Embrion multinucleado 



Yema 



Blastula 



FIGURA 22.8 Los patrones de la segmentacion varian mucho dependiendo de las especies. Durante la segmentacion, 
las celulas se dividen pero no hay crecimiento. Solo se muestran aqui algunos de los patrones de segmentacion conocidos. 
(a) La segmentacion radial es tipica de los equinodermos como los erizos de mar. (b) La segmentacion espiral es tipica de 
gusanos segmentados y moluscos. (c) La segmentacion discoidal se da en peces, lagartos, aves y otras especies con enormes 
cantidades de yema. (d) La segmentacion superficial tiene lugar en insectos y produce embriones multinucleados. 



Sin embargo, los patrones radial y espiral no son las unicas 
variaciones en el tema de la segmentacion. Por ejemplo, las 
aves, los peces y otras especies tienen ovulos con grandes es- 
tructuras unidas a membranas y llenas de yema. En estos ani- 
males, la segmentacion no divide completamente el ovulo, 
sino que produce un monton de celulas alrededor de la yema 
o encima de esta, como muestra la Figura 22.8c. Este patron 
recibe el nombre de segmentacion discoidal. Las moscas de la 
fruta y otros insectos tienen otro patron de segmentacion di- 
ferente, llamado segmentacion superficial. Como muestra la 
Figura 22. 8d, la citocinesis no sigue a la mitosis al principio 
de la segmentacion. En su lugar, un gran numero de nucleos se 
esparce por el citoplasma. Mas tarde, los nucleos migran a la 
periferia del embrion y se forman membranas plasmaticas a su 
alrededor. El Cuadro 22.1 analiza los acontecimientos que tie- 
nen lugar durante la segmentacion en los seres humanos. 

Aunque es logico observar los patrones de segmentacion 
de la Figura 22.8 en ovulos con grandes y densos depositos de 
yema, que no se pueden dividir bien durante la citocinesis, 
aun no se ha comprendido bien el significado adaptativo de 



los patrones de segmentacion radial, espiral y superficial. Los 
biologos todavfa no saben si las variaciones en los patrones de 
segmentacion afectan a las capacidades de algun modo o ayu- 
dan a que los individuos se puedan adaptar a distintos entor- 
nos, pese a que se describio la mayoria de los patrones hace 
mas de 100 anos. 

iQue papel desempenan los determinantes 
citoplasmaticos? 

La esencia de la segmentacion es que el citoplasma del ovulo 
se divide en muchas celulas hijas. Entonces, la clave para en- 
tender el proceso no es memorizar las diferencias entre el pa- 
tron de segmentacion espiral, radial y otros, sino analizar lo 
que le esta pasando al citoplasma del ovulo durante todos los 
tipos de segmentacion. 

Para entender esto mejor, recuerda la protema Bicoid de la 
que se hablo en el Capitulo 21. Bicoid es un factor de transcrip- 
cion que se encuentra en un gradiente de concentracion antero- 
posterior. Cuando los nucleos que muestra la Figura 22. 8d se 
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CUADRO 22. 



iQue ocurre durante la segmentacion en seres humanos? 



En los seres humanos, un tipo especial de 
segmentacion, llamado segmentacion ro- 
tacional,tiene lugar cuando el ovulo fecun- 
dado esta en una parte del aparato repro- 
ducer femenino denominado trompas 
de Falopio (es lo mismo que el oviducto 
en animales) (Figura 22.9). Las trompas 
de Falopio son estructuras que conectan 
el ovario y el utero. El ovario es el organo 
reproductor en el que madura el ovulo y 
el utero es el organo en el que se desarro- 
lla el embrion. La fecundacion ocurre 
cerca del ovario y la segmentacion tiene 



lugar a medida que el embrion va ba- 
jando por la trompa de Falopio correspon- 
diente hacia el utero. El resultado de la 
segmentacion es un tipo especializado de 
blastula llamado blastocito, que tiene 
dos poblaciones importantes de celulas. 
El exterior del blastocito es una estructura 
hueca de paredes finas llamada trofo- 
blasto. El interior del trofoblasto contiene 
un grupo de celulas denominado masa 
celular interna (ICM). Despues de llegar 
al utero, el blastocito se implanta en la ca- 
vidad uterina y empieza a formarse una 



estructura llamada placenta. La placenta 
es un organo derivado de una mezcla de 
celulas de la madre y celulas del trofo- 
blasto. Facilita el intercambio de nutrien- 
tes y sustancias de deshecho entre la san- 
gre de la madre y la del embrion. Por el 
contrario,el ICM contiene las celulas que 
pasan por la gastrulacion y que se desa- 
rrollan para formar el embrion. El Capitulo 
48 trata de los acontecimientos que ocu- 
rren mas tarde en la gestation de un ser 
humano y en su nacimiento. 



Dia 1 



Dia 2 
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Ovulation 

(el ovario libera 

un ovulo) 




Ovario 
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- Dfas 7-10: implantacion en 
la cavidad uterina 



de la placenta 



FIGURA 22.9 En seres humanos, la segmentacion ocurre antes de la implantacion en el utero. 



forman en las primeras fases de la segmentacion de la mosca de 
la fruta, solo los del extremo anterior del huevo estan expues- 
tos a una alta concentration de Bicoid. Para ampliar esta obser- 
vation, considera que pasaria si el citoplasma resaltado en 
color en las Figuras 22.8a y b contuviera una senal clave o un 
factor de transcription, un regulador maestro analogo a Bicoid. 
Solo las celulas coloreadas de la figura tendrian esta molecula. 

Una molecula que existe en los ovulos y que ayuda a diri- 
gir el desarrollo temprano se denomina determinante cito- 
plasmatico. El mRNA bicoid es un determinante citoplasma- 
tico; el color que resalta las Figuras 22.8a y b representa uno 
de estos determinantes. Estos ejemplos subrayan un punto 
clave: O los determinantes citoplasmaticos se encuentran en 
ubicaciones especfficas dentro del citoplasma del ovulo, de 
modo que terminan en poblaciones concretas de blastome- 
ros. Como resultado, solo se desencadenan ciertas cascadas 
de regulation de genes en algunos blastomeros. Al dividir el 
citoplasma del ovulo para distribuir los determinantes cito- 
plasmaticos de modo preciso a ciertas celulas, la segmenta- 
cion inicia el proceso gradual que, en combination con las 



senales recibidas de otras celulas, da como resultado la dife- 
renciacion celular. 

Comprueba si lo has entendido 



Si entiendes que... O 

• La segmentacion es una serie de divisiones celulares rapidas 
que da como resultado la formacion de la blastula. 

• Durante la segmentacion, el citoplasma del ovulo se divide. 

• Debido a que ciertas senales reguladoras y factores de 
transcripcion se encuentran en ubicaciones especfficas del 
citoplasma del ovulo en la mayoria de las especiesjos 
diferentes blastomeros terminan con distintos conjuntos de 
determinantes citoplasmaticos. 

Deben'as ser capaz de... O 

Explicar como la distribucion asimetrica de los determinantes 
citoplasmaticos en los blastomeros afecta a la diferenciacion 
final de las celulas de los musculos, de los nervios y otros tipos 
de celulas. 
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22.4 Gastrulacion 



A medida que la segmentation se acerca a su final, la division 
celular se ralentiza. Durante la siguiente fase de la secuencia 
de desarrollo, la proliferation celular deja de ser el proceso de 
desarrollo mas importante. Su lugar es ocupado por el movi- 
miento celular. Durante la gastrulacion, unos movimientos 
celulares amplios y muy organizados reordenan radicalmente 
las celulas embrionarias en una estructura llamada gastrula. 

Las investigaciones sobre esta fase del desarrollo comenza- 
ron en la decada de 1920, en las cuales se hicieron esfuerzos 
por documentar el movimiento de las celulas individuales du- 
rante la gastrulacion de la rana y el triton. Estos primeros ex- 
perimentos consistian en empapar minusculos bloques de agar 
(un compuesto gelatinoso) con un colorante no toxico. Des- 
pues, se aplastaban los bloques tenidos contra la superficie de 
embriones en la fase de blastula, para que un pequeno numero 
de blastomeros quedara marcado con el colorante. Dejando 
que se desarrollaran los embriones marcados y examinando- 
los a intervalos durante la gastrulacion, los investigadores pu- 
dieron seguir el movimiento de las celulas. 

Las investigaciones posteriores han demostrado que el patron 
de la gastrulacion varia entre las especies de animales casi tanto 
como los patrones de segmentation. Pero, como la segmenta- 
tion, la variation en los detalles tiene algo comun: la gastrula- 
cion da como resultado la formation de las capas de tejido em- 
brionario. Un tejido es un conjunto integrado de celulas que 
funciona como una unidad. La mayoria de los animales adultos 
tiene una gran variedad de tejidos, incluyendo el tejido muscu- 
lar, el tejido conectivo y el tejido nervioso. Pero la mayona de los 
embriones animales tiene tres capas primarias de tejido: (1) el ec- 
todermo (la «piel externa»), (2) el mesodermo (la «piel interme- 
dia^ y (3) el endodermo (la «piel interna»). Estos tejidos em- 
brionarios reciben el nombre de capas germinativas porque dan 
lugar a los organos y los tejidos del adulto. Como muestra la Fi- 
gura 22.10, el ectodermo embrionario forma la cubierta ex- 
terna del cuerpo adulto y el sistema nervioso; el mesodermo da 
lugar a los musculos, a la mayor parte de los organos internos y 
a los tejidos conectivos como los huesos y los cartflagos; final- 
mente, el endodermo produce el revestimiento del tubo diges- 
tivo o del intestino, junto con algunos de los organos asociados. 

La Figura 22.11 muestra como los movimientos celulares 
de la gastrulacion resultan en la formation de tres capas de te- 
jido embrionario en un embrion de rana. Los dibujos estan 
basados en experimentos con blastomeros tenidos e identifi- 
can a los blastomeros segun el tipo de tejido embrionario en 
el que se convertiran posteriormente. Las celulas que van a 
convertirse en ectodermo se muestran en azul; aquellas cuyo 
destino sea el de formar mesodermo en rosa, y las que se vol- 
veran endodermo en amarillo. Estos destinos celulares estan 
determinados por senales intercelulares, factores de transcrip- 
tion y determinantes citoplasmaticos en los blastomeros. 

Cuando empieces a examinar los pasos de esta figura, ob- 
serva que la blastula contiene un espacio interior lleno de 
fluido llamado blastocele (paso 1). En muchas especies ani- 
males, la blastula es hueca o parcialmente hueca. En cuanto 
comienza la gastrulacion, las celulas empiezan a moverse 
hacia este espacio mediante una invagination, similar a la que 
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FIGURA 22.1 0 Los tres tejidos embrionarios dan lugar a 
distintos tejidos y organos adultos. 

O PREGUNTA En una gastrula, el mesodermo esta metido entre 
el ectodermo en la parte externa del embrion y el endodermo 
en la parte interna. Relaciona esta observacion con las posiciones 
de los tejidos y organos adultos derivados del mesodermo, 
el ectodermo y el endodermo. 

se forma cuando metes un dedo en un globo (paso 2). En las 
ranas, esta invagination tiene la forma de una hendidura y fi- 
nalmente forma el blastoporo. Las celulas de la periferia si- 
guen moviendose hacia el interior del embrion a traves del 
blastoporo, formando la parte initial del intestino o del tubo 
digestivo (paso 3). Cuando la gastrulacion se ha completado, 
las celulas del ectodermo, el mesodermo y el endodermo estan 
dispuestas en tres capas diferentes (paso 4). 

El otro gran resultado de la gastrulacion es que los princi- 
pals ejes del organismo se vuelven visibles. En las ranas, por 
ejemplo, el blastoporo se convierte en el ano y la region justo 
por encima del mismo (como se ve en la Figura 22.11) en la 
parte dorsal o posterior del embrion. De este modo, los ejes 
antero-posterior y dorsal-ventral del cuerpo se vuelven visi- 
bles. Estos ejes se determinaron de una manera parcial en el 
desarrollo temprano gracias a los determinantes citoplasmati- 
cos tipo Bicoid almacenados en el ovulo y divididos en blasto- 
meros durante la segmentation. 

Como comparacion con la gastrulacion de la rana, la serie 
de microfotograffas de la Figura 22.12 muestra la secuencia 
de acontecimientos durante la gastrulacion de un erizo de mar. 
O Si entiendes los conceptos principales de la gastrulacion, 
deberias ser capaz de (1) describir los movimientos celulares 
que tienen lugar en los paneles 2 y 3 de la Figura 22.12, (2) 
nombrar las tres capas de tejido embrionario y el eje antero- 
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DURANTE LA GASTRULACION, LOS TEJIDOS EMBRIONARIOS FORMAN CAPAS DIFERENTES. ■ Ectodermo □ Mesodermo Endodermo 
Corte transversal 




Blastocele 




Embrion entero 




Blastoporo 



Blastoporo 



1. Las distintas regiones de la 
blastula de la rana contienen 
determinantes citoplasmaticos 
(senales o factores de 
transcripcion) que determinan su 
destino durante la gastrulacion. 



2. La gastrulacion comienza con 
la formacion de una abertura, el 
blastoporo, que se va agrandando 
hacia el interior del embrion. Las 
celulas de la superficie se desplazan 
al interior a traves del blastoporo. 




Comienzo 
del intestino 



3. El blastocele se encoge a 
medida que las celulas de la 
superficie continuan moviendose 
hacia adentro, formando las tres 
capas tisulares del embrion. 




4. Las tres capas tisulares del 
embrion estan formadas y listas 
para la organogenesis. 
El blastoporo (el futuro ano en 
el caso de las ranas) rodea un 
grupo de celulas con yema. 



FIGURA 22.1 1 Durante la gastrulacion tienen lugar movimientos celulares muy precisos. 

O EJERCICIO En ranas, la abertura inicial del blastoporo es lo que se convertira en la parte dorsal de la larva y el adulto, 
constituyendo el blastoporo su ano. En el ultimo dibujo, marca donde se van a desarrollar la cabeza, la cola, la espalda y el vientre. 



posterior visible al final de la gastrulacion (panel 6) y (3) 
nombrar un tipo de movimiento celular que ocurre en la gas- 
trulacion del erizo de mar pero no en la de la rana: la migra- 
tion de celulas individuales de la capa celular externa al inte- 
rior del embrion. 

Las investigaciones actuales sobre la gastrulacion se cen- 
tran en comprender como se mueven las celulas de una ma- 
nera tan organizada, en el mecanismo responsable del movi- 
miento en si, y en como navegan las celulas. Pero, como el 
embrion, se va a pasar a la siguiente fase de la secuencia del 
desarrollo: la formacion de tejidos, organos y otras estructu- 
ras basicas a medida que el organismo cobra forma. 



Web Animation 
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Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... O 

• La gastrulacion consiste en amplios movimientos celulares 
que reorganizan las celulas embrionarias dando como 
resultado la formacion de capas germinales embrionarias. 

• Una vez que la gastrulacion se haya completado, los ejes 
principales del cuerpo se hacen visibles y los organos y 
otras estructuras pueden empezar a formarse. 

Deben'as ser capaz de... O 

1 ) Nombrar las tres capas germinativas del embrion. 

2) Describir los tejidos y los organos a los que da lugar cada 
una de esas capas en el adulto. 




FIGURA 22.1 2 La secuencia de acontecimientos durante la gastrulacion van'a dependiendo de las especies. Estas 
microfotografias muestran fases de la gastrulacion del erizo de mar.Observa que algunas celulas se separan de la superficie 
interna de la capa externa de celulas del embrion y migran hacia el interior individualmente. 
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22.5 Organogenesis 

La organogenesis («origen de los 6rganos») es el proceso de 
formation de organos y tejidos que comienza una vez que la 
gastrulacion se ha completado y que las capas germinativas 
del embrion estan en su sitio. Durante la organogenesis, las 
celulas proliferan y se diferencian, es decir, se convierten en un 
tipo de celula especializada. Las celulas diferenciadas tienen 
una estructura y una funcion caracteristicas porque expresan 
una serie de genes concretos. 

Como se vio en el Capftulo 21, la diferenciacion es un pro- 
ceso progresivo y gradual. A las celulas se les asigna un des- 
tino mucho antes de que se diferencien, es decir, antes de que 
comiencen a producir los productos especfficos para un cierto 
tipo de celulas. Esta observation es logica, dado que un com- 
promise irreversible de convertirse en un tipo particular de ce- 
lula es el final de una larga y compleja secuencia de aconteci- 
mientos, mediada por las cascadas de senales intercelulares 
que interaccionan y los factores de transcription reguladores 
de los que se hablo en el Capftulo 21. 

Para explorar como tiene lugar, se considera como se forma 
el tejido muscular y despues como se diferencian las celulas 
musculares. <iQue hace que las celulas mesodermicas indiferen- 
ciadas formen tejido muscular y empiecen a producir las pro- 
temas espetificas de los musculos que posibilitan que podamos 
respirar, caminar y pasar las paginas de los libros de texto? 

Organization del mesodermo en somitas: 
precursores de los musculos, el esqueleto y la piel 

La Figura 22.13 ilustra algunos de los acontecimientos clave que 
tienen lugar cuando comienza la organogenesis en ranas, seres 
humanos y otros vertebrados. En este corte transversal de un 
embrion de rana, la parte dorsal (la espalda) del individuo esta 
en la parte superior y la ventral (el vientre) en la inferior. Ya de- 
berian sonarte las capas llamadas ectodermo, mesodermo y en- 
dodermo del paso 1, junto con la cavidad initial del intestino. 



Pero tambien ha aparecido una nueva estructura en el meso- 
dermo dorsal, un elemento parecido a una barra llamado noto- 
corda. Puedes ver esta estructura en el corte transversal de la fi- 
gura y discurre a lo largo del eje anteroposterior del embrion, 
justo debajo de la superficie dorsal. La notocorda solo se da en 
el grupo de animales denominados cordados, en el que se inclu- 
yen los seres humanos y otros vertebrados. En algunas especies 
de cordados, la notocorda es una estructura de larga duration 
que funciona como un simple esqueleto interno, armando y for- 
taleciendo el cuerpo y haciendo que los seres que lo poseen pue- 
dan conseguir un desplazamiento al nadar. Pero en especies 
como las ranas y los seres humanos, la notocorda es efmiera. 
Solo aparece en los embriones. A medida que avanza la organo- 
genesis, muchas de las celulas de la notocorda sufren apoptosis, 
la muerte celular programada. 

Entonces, <;para que sirve la notocorda en estas especies? Fun- 
ciona como un elemento clave de organization durante la orga- 
nogenesis. Como muestra el paso 2 de la Figura 22.13, las celu- 
las en la notocorda o cerca de ella producen moleculas de 
serialization que inducen al ectodermo, situado en la parte dor- 
sal (trasera) del embrion, a doblarse. Mas concretamente, las se- 
nales de la notocorda desencadenan cambios enormes en los ele- 
mentos del citoesqueleto que estan dentro de las celulas 
ectodermicas dorsales. Segun se reorganiza el citoesqueleto, las 
celulas ectodermicas se alargan y despues se constrinen en su ex- 
tremo dorsal para ampliarse en el extremo ventral. Este proceso 
hace que la lamina de celulas se vaya doblando hacia arriba. A 
medida que avanza, se forma una estructura llamada tubo neu- 
ral (paso 3). Este es el precursor del cerebro y de la medula espi- 
nal. Ademas de producir senales que dirigen la formation del 
tubo neural, la notocorda proporciona un soporte fisico a me- 
dida que las celulas ectodermicas se van doblando hasta alcanzar 
su configuration final. 

Una vez que se forma el tubo neural, la organogenesis conti- 
nua cuando las celulas mesodermicas cercanas se organizan en 
bloques de tejido llamados somitas. Los somitas se forman a 
ambos lados del tubo neural, a lo largo del cuerpo (Figura 



FORMACION DEL TUBO NEURAL 




1. La notocorda se forma a partir 2. Las senales de las celulas 3. La formacion del tubo neural 

de las celulas del mesodermo en la notocorda y cerca de ella se ha completado. A partir de 

poco despues de que haya inducen un mayor plegamiento ahora, las celulas de la notocorda 

terminado la gastrulacion. del ectodermo. tendran que morir. 



FIGURA 22.1 3 La notocorda y el tubo neural se forman al comienzo de la organogenesis. En los vertebrados, 
la notocorda se forma a partir de las celulas del mesodermo poco despues de que haya terminado la gastrulacion. 
Las moleculas producidas en la notocorda o cerca de ella inducen la formacion del tubo neural y de otras 
estructuras a lo largo de la parte dorsal (la espalda) del embrion. 
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(a) Vista superficial de los somitas. 



Ectodermo — 
(a la izquierda] 

Tubo neural 



Somitas 





Tubo neural 



Somita 



Se convertiran en los musculos 
de la espalda 

Se convertiran en el tejido 
conectivo de la piel 

Se convertiran en los musculos 
de las extremidades 

Se convertiran en las celulas que 
construyen los huesos 



FIGURA 22.1 5 Las celulas que hay en los somitas dan lugar a 
una variedad de tejidos. Cada somita terminara por dividirse en 
distintas poblaciones de celulas, cada una con un destino diferente. 
Dentro de un somita, la posicion de las celulas determina su destino. 



(b) Seccion transversal de los somitas. 




Endodermo 



FIGURA 22.1 4 Los somitas se forman a ambos lados del tubo 
neural. Los somitas estan compuestos por celulas mesodermicas. 



22.14). La formacion de somitas es una respuesta a los cambios 
en las moleculas de adhesion de las celulas que mantienen a las 
celulas mesodermicas unidas unas a otras (vease el Capitulo 8). 

Los somitas son estructuras efimeras, como la notocorda. 
Pero marcando las celulas y haciendoles un seguimiento, los 
investigadores han descubierto que las celulas mesodermicas 
de un somita estan destinadas a formar una variedad de es- 
tructuras. A medida que avanza su desarrollo, no mueren 
como las de la notocorda. En su lugar, se dividen en poblacio- 
nes diferentes que migran a su ubicacion final en el embrion 
en desarrollo y continuan proliferando. Estos movimientos ce- 
lulares son esenciales para la organogenesis. Las celulas de los 
somitas forman las vertebras y las costillas, las capas mas pro- 
fundas de la piel de la espalda y los musculos de esta, de las 
paredes del organismo y de las extremidades. Como muestra 
la Figura 22.1 5, el destino de la celula de un somita depende 
de su posicion en un momento concreto durante la organoge- 
nesis. 

Transplantando celulas de un lugar a otro en esta estructura 
poco despues de la formacion de los somitas, los investigado- 
res demostraron que cualquier celula de un somita puede con- 
vertirse en uno de los elementos del organismo derivados de 
los somitas. Como ejemplo, los biologos transplantaron celu- 
las de varias ubicaciones al extremo de los somitas mas ale- 
jado, del tubo neural. Al final, todos los transplantes acabaron 
formando musculos de las extremidades (Figura 22.16). Sin 



embargo, las celulas transplantadas mas tarde a lo largo del 
desarrollo no se convirtieron en el tipo de celula asociada con 
su nueva posicion. En su lugar, estas celulas transplantadas se 
diferenciaron en los tipos de celulas que formanan normal- 
mente en su posicion original, aun cuando ahora se encontra- 
ban en un lugar nuevo e inapropiado. 

A medida que madura el somita, sus celulas se van deter- 
minando de manera irreversible, lo que quiere decir que aca- 
baran diferenciandose en un tipo especifico de celula, basado 
en su ubicacion dentro del somita. Los experimentos de este 
tipo ilustran la observation general de que el destino de una 
celula se fija mediante un proceso gradual. 



LAS CELULAS DE UN SOMITA INICIALMENTE NO ESTAN 
DETERMINADAS. 

Tubo neural i ^^^^ 

| 1. Al principio 
del desarrollo, 
las celulas 
de ciertas partes 
de los somitas 
se separan. 



2. Las celulas 
se transplantan a 
un lado del somita 
mirando hacia el otro 
lado del tubo neural, 
donde las celulas 
suelen formar los 
musculos de las 
extremidades. 



3. Cuando el desarrollo 
esta mas avanzado, 
las celulas de la parte 
externa de los somitas 
se convertiran en 
musculos de las 
extremidades, 
independientemente 
de su ubicacion original, 




Futuro musculo de 
alguna extremidad 



Futuro musculo de 
alguna extremidad 



FIGURA 22.1 6 Evidencia experimental de la diferenciacion 
progresiva de las celulas mesodermicas en somitas. 

Transplantando celulas al comienzo de la formacion de los somitas a 
nuevos emplazamientos en esta estructura, los investigadores 
demostraron que las celulas no estan determinadas desde el principio. 
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Senales del tubo neural 




Senales 

del ectodermo 

dorsal 

Senales 
del mesodermo 
en el lateral 
del embrion 



Senales de la notocorda 



FIGURA 22.1 7 Las celulas de los somitas se diferencian en 
respuesta a las senales de los tejidos cercanos. Las celulas de los 
somitas se determinan en respuesta a senales procedentes del tubo 
neural, de la notocorda y del ectodermo y el mesodermo cercanos. 

Los estudios recientes acerca de este proceso, llamado deter- 
mination, han demostrado que las distintas poblaciones de ce- 
lulas de un somita se diferencian en respuesta a distintas com- 
binaciones locales de senales intercelulares. La Figura 22.17 

ilustra como esas senales se difunden a partir de las celulas de 
la notocorda, del tubo neural y del ectodermo y mesodermo 
cercanos para actuar sobre poblaciones especificas de las celu- 
las objetivo del somita. Estas combinaciones unicas de senales 
intercelulares dirigen el movimiento de las celulas del somita 
cuando la estructura se rompe y desencadena la produccion de 
los factores de transcripcion necesarios para la expresion de las 
proteinas especificas de los musculos, de los huesos o de la piel. 

La organogenesis comienza con la formacion de estructu- 
ras embrionarias como la notocorda, el tubo neural y los so- 
mitas. Continua con la formacion de huesos, musculos, piel y 
otros organos y tejidos del individuo joven o en estado de 
larva. En este punto, las celulas empiezan a expresar las pro- 
temas especificas de los tejidos. A continuacion se vera como 
ocurre este paso crucial con celulas musculares como ejemplo. 

Diferenciacion de celulas musculares 

En un somita, <:por que a las celulas situadas mas lejos del tubo 
neural se les asigna la produccion de musculo? Harold Wein- 
traub y su equipo contestaron experimentando con mioblastos. 
Un mioblasto es una celula determinada para convertirse en ce- 
lula muscular pero que aun no ha comenzado a producir prote- 
mas musculares especificas. En concreto, formularon la hipote- 
sis de que los mioblastos contienen al menos una protema 
reguladora que les asigna su destino. Pensaban que los mioblas- 
tos empiezan a producir esta protema determinante de los mus- 
culos despues de recibir una serie adecuada de senales interce- 
lulares procedente de los tejidos cercanos. De hecho, estaban 
buscando un factor de transcripcion regulador en los mioblas- 
tos que establezca: «Me voy a convertir en celula muscular. » 

La Figura 22.18 da una idea general de como los biologos 
fueron buscando esta protema hipotetica. Comenzaron ais- 
lando los mRNA de los mioblastos y utilizando transcriptasa 
inversa (tambien llamada transcriptasa reversa) para convertir 
los mRNA en cDNAs (pasos 1 y 2). Como los mioblastos 
transcriben genes necesarios para que funcione una celula 



Experimento 



Pregunta: iPor que las celulas del exterior de los 
somitas acaban produciendo musculo en respuesta 
a las senales que reciben? 



Hipotesis: Las senales intercelulares desencadenan la produccion 
de una proteina (o varias proteinas) reguladoras que asignan su 
destino a los mioblastos. 

Hipotesis nula: Los mioblastos no contienen una proteina 
reguladora que les asigne su destino. 



Diseno del experimento 



mRNA 



cDNA 



Promotor 



cDNA 




Mioblasto 



1. Aislar los mRNA 
de los mioblastos. 



2. Utilizar 

transcriptasa inversa 
(tambien llamada 
transcriptasa reversa) 
para convertir los 
mRNA en cDNA. 



3. Anadir promotores 
«de uso general» 
a los cDNA. 



4. Introducir cDNA 
en fibroblastos. 



Prediccion: Uno de los cDNA derivados de los mioblastos 
convertira a los fibroblastos en celulas que producen proteinas 
especificas de los musculos. 

Prediccion de la hipotesis nula: Ninguno de los cDNA 
derivados de los mioblastos convertira a los fibroblastos en celulas 
que producen proteinas especificas de los musculos. 



Resultados: 



Celula muscular 




Uno de los fibroblastos 
empieza a producir 
proteinas especificas 
de los musculos 



Conclusion: Las celulas de la parte exterior de los somi- 
tas contienen una proteina reguladora (posteriormente 
llamada MyoD) que les manda diferenciarse en musculo. 

FIGURA 22.18 Un gen que causa la diferenciacion de la celula 
muscular. 

O PREGUNTA ^Por que tuvieron que ahadir los investigadores un 
promotor «de uso general» a los cDNA? 
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muscular, esos cDNA representaban los genes especfficos de 
los musculos. Despues, los biologos anadieron un tipo de pro- 
motor a los cDNA que asegurana la expresion de los genes en 
cualquier tipo de celula (paso 3). Finalmente, introdujeron los 
genes recombinantes en celulas no musculares llamadas fibro- 
blastos e hicieron un seguimiento del desarrollo de las celulas 
transformadas (paso 4). Como habfan predicho, uno de los 
cDNA derivados de los mioblastos convirtio a los fibroblastos 
en celulas musculares. Los experimentos de seguimiento de- 
mostraron que el mismo gen podia convertir celulas pigmen- 
tarias, nerviosas, de grasa y del hfgado en celulas que produ- 
jeran las protemas especificas de los musculos. 

El grupo de Weintraub bautizo al producto protemico de 
este gen MyoD, por determination del ra/oblasto (en ingles). El 
trabajo posterior demostro que el gen MyoD codifica un fac- 
tor de transcription regulador y que la protema MyoD se une 
a elementos activadores localizados desde el inicio en los genes 
especfficos de los musculos. Ademas, la protema MyoD activa 
la expresion del gen MyoD. Esto significa que una vez que se 
activa el gen MyoD, desencadena su propia expresion, es decir, 
que el gen continua transcribiendose. Tamboien se ha descu- 



bierto que son necesarios genes estrechamente relacionados 
con MyoD para la diferenciacion de las celulas musculares. 

Para poner contextualizarlo, recuerda la secuencia de even- 
tos que ocurria en el desarrollo temprano y los principios del 
desarrollo del Capitulo 21. O Para entender por que las celu- 
las musculares de tu biceps se convirtieron en celulas muscula- 
res, tienes que pensar que todo empezo con un ovulo dentro de 
tu madre. Despues de que la fecundation desencadenara el 
principio de la segmentation, ciertas celulas del blastocito co- 
menzaron a producir senales que provocaron las cascadas de 
genes reguladores, es decir, cambios en la expresion genetica 
que ocasionaron que unas celulas concretas se convirtieran en 
mesodermo en tu espalda. Durante la gastrulacion, estas celu- 
las se movieron hasta situarse en position. Al principio de la 
organogenesis, las senales de la notocorda y de las celulas cer- 
canas indujeron que ciertas poblaciones de celulas de los somi- 
tas produjeran MyoD y otras protemas determinantes de los 
musculos. Como respuesta, a estas celulas diana se les asigno 
convertirse en musculo y moverse hacia tu brazo segun se iban 
formando. Posteriormente, las celulas que conteman MyoD 
empezaron a expresar protemas musculares especificas. 



I 



Repaso del capitulo 



RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 



I 



O En la mayoria de los animales, la fecundation depende de inte- 
racciones especificas entre las protemas de las membranas plas- 
maticas del espermatozoide y el ovulo. 

El desarrollo animal comienza con la formation de los gametos 
en los padres. Los espermatozoides aportan un genoma haploide 
y un centriolo al embrion. Por el contrario, los ovulos aportan 
gran cantidad de citoplasma al embrion ademas de un genoma 
haploide y un centriolo. El citoplasma del ovulo suele contener 
determinantes citoplasmaticos y una gran reserva de nutrientes. 

La fecundation es la interaction intercelular mejor conocida, 
principalmente debido a observaciones y estudios experimentales 
realizados sobre los ovulos y los espermatozoides de los erizos de 
mar. Cuando el espermatozoide de un erizo de mar hace contacto 
con la capa gelatinosa que rodea al ovulo, las enzimas liberadas por 
el espermatozoide digieren la capa de gelatina y las protemas de 
union de la cabeza del espermatozoide se unen a los receptores del 
ovulo. Cuando el nucleo del espermatozoide penetra en el ovulo, 
una membrana de fecundation se separa de la membrana plasma- 
tica celular del ovulo y protege contra fecundaciones multiples. 

Debenas ser capaz de dibujar el aspecto que podria tener la inte- 
raction denominada de la «llave y la cerradura» entre la bindina 
y la fertilicina, y explicar por que las interacciones entre aminoa- 
cidos especfficos de las dos protemas causarian la union. Q 

O Las primeras divisiones celulares convierten al ovulo fertilizado 
en una masa de celulas. El destino de esas celulas depende de los 
determinantes citoplasmaticos que contengan, de las senales que 
reciban o de una combination de ambos. 

El desarrollo embrionario temprano comienza con la segmenta- 
tion, una serie de divisiones celulares que dividen el citoplasma 
del ovulo en un gran numero de celulas. Durante la segmenta- 
tion, se distribuye una variedad de senales y de factores de trans- 
cription reguladores a los diferentes blastomeros. Como resul- 
tado, los distintos blastomeros tienen distintos destinos. 



Debenas ser capaz de describir como se divide el mRNA Bicoid 
en celulas durante la segmentation en un embrion de mosca de la 
fruta. Q 

O Al principio del desarrollo, las celulas llevan a cabo movimientos 
masivos y coordinados para formar las diferentes capas de tejido. 
Cada una de esas capas da lugar a distintos grupos de tejidos y 
organos en el adulto. 

Una vez que la segmentation se ha completado, el embrion con- 
siste en una masa de celulas. Los estudios realizados con coloran- 
tes y otras herramientas han demostrado que las celulas embrio- 
narias realizan unos movimientos espectaculares durante la 
gastrulacion. Estos movimientos ordenan los tejidos embriona- 
rios en tres capas: el endodermo, el mesodermo y el ectodermo, y 
hacen visibles los ejes corporales dorso-ventral y cabeza-cola. 

(jMB) ^^Q^^^^^^^^Q en www.masteringbio.com 

Early Stages of Animal Development 

O A medida que avanza el desarrollo, la formation de organos es- 
pecializados y otras estructuras depende de las senales intercelu- 
lares, de la proliferation celular, de los movimientos celulares y 
de la diferenciacion. Esta se ha completado una vez que las celu- 
las expresan las protemas especificas de los tejidos. 

Los tejidos, los organos y otras estructuras se forman durante la 
fase de desarrollo llamada organogenesis. Al principio de la or- 
ganogenesis de los vertebrados, las celulas de una estructura efi- 
mera denominada notocorda emiten senales intercelulares que in- 
ducen la formation de un tubo neural, precursor del cerebro y la 
medula espinal. Cerca del tubo neural se forman bloques de celu- 
las mesodermicas llamadas somitas. En respuesta a las senales in- 
tercelulares procedentes de la notocorda, del tubo neural y de 
otros tejidos cercanos, las celulas de los somitas se mueven hacia 
nuevas posiciones, proliferan y empiezan a expresar las protemas 
especificas de los tejidos. 
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Deberi'as ser capaz de describir como se relacionan los genes 
reguladores y las cascadas de senalizacion descritas en el Capi- 



tulo 21 con el proceso gradual de la diferenciacion descrito en 
este capitulo. Q 



PREGUNTAS 



O Comprueba tus conocimientos 

1. <:En que son similares la membrana vitelina de los erizos de mar y 
la zona pelucida de los mamiferos? 

a. Ambas son cubiertas gelatinosas que protegen al ovulo. 

b. Ambas contienen granulos corticales, lo que impide la 
polispermia. 

c. Ambas contienen reservas de Ca 2+ , lo que impide la polispermia. 

d. Ambas son matrices extracelulares a las que se une el 
espermatozoide para digerirlas. 

2. <;Que ocurre durante la reaction acrosomica? 

a. La bindina se une al receptor del ovulo para el espermatozoide. 

b. Las membranas plasmaticas del ovulo y el espermatozoide se 
unen. 

c. Las enzimas que digieren la capa gelatinosa del ovulo se 
liberan y unos microfilamentos existentes en la punta de la 
cabeza del espermatozoide se polimerizan formando una 
protuberancia. 

d. Los granulos corticales se fusionan con la membrana 
plasmatica, desencadenando la formation de la membrana de 
fecundacion. 

3. iQue ocurre durante la segmentacion? 

a. Se forma el tubo neural, precursor del cerebro y de la medula 
espinal. 

b. Se forman las celulas basal y apical, precursoras del 
suspensor en el caso de las plantas y del embrion en el caso 
de los animales, respectivamente. 

c. El ovulo fecundado se divide sin que haya crecimiento, 
formando una masa de celulas. 



d. Unos movimientos celulares masivos hacen visibles los ejes 
primarios del cuerpo y organizan los tres tejidos embrionarios. 

4. ,jQue ocurre durante la gastrulacion? 

a. Se forma el tubo neural, precursor del cerebro y la medula 
espinal. 

b. Se forman las celulas basal y apical, precursoras del suspensor 
en el caso de las plantas y del embrion en el caso de los 
animales, respectivamente. 

c. El ovulo fecundado se divide sin que haya crecimiento, 
formando una bola de celulas. 

d. Unos movimientos celulares masivos hacen visibles los ejes 
primarios del cuerpo y organizan los tres tejidos embrionarios. 

5. En animales, ^que tejidos adultos y organos se derivan del 
ectodermo? 

a. El revestimiento del aparato digestivo y los organos asociados. 

b. La sangre, el corazon, los rinones, el hueso y el musculo. 

c. Las celulas nerviosas y la piel. 

d. El blastoporo y el blastocele. 

6. Durante la organogenesis en los vertebrados, ^cual de las 
siguientes opciones no ocurre? 

a. El establecimiento del eje anteroposterior. 

b. La diferenciacion de celulas. 

c. El desplazamiento de las celulas hacia nuevas posiciones. 

d. El envio de muchas senales intercelulares. 

•b *9 b -c 'p 'f b •£ b 'z 'p 'I :sejS3nds3^[ 



O Comprueba tu aprendizaje 

1. Dibuja un espermatozoide y un ovulo animal tipico y nombra las 
estructuras principales. Haz una lista con las contribuciones a los 
descendientes que hace el espermatozoide en comparacion con 
las del ovulo. 

2. ^Por que es logico observar que las interacciones 
espermatozoide-ovulo son extremadamente espetificas de cada 
especie en el caso de los erizos de mar pero mucho menos en el 
de los mamiferos? 

3. Los blastomeros parecen identicos. Explica por que no lo son. 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

4. Describe tres elementos de la cascada de senales intercelulares y 
de los factores de transcription reguladores que motiven la 
diferenciacion de las celulas musculares en embriones humanos. 

5. <:Por que el ectodermo, el mesodermo y el endodermo reciben el 
nombre de capas germinativas? 

6. Da un ejemplo de como cada uno de los cuatro procesos 
fundamentales de desarrollo, la proliferation celular, los 
movimientos celulares, las senales intercelulares y la 
diferenciacion, desempena un papel en el desarrollo animal. 



O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. A nivel de los aminoacidos, explica por que la bindina presente 
en el espermatozoide del erizo de mar Strongylocentrotus 
purpuratus se une al receptor para espermatozoides presente en 
los ovulos de S. purpuratus, pero por que la bindina de otras 
especies de Strongylocentrotus no puede. 

2. Una molecula llamada a-amanitina inhibe la traduction. Cuando 
los investigadores tratan los huevos de la mosca de la fruta con 
este compuesto, las primeras fases de la segmentacion se realizan 
con normalidad despues de la fecundacion. <Que conclusion 
puedes sacar de este experimento? 

3. Los ovulos de los organismos marinos llamados ascidias 
contienen un pigmento amarillo. Los blastomeros que contienen 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

este pigmento amarillo se convierten en celulas musculares. 
Formula una hipotesis para explicar esta observation. 

2. Una molecula que se uniera a las glucoprotemas de la zona 
pelucida humana, ^serviria como anticonceptivo efectivo? 
Explica por que o por que no. 

En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • guias de estudio online y preguntas • mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 



BIOLOGI'A DEL DESARROLLO 



Introduccion 
al desarrollo 
de las plantas 




Las celulas rojas son un embrion de Arabidopsis thaliana en la fase de 8 celulas; las celulas 
de color purpura son parte de la cubierta de semillas. Este capitulo explora como los 
embriones vegetales se desarrollan hasta hacerse adultos y continuan creciendo y 
reproduciendose a lo largo de toda su vida. 
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CONCEPTOS CLAVE 

O Hay varios aspectos del desarrollo de las 
plantas que contrastan con el de los 
animales: las plantas se desarrollan 
continuamente,destinan celulas a la 
produccion de gametos en una fase tardia del 
desarrollo y los producen por mitosis. 

O En las plantas de flor, la doble fecundacion 
da como resultado la produccion de un 
cigoto y de un tejido nutritivo que sustenta 
la embriogenesis. 

O La embriogenesis da como resultado la 
formacion de los principales ejes del cuerpo 
y de los tres tipos de tejido embrionario. 

O El desarrollo vegetativo esta basado en 
meristemas en los que tiene lugar la division 
celular a lo largo de la vida, produciendo 
celulas que Megan a diferenciarse. 

O Cuando un meristema pasa de desarrollo 
vegetativo a reproductivo, los factores de 
transcripcion reguladores,que controlan la 
posicion y la identidad de los organos 
florales,se activan. 



Alrededor del ano 2.700 a. C, tal vez menos de un siglo 
antes de que se construyeran las primeras piramides 
del antiguo Egipto, tuvo lugar un suceso notable en la 
ladera de una montana al suroeste de Norteamerica. Un esper- 
matozoide y un ovulo de un pino erizo se unieron para formar 
un cigoto. La descendencia producida por aquel aconteci- 
miento tan feliz ha seguido creciendo y desarrollandose desde 
entonces... durante mas de 4.700 anos. 

O A diferencia de muchos animales, las plantas siguen cre- 
ciendo y desarrollandose a lo largo de su vida, aunque duren 
un par de semanas o miles de anos. Un ejemplo espectacular de 
este desarrollo continuo es que todo el sistema de brotes por 
encima del suelo en muchas especies vegetales muere cada 
otono y vuelve a crecer en la prima vera siguiente. Una caracte- 
rfstica del desarrollo de las plantas es que los procesos esencia- 
les de desarrollo de proliferacion y expansion celular, diferen- 
ciacion e interacciones intercelulares ocurren durante la vida. 



Ademas, la mayorfa de las celulas vegetales mantiene la ca- 
pacidad de desdiferenciarse, es decir, de dejar de producir una 
serie concreta de protemas especfficas de los tejidos y empezar a 
producir protemas tfpicas de un tipo de tejido distinto. Por ejem- 
plo, bajo las circunstancias adecuadas, una celula fotosintetica 
sita en un tallo de la planta puede desdiferenciarse y dar lugar a 
celulas que funcionen como celulas de reserva en una raiz. Pero 
ninguna de tus celulas musculares o nerviosas dara lugar nunca 
a celulas hepaticas. Ciertos aspectos del desarrollo animal pue- 
den ser flexibles, pero es un desarrollo rfgido e inflexible en 
comparacion con el de las plantas. 

Las diferencias entre el desarrollo de las plantas y el de los 
animales no deberfa sorprender, dada la variedad de sus formas 
de vida. La mayorfa de los animales se mueve para encontrar ali- 
mentos y parejas, mientras que las plantas estan fijas en el suelo, 
fabrican su propio alimento y utilizan el agua, el viento o a los 
insectos para que transporten sus gametos. Ademas, la multice- 



O Concepto clave Informacion destacada O Para practicar 



467 



468 Unidad 4 Biologia del desarrollo 




FIGURA 23.1 Arabidopsis thaliana es un organismo modelo 
importante de la biologia del desarrollo. 

O PREGUNTA ^Cuales son los atributos de un organismo modelo? 
£En que sentido Arabidopsis es un «modelo»? 

lularidad evoluciono independientemente en los dos linajes. En 
el Capitulo 8 se ha repasado la evidencia de que la multicelulari- 
dad ha evolucionado muchas veces durante la historia de la 
vida. Aquel capitulo tambien analizo algunas de las consecuen- 
cias de la evolucion independiente de la multicelularidad en 
plantas y animales, incluyendo las diferencias en la composition 
qmmica de las matrices extracelulares animales y vegetales, y los 
mecanismos de contacto y adherencia intercelulares. 

El objetivo de este capitulo es explorar los hechos que tie- 
nen lugar a medida que la planta se desarrolla desde un ovulo 
fecundado hasta un adulto que se puede reproducir y que con- 
tinua creciendo y desarrollando nuevos tejidos y organos a lo 
largo de su vida. En este capitulo se hablara de las plantas de 
flor llamadas eudicots (vease el Capitulo 30), porque son las 



que presentan mayor riqueza de especies y abundancia de 
plantas del mismo grupo. En muchos casos, nuestro organismo 
modelo sera una pequena planta llamada Arabidopsis tha- 
liana, que resulta ser la planta de flor mas estudiada de todas 
(Figura 23.1). El exito de Arabidopsis como organismo mo- 
delo en genetica y biologia del desarrollo se debe a que es rela- 
tivamente facil cultivarla en el invernadero, produce gran can- 
tidad de descendencia y su ciclo vital se completa en solo seis 
semanas. Aun cuando su expectativa de vida sea corta y su or- 
ganismo de pequeno tamano, los individuos son lo suficiente- 
mente complejos como para que su estudio sea inter esante. 

La historia de la vida de una planta comienza con la forma- 
tion de gametos y la fecundacion (Figura 23.2). En Arabidopsis 
y otras plantas de flor, el ovulo es fecundado dentro de una es- 
tructura protectora parecida a un utero llamada folfculo ova- 
rico. El desarrollo continua dentro del folfculo ovarico con la 
embriogenesis (literalmente, «origen del embrion»). En mu- 
chas especies vegetales, la embriogenesis termina con la madu- 
racion del folfculo ovarico en una semi I la, una estructura que 
contiene el embrion y una reserva de nutrientes rodeados de 
una capa protectora. El embrion puede permanecer dentro 
de la semilla en un estado latente, en el que no crece, durante 
meses, anos o, en algunos casos, siglos. Sin embargo, cuando 
las condiciones son favorables la semilla germina, lo que quiere 
decir que reanuda el crecimiento, para formar una plantula. La 
organogenesis continua durante toda la vida, formando los tres 
organos vegetativos: las raices, las hojas y los tallos. Los orga- 
nos vegetativos son las partes no reproductoras del organismo 
de la planta. Posteriormente, las celulas del tallo se convertiran 
en estructuras reproductoras, iniciando la production de game- 
tos y la fase sexual del ciclo de vida de la planta. 

Deberia surgir un aspecto comun a medida que vayas estu- 
diando los pasos de esta secuencia. A pesar de las numerosas di- 
ferencias entre el desarrollo animal y el vegetal, en ambos subya- 
cen los principios comunes descritos en el Capitulo 21. A 
medida que las celulas vegetales proliferan, se dividen en orien- 
taciones concretas y se expanden en direcciones espetificas. En 
algunos casos, los resultados son analogos a los conseguidos por 
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FIGURA 23.2 Resumen del desarrollo en Arabidopsis. Este capitulo muestra los hechos en la vida de una planta, desde 
la fecundacion y la embriogenesis hasta el desarrollo vegetativo y reproductive 
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los movimientos celulares que tienen lugar durante el desarrollo 
animal. Las celulas vegetales en desarrollo tambien se comuni- 
can constantemente mediante senales intercelulares y se diferen- 
cian debido a combinaciones espedficas de senales intercelulares 
y factores de transcription reguladores. Esta unidad de princi- 
pios subyacentes es uno de los grandes resultados que surgen de 
la investigation sobre la biologfa del desarrollo en las plantas. 

23.1 Polinizacion y fecundacion 

La historia de la polinizacion y la fecundacion empieza con la 
production de un grano de polen. Dentro de una flor madura, 
las celulas diploides sufren meiosis para formar celulas ha- 
ploides que dan lugar a granos de polen. En concreto, las ce- 
lulas haploides se dividen por mitosis para formar una estruc- 
tura de dos celulas, alrededor de la cual se generara un 
recubrimiento protector. Como muestra la Figura 23.3a, los 
granos de polen resultantes son minusculos individuos multi- 
celulares. Una de las celulas dentro del grano de polen dara 
lugar a un espermatozoide que fecunda al ovulo. 

El viento, el agua, los insectos, los murcielagos o cualquier 
otro agente transporta los granos de polen hasta una flor ma- 
dura. Si los granos de polen aterrizan sobre una estructura 
dentro de la flor llamada estigma, se produce una de las inte- 
racciones intercelulares mejor estudiadas de toda la biologfa 
de las plantas. Para que el proceso de polinizacion y fecunda- 
cion se desarrolle con exito, las protemas de la superficie del 
grano de polen tienen que interaccionar con las protemas de 
la superficie del estigma (Figura 23.3b). Como la bindina 
uniendose al receptor del ovulo para el espermatozoide en los 
erizos de mar (vease el Capitulo 22), estas interacciones impi- 
den que haya fecundacion entre los miembros de distintas es- 
pecies. A veces, las interacciones tambien evitan la autofecun- 
dacion, la union de un espermatozoide y un ovulo del mismo 
individuo (vease el Capitulo 40). 

Si las interacciones protema-protema de la superficie del es- 
tigma son adecuadas, el polen empieza a crecer y un tubo poli- 
nico se extiende hacia el ovulo (Figura 23.3c). Las investigacio- 
nes recientes sugieren que las senales intercelulares liberadas del 
ovulo en la base de la estructura reproductora femenina o car- 
pelo son quienes gufan este crecimiento. Antes de que se haya 
terminado el tubo polmico, una de las celulas dentro del grano 
de polen se divide por mitosis para formar dos espermatozoides. 

Si piensas en esta ultima frase durante un instante, te daras 
cuenta de que este aspecto de la gametogenesis es muy diferente 
del patron en el caso de los animales. O En plantas, los esper- 
matozoides y los ovulos estan producidos por celulas haploides 
mediante la mitosis, no por celulas diploides mediante la meio- 
sis, como en los animales. Este aspecto se explora en el Capi- 
tulo 30; la gametogenesis vegetal se analizan en el Capitulo 40. 

Otro sorprendente contraste con el desarrollo animal ocurre 
cuando el tubo polmico alcanza la base del carpelo. O Los dos 
espermatozoides pasan a traves de la pared del folfculo ovarico 
y penetran en una estructura que alberga el ovulo y una celula 
materna que en muchas especies alberga dos nucleos haploides. 
Un espermatozoide se fusiona con el ovulo para formar el ci- 
goto diploide, mientras que el otro espermatozoide se une con 
la celula de los dos nucleos haploides para formar una celula 
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(b) Los granos de polen interactuan con el estigma. 
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(c) Los espermatozoides de la planta se dirigen hacia el ovulo a 
traves de un tubo polinico. 
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FIGURA 23.3 El proceso de fecundacion comienza cuando el 
polen y el estigma interaccionan. En muchas especies, los 
espermatozoides se producen por mitosis despues de que el grano 
de polen germine y el tubo polinico empiece a crecer hacia el ovulo. 

O PREGUNTA <;En que se parecen la interaccion entre el polen y el 
estigma en las angiospermas a la interaccion entre la bindina 
y la fertilicina en los erizos de mar? 



470 UnidacU Biologia del desarrollo 



(a) ^Como ocurre la doble fecundacion? (b) Productos de la doble fecundacion en una semilla de trigo. 
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FIGURA 23.4 La doble fecundacion ocasiona la formation del endospermo. (a) En plantas en flor, un espermatozoide 
(n) se fusiona con dos o mas nucleos haploides maternos cerca del ovulo para formar una celula que da lugar al tejido 
endospermico. En muchas especies, las celulas del endospermo son 3n. (b) El endospermo es un tejido nutritivo lleno de 
protemas, h id ratos de carbono,aceites o grasas. 



triploide (3n). Este hecho se conoce con el nombre de doble fe- 
cundacion (Figura 23.4a). 

La celula triploide se divide repetidas veces por mitosis 
para formar un tejido triploide nutritivo llamado endos- 
permo. El endospermo («dentro de la semilla») proporciona 
las protemas, los hidratos de carbono y las grasas o aceites ne- 
cesarios para el desarrollo embrionario, la germination de las 
semillas y el crecimiento temprano de la plantula. En especies 
con semillas grandes, el endospermo crece hasta convertirse 
en una considerable reserva de nutrientes a medida que el 
foliculo ovarico madura (Figura 23.4b). Cuando comes trigo, 
arroz, mafz u otros cereales, lo que estas comiendo es, sobre 
todo, endospermo. En cuanto a su funcion, el endospermo es 
analogo a la yema de los ovulos y los huevos animales. 
Cuando completa la doble fecundacion, esta todo listo para la 
embriogenesis, el desarrollo temprano de un nuevo ser. 

Comprueba si lo has entendido 



23.2 Embriogenesis 

En las plantas de flor como la Arabidopsis, la embriogenesis 
tiene lugar dentro del foliculo ovarico a medida que la semilla va 
madurando. En esencia, la embriogenesis produce un precursor 
pequeno y simplificado de una planta madura. El proceso es 
equivalente a las fases de segmentation, gastrulacion y organoge- 
nesis del desarrollo temprano del que se hablo en el Capitulo 22. 

Primero, echemos un vistazo a la secuencia de eventos, que 
se ha conseguido descifrar gracias a una observation detenida 
de los embriones de distintas edades. A partir de ahf, se pue- 
den realizar mas investigaciones sobre la genetica de la em- 
briogenesis, enfocadas al descubrimiento y la caracterizacion 
de los genes que hacen que funcione este elaborado proceso. 

iQue ocurre durante la embriogenesis? 

La Figura 23.5 ilustra los acontecimientos clave de la embrio- 
genesis, utilizando a Arabidopsis como organismo modelo. 
Despues de la fecundacion, el cigoto pasa por una division ce- 
lular muy asimetrica. Las celulas resultantes de esta division 
inicial son diferentes en tamano, contenido y destine La ce- 
lula inferior, o celula basal, es grande y esta dominada por 
una amplia vacuola. Da lugar a una columna de celulas 11a- 
mada suspensor, que ancla al embrion a medida que se desa- 
rrolla. La pequena celula que esta por encima de la celula 
basal, llamada celula apical, es rica en citoplasma y da lugar 
al embrion maduro. 

Las asimetnas en las celulas basal y apical ayudan a esta- 
blecer uno de los ejes primarios del organismo de la planta: 
el eje apical-basal. Del latin apex - apice, hace referenda a 
la punta; basal, a la base. 

Como muestra la Figura 23.5, la celula basal se divide per- 
pendicularmente al eje apical-basal, dando lugar al suspensor. 
Solo una celula del suspensor, la mas cercana a la celula api- 
cal, aporta celulas al embrion y, por tanto, al adulto maduro. 



Si entiendes que... O 

• La fecundacion esta basada en interacciones especificas 
entre las protemas que estan en la superficie de los granos 
de polen de las plantas y los estigmas. 

• En plantas de flor la doble fecundacion da como resultado 
la produccion de un cigoto y una celula (normal mente) 
triploide que crece hasta convertirse en un tejido nutritivo. 

Deberias ser capaz de... O 

1) Explicar por que las interacciones protema-protema entre 
los granos de polen y los estigmas son importantes para la 
capacidad del individuo para reproducirse.Tu respuesta 
podn'a considerar lo que puede ocurrir si estas interacciones 
no se produjeran. 

2) Describe cuando tiene lugar la meiosis y cuando la mitosis 
durante el desarrollo de un espermatozoide en Arabidopsis. 
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FIGURA 23.5 Las fases de la embriogenesis. La embriogenesis tiene lugar dentro de la semilla en desarrollo. 
O EJERCICIO Marca los ejes apical-basal y radial del embrion en la fase globular. 



Por el contrario, la celula apical se divide tanto perpendicu- 
larmente al eje apical-basal como en paralelo a el. Estas divi- 
siones dan lugar a una simple bola de celulas en la punta del 
suspensor. En este momento, se dice que el embrion esta en la 
fase globular y ello incluye celulas de apariencia caracteris- 
tica que cubren el exterior. Asi, ahora hay una diferencia 
entre las celulas del interior del embrion y las de la superficie. 
De este modo, el segundo eje mas importante del organismo 
se vuelve visible durante la fase globular. El eje radial se ex- 
tiende desde el interior del organismo hacia el exterior. 

Estos acontecimientos iniciales de la embriogenesis ilus- 
tran dos puntos generales de suma importancia acerca del de- 
sarrollo de las plantas: (1) la forma del cuerpo depende de 
como estan orientados los pianos de division celular y de la 
direccion de la subsiguiente expansion celular y (2) el destino 
de una celula vegetal se puede resumir con el concepto de « si- 
tuations Comenzando con la division inicial que crea las ce- 
lulas apical y basal, las celulas vegetales se diferencian depen- 
diendo de donde estan situadas en el organismo. 

A medida que la bola de celulas continua creciendo y de- 
sarrollandose, las hojas iniciales, o cotiledones, empiezan a 
tomar forma. Los cotiledones estan conectados a la raiz en 
desarrollo por una estructura en forma de tallo llamada hi- 
pocotilo (Figura 23.6). Juntos, los cotiledones y el hipocotilo 
componen el brote, que se convertira en la parte del orga- 
nismo que sobresale fuera del suelo. El sistema de brotes fun- 
ciona en la fotosmtesis y la reproduction. Por el contrario, la 
raiz forma la parte del organismo enterrada bajo tierra. El 
sistema de rafces ancla al individuo y funciona como estruc- 
tura recolectora de agua y de nutrientes. 

Una vez que los ejes apical-basal y radial se han estable- 
cido y los cotiledones, el hipocotilo y la raiz empiezan a 
tomar forma, apareen unos grupos de celulas llamados me- 
ristema apical del brote (SAM) y meristema apical de la raiz 
(RAM) (Figura 23.5). Un meristema consiste en celulas no di- 
ferenciadas que se dividen repetidamente, convirtiendose al- 
gunas de sus celulas hijas en celulas especializadas. Las celu- 
las meristematicas son analogas a las celulas madre de los 
animales, salvo en que los meristemas de las plantas son 
mucho mas flexibles. El meristema de la raiz puede formar 
todas las partes subterraneas de la planta y el meristema del 
brote puede formar todas las partes aereas, incluyendo las es- 



tructuras reproductoras. A lo largo de la vida de una planta, 
los tejidos meristematicos siguen produciendo celulas em- 
brionarias que se pueden diferenciar en tejidos y estructuras 
adultos. 

Observa que todo este crecimiento y desarrollo tiene lugar 
sin la ayuda de la migration celular que se vio en la gastrula- 
cion de los animales. Como las celulas vegetales tienen pare- 
des rigidas, no se mueven. Asi pues, para que los cotiledones 
y otras estructuras embrionarias tomen forma, las divisiones 
celulares deben ocurrir en orientaciones precisas y las celulas 
resultantes deben mostrar un crecimiento diferencial, lo que 
significa que algunas celulas crecen mas que otras. 

O Ademas de establecer los dos ejes del organismo, el de- 
sarrollo temprano en la Arabidopsis produce tres tejidos em- 
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FIGURA 23.6 La embriogenesis establece los dos ejes del 
organismo y los tres tejidos embrionarios. El eje apical-basal 
es el eje largo del individuo; el eje radial se extiende desde el centro 
hacia el exterior. 
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brionarios. Como muestra la Figura 23.6, el embrion con- 
tiene una epidermis, una cubierta externa de celulas especia- 
lizadas que protege al individuo. Dentro de la capa de celu- 
las de la epidermis esta el tejido fundamental, una masa de 
celulas que puede diferenciarse mas tarde en celulas especia- 
lizadas para la fotosfntesis, el almacenamiento de alimentos 
u otras funciones. El tejido vascular, en el centro de la 
planta, se diferenciara finalmente en celulas especializadas 
que transportan alimentos y agua entre las rafces y los bro- 
tes. En el embrion, los tres sistemas de tejidos estan dispues- 
tos siguiendo un patron radial. Estos tejidos embrionarios 
componen el eje radial y son analogos al ectodermo, el me- 
sodermo y el endodermo de los animales en desarrollo (vease 
el Capitulo 22). 

iQue genes y protemas establecen los ejes 
del organismo? 

El enfoque genetico del desarrollo que comenzo con las inves- 
tigaciones acerca de Drosopbila melanogaster tambien ha 
probado ser una forma poderosa de estudiar la embriogenesis 
de las plantas. Aunque los genes especfficos implicados son di- 
ferentes en plantas y animales, la logica basica de como diri- 
gen los genes los primeros pasos del desarrollo es similar en 
ambos. 

Gerd Jiirgens y sus colaboradores fueron pioneros en la 
investigacion acerca de la genetica del desarrollo temprano 
en las plantas. La intencion de este grupo de investigacion 
era identificar genes transcritos en el cigoto o el embrion de 
Arabidopsis responsables del establecimiento del eje apical- 
basal del cuerpo de la planta. No es sorprendente que este 
esfuerzo sea parecido al necesario para la formacion del pa- 
tron anteroposterior en el caso de Drosopbila del que trato 
el Capitulo 21. Jiirgens habfa participado en el trabajo con 
las moscas. 

El objetivo inicial de los biologos fue identificar individuos 
con defectos de desarrollo en la fase de semilla. En concreto, 
estaban buscando mutantes a los que les faltaran regiones es- 
pecfficas a lo largo del eje apical-basal. El equipo tuvo exito 
en encontrar algunos mutantes de aspecto extrano (Figura 
23.7). A los individuos llamados mutantes apicales les falta- 
ban las primeras hojas, denominadas cotiledones. A algunos 
individuos les faltaba el tallo embrionario, o hipocotilo, y re- 
cibieron el nombre de mutantes centrales. A los individuos lla- 
mados mutantes basales les faltaban tanto los hipocotilos 
como las rafces. 

Para interpretar estos resultados, los investigadores sugi- 
rieron que cada tipo de mutante Arabidopsis tenia un defecto 
en un gen diferente y que cada gen desempenaba un papel a 
la hora de especificar la posicion de las celulas a lo largo del 
eje apical-basal. Formularon la hipotesis de que estos genes 
eran analogos a los genes de segmentacion de las moscas de 
la fruta, que especifican la identidad de las celulas en regio- 
nes bien definidas a lo largo del eje anteroposterior de los in- 
sectos. 

<:Que son estos genes Arabidopsis y que es lo que hacen? 
Para contestar a estas preguntas, considera el gen responsable 
de que a los mutantes les falten los hipocotilos y las rafces. 
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FIGURA 23.7 Embriones mutantes de Arabidopsis con cuerpos 
deformes. Los investigadores han identificado individuos mutantes 
de Arabidopsis a los que les faltan ciertas secciones definidas del 
organismo a lo largo del eje apical-basal. 

O PREGUNTA ^Como se pueden comparar estos mutantes con los 
mutantes Bicoid de las moscas de la fruta? 



Este gen ha sido clonado y secuenciado y se le ha puesto el 
nombre de MONOPTEROS. Dado que su secuencia de DNA 
indica que su producto proteico tiene un dominio de union al 
DNA, se cree que MONOPTEROS codifica un factor de 
transcripcion que regula la actividad de los genes objetivo. La 
protefna MONOPTEROS, a su vez, se fabrica como respuesta 
a las senales de auxina. La auxina es una molecula de senales 
intercelulares producida en el meristema apical del brote y 
transportada hacia las partes basales del individuo. (Para mas 
detalles sobre el importante papel de la auxina como senal a 
larga distancia, u hormona, vease el Capitulo 39). La concen- 
tration de auxina a lo largo del eje apical-basal de una planta 
forma un gradiente de concentration que proporciona infor- 
mation sobre posicion, no muy diferente del gradiente de con- 
centracion Bicoid que se descubrio en embriones de la mosca 
de la fruta (vease el Capitulo 22). 

El mensaje que debes recordar de todos estos resultados es 
que la senal de la auxina es parte de una cascada de regula- 
tion que desencadena la produccion de MONOPTEROS y 
otros factores de transcripcion reguladores especfficos de ce- 
lulas en el hipocotilo y las rafces en desarrollo. Aunque los 
genes y las protemas implicados en la formacion de los cotile- 
dones, el hipocotilo y las rafces de Arabidopsis aun no hayan 
sido comprendidos con tanto detalle como los genes de seg- 
mentacion de Drosopbila, algunas similitudes importantes 
han quedado claras. Ambas vfas de desarrollo estan basadas 
en senales intercelulares y cascadas de regulacion que dan 
como resultado la especificacion gradual de la posicion de una 
celula y de su destino. 

Quedan muchas preguntas sobre la embriogenesis de la 
Arabidopsis. <;C6mo se activa la produccion de auxina 
cuando el meristema apical del brote empieza a formarse en 
los embriones? Una vez que empieza la produccion del pro- 
ducto del gen MONOPTEROS, <que genes diana se ven afec- 
tados? <;Que genes distintos de MONOPTEROS se encuen- 
tran en la cascada de regulacion responsable del desarrollo a 
lo largo del eje apical-basal? <;Alguno de ellos tambien esta ac- 
tivo en los adultos? Estas preguntas presentan una serie de 
retos interesantes para los investigadores. 
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Comprueba si lo has entendido 



233 Desarrollo vegetativo 

Para que una planta crezca con fuerza, es necesario que se 
ajuste a las condiciones en constante cambio. Simplemente, 
considera una de estas condiciones: la disponibilidad de luz. 
Recordaras del Capitulo 10 que las plantas utilizan las lon- 
gitudes de onda del rojo y el azul en el espectro para realizar 
la fotosfntesis. Ahora, imagina que eres un roble con una es- 



peranza de vida de 300 anos. La calidad y la cantidad de luz 
que tus hojas reciben dependen de donde hayas germinado. 
<;Estas creciendo sobre un terreno llano? <:Con una orienta- 
tion sur a pleno sol? <;Con una orientation norte pocas veces 
expuesta al pleno sol? Ademas, desde el momento en que 
surges de una bellota hasta tu muerte, la luz que recibes de- 
pendera de los cambios meteorologicos y climaticos asf 
como de tu tamano en relation con el tamano y la proximi- 
dad de las plantas que compiten contigo por la luz y la som- 
bra. Finalmente, las hojas de tus ramas mas bajas experi- 
mentan un regimen diferente de luz respecto de las hojas de 
la copa. 

<:C6mo se las arreglan las plantas con toda esta variacion 
en sus condiciones de vida? A diferencia de la mayoria de los 
animales, no se mueven hasta que encuentran un sitio que sa- 
tisface sus necesidades. En su lugar, gran parte de la respuesta 
es el continuo crecimiento y desarrollo de raices, tallos y 
hojas. Si un roble tiene mucha sombra por un lado, deja de 
crecer en esa direccion y extiende sus ramas en la otra. Si 
tiene mucha sombra por todos lados, su crecimiento se dirige 
hacia arriba. 

O Este ajuste constante a las condiciones medioambienta- 
les cambiantes es posible gracias a los meristemas que existen 
en las puntas de los brotes y las raices. 

Los meristemas son responsables del continuo 
crecimiento y desarrollo 

Una vez se ha completado el desarrollo embrionario, se estable- 
cen los ejes basicos del organismo y se forman las estructuras 
iniciales de las raices y de los brotes. Durante el resto de la vida 
del individuo, los meristemas son los que dirigiran el desarrollo. 
Como muestra la Figura 23.8a, el tejido meristematico existe en 



Si entiendes que... O 

• El desarrollo embrionario temprano da como resultado la 
formacion de los ejes apical-basal y radial del organismo de 
la planta. 

• Las estructuras tempranas de los sistemas de brotes y raices 
se forman a lo largo del eje apical-basal. 

• Los genes responsables del establecimiento de los ejes son, 
en la actualidad,el centro de una intensa investigacion. 

Deberias ser capaz de... O 

1 ) Dar un ejemplo de como una division celular asimetrica 
afecta el destino de las celulas hijas. 

2) Poner un ejemplo de como la variacion en el piano de la 
division celular afecta el destino de las celulas hijas. 

3) Predecir el efecto en el gen MONOPTEROS de anadir auxina 
a celulas embrionarias de raiz. 

4) Predecir el efecto de anadir un farmaco que bloquee el 
transporte de auxina evitando que llegue al meristema 
apical del brote en embriones. 



(a) Los meristemas apicales estan localizados 
en puntos especfficos a lo largo del cuerpo. 



Meristemas 
de los brotes 




(b) Primer piano de un meristema apical de brote. 




Hojas en desarrollo 



Celulas meristematicas no diferenciadas 
dividiendose rapidamente 

Celulas diferenciandose en tejido 
fundamental 

Celulas diferenciandose en tejido 
vascular 

Celulas diferenciandose en tejido 
epidermico 



FIGURA 23.8 Los meristemas son «puntos de crecimiento» en los que tiene lugar el desarrollo. 

(a) Cada punta del sistema de raices y brotes contiene un meristema. El individuo puede crecer en 
cualquier direccion en la que exista un meristema. (b) Cuando las celulas del meristema se dividen, las 
celulas hijas pueden seguir estando no diferenciadas y continuar funcionando como celulas 
meristematicas o bien diferenciarse en nuevas celulas epidermicas, fundamentals o vasculares. 
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cada punta de los sistemas de brotes y rafces. Como resultado, 
el individuo es capaz de crecer en cualquier direccion por en- 
cima o por debajo del suelo, dependiendo de las condiciones. 

La Figura 23.8b proporciona un primer piano de un meris- 
tema apical de brote o SAM. Las celulas dentro del meristema 
son pequenas y no estan diferenciadas. Dentro de cada meris- 
tema, las senales intercelulares producidas como respuesta a es- 
tfmulos medioambientales como la llegada de la primavera, la 
presencia de agua abundante y la cantidad de luz que llega a la 
planta determinan el ritmo y la direccion de crecimiento celu- 
lar. Justo por debajo del meristema, las celulas hijas producidas 
por mitosis y citocinesis en el meristema se diferencian por pri- 
mera vez en tejido epidermico, fundamental o vascular. Final- 
mente, esas celulas se diferenciaran en celulas especializadas. 

Gracias al microscopio, los biologos consiguieron sacar la se- 
cuencia de eventos que tiene lugar a medida que crecen los me- 
ristemas y siguen realizandose muchas investigaciones para ex- 
plorar como influyen las interacciones entre la auxina y otras 
senales intercelulares en el destino de las celulas producidas por 
los meristemas. Pero, recientemente, los investigadores tambien 
han vuelto a la pregunta de que genes responden a esas senales 
intercelulares. En concreto, <;que genes y productos geneticos di- 
rigen la formacion de estructuras especificas durante el desarro- 
llo vegetativo? Se considera un ejemplo especialmente bien estu- 
diado el control genetico de la forma en las hojas en desarrollo. 

iQue genes y protemas determinan la forma 
de las hojas? 

Se puede inducir a las hojas a crecer aplicando pequenas canti- 
dades de auxina a un SAM. Segun esta observacion, parece 
claro que el comienzo de una hoja depende de la concentracion 
de auxina en partes de un SAM, aunque tambien estan implica- 
dos otros tipos de senales intercelulares. Una vez que una hoja 
empieza a crecer, el siguiente suceso clave de su desarrollo es la 
formacion de tres ejes: el proximal-distal, el lateral y el dorso- 
ventral, como muestra la Figura 23.9. Proximal significa cer- 
cano al cuerpo principal, mientras que distal es distante o le- 
jano del cuerpo principal; el eje lateral va desde la mitad de una 
hoja hacia su margen o borde. La cantidad y la direccion de 



Superficie dorsal 




Margen 



Superficie ventral 

FIGURA 23.9 Las hojas tienen tres ejes. En general, el cuerpo de 
la planta tiene solo dos ejes: el apical-basal y el radial. Cada hoja 
tiene los tres ejes que se muestran aqui. 

O PREGUNTA ^Como se pueden comparar y contrastar los ejes del 
cuerpo de las plantas con los de los animales? 



crecimiento a lo largo de esos ejes determinan la forma de la 
hoja. 

Estudios recientes han comenzado a identificar los genes res- 
ponsables de la especificacion de esos tres ejes de las hojas. Por 
ejemplo, los analisis de individuos mutantes en Arabidopsis y 
otras especies han demostrado que un gen llamado PHANTAS- 
TICA (aqui se abreviara como PHAN) es esencial para el esta- 
blecimiento del eje dor so ventral de las hojas. La pro tenia pro- 
ducto de PHAN tiene un dominio de union al DNA y actua 
como un factor de transcripcion regulador. PHAN desencadena 
la expresion de genes que causa que las celulas formen la super- 
ficie superior o dorsal (adaxial) de las hojas y suprime la trans- 
cripcion de los genes necesarios para formar la superficie infe- 
rior o ventral (abaxial) de la hoja. Es parte de la cascada de 
regulation que comienza con la auxina y otras senales intercelu- 
lares y termina con el crecimiento de una hoja de forma normal. 

Las recientes investigaciones en tomates tambien sugieren 
que los cambios en la expresion de PHAN pueden estar detras 
de, al menos, algunos de los cambios evolutivos observados 
en la forma de las hojas, que puede variar mucho entre espe- 
cies (vease el Capftulo 36). Las hojas simples consisten en una 
sola hoja, pero como muestra la Figura 23.10a, los tomates 
tienen hojas compuestas, una sola hoja sencilla dividida en 



(a) Hojas compuestas normales. 



(b) Hojas compuestas transgenicas (expresion PHAN reducida) simples o palmeadas. 




FIGURA 23.10 Los cambios en los genes que establecen los ejes de las hojas pueden variar la forma de la hoja. 

(a) Las hojas normales del tomate consisten en una serie de foliolos. (b) Cuando la expresion de PHAN se reduce a modo de 
experimento, las hojas adoptan forma de copa (izquierda) o sus foliolos surgen de un solo punto. [Reimpreso con permiso de 
Nature 424 (24dejulio de 2003), pag.439, por Kim,M.et al.© 2004 Macmillan Publishers Ltd. Fotografias proporcionadas por el Dr.Neelima Sinah.] 

O PREGUNTA Supon que PHAN estuviera sobreexpresado. iQue tipo de hoja crees que se formana? 
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unidades mas pequenas llamadas foliolos. Otras especies tie- 
nen hojas compuestas palmeadas, lo que significa que los fo- 
liolos salen de un solo punto. 

Para explorar si los cambios en PHAN pueden tener un 
papel en la evolucion de varias formas de hojas, un equipo de 
biologos utilizo tecnicas de las que se hablo en el Capitulo 19 
para crear plantas transgenicas de tomate. En estos individuos, 
el producto genetico PHAN se bloqueo de manera moderada o 
grande. Como muestra la Figura 23.10b, la forma de las hojas 
en los individuos transgenicos cambio drasticamente. Algunos 
de ellos teman hojas simples con forma de copa, mientras que 
otros eran compuestos palmeados. Aunque sigue sin conocerse 
el motivo por el cual el cambio en la especificacion del eje dor- 
soventral de la hoja afecta a la forma general, parece claro que 
la expresion PHAN desempena un papel importante. 

Estos resultados han inspirado la hipotesis de que, por lo 
menos, algunos cambios evolutivos en el tamano y la forma 
de la hoja se deben a mutaciones que crearon nuevos alelos de 
genes que regulan la expresion PHAN. Los alelos que dieron 
como resultado una menor expresion PHAN pueden motivar 
hojas simples de una sola hoja; los alelos que aumentaron la 
expresion PHAN pueden dar como resultado hojas compues- 
tas como las de los tomates normales. Alterando los genes que 
regulan el desarrollo experimentalmente, los investigadores 
estan empezando a entender los cambios geneticos que ocasio- 
nan nuevos tipos de hojas. Si esta investigacion sigue siendo 
productiva, los biologos tendran otro ejemplo de como los 
cambios en las vfas de regulacion que dirigen el desarrollo 
estan detras del cambio evolutivo (vease el Capitulo 21). 

Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... o I 

• El desarrollo vegetativo es continuo y el crecimiento 
vegetativo ocurre en todas direcciones. 

• El crecimiento y el desarrollo vegetativo tienen lugar de tal 
manera que aumentan la capacidad de un individuo de 
sobrevivir y producir descendencia en condiciones 
medioambientales cambiantes. 

• Es posible un desarrollo continuo en las plantas porque el 
tejido meristematico esta presente en la punta de cada 
componente del sistema de raices y brotes. 

Deberias ser capaz de... O 

1 ) Hacer un bosquejo de una planta de flor e indicar donde 
estan los SAM y los RAM. Haz otro dibujo del aspecto que 
tendn'a la misma planta despues de un crecimiento grande, 
dado que una vaca defeco cerca de su lado izquierdo. 

2) Dibuja los tres ejes de una hoja y pon un ejemplo de como 
los cambios en la expresion PHAN pueden dar como influir 
en la forma general de la hoja. 



23 A Desarrollo reproductive 

Entre los asombrosos contrastes observados en el desarrollo 
de animales y plantas, uno de los mas importantes concierne 
al desarrollo de los tejidos reproductores y los organos. En 



animales, las celulas que dan lugar a los espermatozoides y los 
ovulos se dejan aparte o se afslan al principio del desarrollo. 
Estas celulas germinates migran a los ovarios o a los testfeu- 
los una vez que los organos reproductores se han desarro- 
llado. Como resultado, las celulas que dan lugar a los game- 
tos animales pasan por una cantidad relativamente pequena 
de mitosis, de 20 a 50, antes de la meiosis y la gametogenesis. 

O Por el contrario, las plantas no tienen celulas germina- 
les que se afslen al principio del desarrollo. En su lugar, la flo- 
racion y la gametogenesis ocurren cuando un SAM pasa del 
desarrollo vegetativo al desarrollo reproductive Como resul- 
tado, las celulas meristematicas que se han dividido miles de 
veces pueden dar lugar a los organos reproductores de las 
plantas y finalmente a los espermatozoides y los ovulos. 
Puesto que las mutaciones se dan durante cada ciclo celular, 
las plantas generan mucha mas variacion genetica a traves de 
la mutacion que los animales. Aunque los biologos solo aca- 
ban de empezar a explorar las consecuencias de este hecho, la 
investigacion acerca de los mecanismos responsables de la for- 
mation de las estructuras reproductoras ha sido intensa. Para 
introducirnos en este enorme campo de trabajo, se considera 
lo mas destacado de la investigacion en Arabidopsis. 

El meristema floral y la flor 

Cuando las protemas especializadas de Arabidopsis sienten 
que los dias se estan empezando a alargar y la temperatura es 
favorable, desencadenan la production de senales que hacen 
que los SAM pasen de su desarrollo vegetativo al desarrollo 
reproductive Un meristema floral es un SAM modificado 
que produce flores que contienen organos reproductores en 
vez de estructuras vegetativas. Los genes que toman parte 
en la cascada de regulacion responsable de la maduracion de 
un meristema floral estan ahora bien caracterizados. 

A medida que una flor de Arabidopsis se desarrolla, el me- 
ristema floral produce cuatro organos dispuestos como mues- 
tra la Figura 23.11: (1) sepalos, (2) petalos, (3) estambres y 
(4) carpelos. Cada uno de esos organos es una hoja modifi- 
cada. Los sepalos estan localizados alrededor de la parte ex- 
terna de la flor y ayudan a protegerla. En algunas especies, los 
sepalos son de color y funcionan tambien para atraer a los po- 
linizadores. Dentro de los sepalos hay un verticilo, o disposi- 
tion circular, de petalos, que encierran los organos reproduc- 



(a) Verticilos de celulas en (b) Verticilos de organos 
el meristema floral. en la flor. 

^^^^^^^^ ^ Sepalo 




FIGURA 23.1 1 Las flores estan compuestas por cuatro organos, 

(a) En un meristema floral, los verticilos de celulas producen 

(b) los cuatro verticilos de los organos florales. 
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tores masculino y femenino. Si los insectos u otros animales po- 
linizan la especie en cuestion, los petalos pueden ser de color 
para ayudar a indicar las estructuras reproductoras. Los orga- 
nos productores de polen, o estambres, estan localizados en un 
verticilo dentro de los petalos. En el centro de toda la estruc- 
tura hay organos productores de ovulos, o carpelos. La pre- 
gunta es: <:c6mo produce el meristema floral estos cuatro orga- 
nos en el patron caracteristico de verticilos dentro de verticilos? 

La primera pista de una respuesta aparecio a finales del 
siglo xix, cuando los investigadores se dieron cuenta de que 
varios tipos de plantas de flor mutantes, incluyendo algunas 
que eran populares como plantas de jardni, eran homeoticas. 
En los individuos mutantes, un tipo de organo floral se susti- 
tuyo por otro, aun cuando el numero total y la posicion rela- 
tiva de cada organo no cambiaran. Por ejemplo, un mutante 
homeotico tenia flores con sepalos, petalos, otro anillo de pe- 
talos y carpelos en vez de tener sepalos, petalos, estambres y 
carpelos. El fenotipo mutante era similar a la transformacion 
de los segmentos observada mas tarde en los mutantes homeo- 
ticos de Drosophila (vease el Capftulo 21). 

De igual modo que un analisis de los mutantes homeoticos 
en las moscas de la fruta desencadeno un gran avance en la 
comprension del control genetico de la formacion del eje del 
cuerpo y de la segmentacion en animales, un analisis de los 
mutantes florales homeoticos en Arabidopsis supuso un 
avance en la comprension del control genetico de la estructura 
de las flores en las plantas. 

iQue genes controlan el desarrollo de las flores? 

Mas de 100 anos despues de que se describiera por primera vez 
a los mutantes homeoticos, Elliot Meyerowitz y su equipo reu- 
nieron una gran coleccion de individuos de Arabidopsis con 
mutaciones homeoticas en la estructura de las flores. El obje- 
tivo de los investigadores era identificar y caracterizar los genes 
responsables de la especificacion de los cuatro organos florales. 

El grupo de Meyerowitz descubrio que los mutantes se po- 
dian clasificar en las tres clases generales que se muestran en 



la Figura 23.12. Las clases se distinguieron por el tipo de 
transformacion homeotica que tenia lugar. Algunos mutantes 
solo teman carpelos y estambres; otros solo teman sepalos y 
carpelos; y otros solo petalos y sepalos. La observacion mas 
importante es que a cada tipo de mutante le faltaban los ele- 
mentos que se encontraban en dos de los cuatro verticilos. 

<:Que estaba pasando? Para empezar a buscar una res- 
puesta, los biologos formularon la hipotesis de que cada una 
de las tres clases de mutante homeotico se debfa a un defecto 
en un solo gen. Entonces, Meyerowitz razono que si tres genes 
son responsables del establecimiento del patron de una flor, 
entonces los mutantes sugerian una hipotesis para como inte- 
raccionan los tres productos geneticos. Al hacer referencia a 
los tres genes hipoteticos con los nombres de A, B y C, su hi- 
potesis se denomino el modelo ABC. 

Tres ideas basicas subyacen en el modelo ABC. La primera es 
que cada uno de los tres genes implicados se expresa en dos ver- 
ticilos adyacentes. La segunda idea es que si cada gen se expresa 
en dos verticilos adyacentes, entonces pueden tener lugar un 
total de cuatro combinaciones diferentes de productos geneticos. 
La idea final es que cada una de esas cuatro combinaciones de 
productos geneticos desencadena el desarrollo de un organo flo- 
ral diferente. En concreto, Meyerowitz propuso que (1) la pro- 
tema A sola hace que las celulas formen sepalos; (2) una combi- 
nation de las protemas A y B establece la formacion de petalos; 
(3) B y C combinados especifican estambres y (4) la protema C 
sola designa celulas como precursores de los carpelos. 

<;Explica este modelo como llegan a darse las tres clases de 
mutantes? La respuesta es si, si se anaden dos elementos adicio- 
nales al modelo: la presencia de la protema A inhibe la produc- 
tion de la protema C y la presencia de la protema C inhibe la 
production de la protema A (Figura 23.13a). Entonces, los pa- 
trones de la expresion genetica y de los fenotipos mutantes de 
la Figura 23.13b corresponden. Por ejemplo, si el gen A se inu- 
tiliza por mutation, ya no inhibe la expresion del gen C y todas 
las celulas producen la protema C. Como resultado, las celulas 
del verticilo exterior solo expresan la protema C y se desarro- 



Verticilo 1 : sepalo 
Verticilo 2: petalo 
Verticilo 3: estambre 
Verticilo 4: carpelo 





Tipo salvaje 

Disposition normal de los organos 



Sepalos - 
Petalos - 



Carpelos 
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FIGURA 23.1 2 Los mutantes homeoticos en las flores de Arabidopsis tienen estructuras en ubicaciones incorrectas. 

Las fotografias muestran un individuo normal (de tipo salvaje) y tres tipos de mutantes. En cada tipo de mutante homeotico 
floral dos verticilos adyacentes de organos se transforman en organos diferentes. Sepalos y petalos, petalos y estambres, 
o estambres y carpelo se transforman. Los numeros indican los verticilos de tipo salvaje de fuera (1 ) a dentro (4). 
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(a) El modelo ABC. 

Idea 1 : tres genes forman 
el patron de la flor. Cada gen 
se expresa en dos verticilos 
adyacentes. 

Idea 2: tiene lugar un total de cuatro 
combinaciones diferentes de 
productos geneticos. 



Idea 3: cada una de las cuatro 
combinaciones de productos geneticos 
desencadena el desarrollo de un organo 
floral diferente. 



Verticilo: 



Gen A 
Gen B: 
Gen C: 
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A A+B B+C C 

MM 



Sepalo Petalo Estambre Carpelo 
(Se) (Pe) (St) (Ca) 



Suposicion: la presencia del producto No A + C 

del gen A inhibe la expresion del gen C. 
La presencia del producto del gen C inhibe 
la expresion del gen A 



(b) Prueba del modelo ABC. 

Tipo salvaje: ABC intacto 
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Genes activos 
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floral en 
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FIGURA 23.1 3 El modelo ABC de control genetico en el desarrollo de las flores. El modelo ABC es una hipotesis para 
explicar por que hay tres tipos de mutantes homeoticos. 

O PREGUNTA ,;Por que es necesario proponer que el producto del gen A inhibe la expresion del gen Cy que el producto del 
gen C inhibe la expresion del gen A? 



llan hasta convertirse en carpelos, mientras que las celulas del 
interior del verticilo producen protemas B y C y se desarrollan 
como estambres. Q Si entiendes el modelo ABC, deberias ser 
capaz de explicar por que los biologos no formularon la hipo- 
tesis de que estaban implicados cuatro genes, que especifican 
cada uno de los cuatro organos florales, y por que propusieron 
que cada gen implicado se expresa en dos verticilos adyacentes. 

Aunque el modelo es convincente y parecfa explicar los 
datos, tenia que probarse directamente. Para conseguir esto, 
Meyerowitz y su equipo mapearon los genes responsables de 
los fenotipos mutantes e identificaron las secuencias de DNA 
apropiadas. Una vez que habfan aislado los genes, pudieron 
obtener y utilizar DNA de una sola hebra para realizar hibri- 
daciones in situ (vease el Capitulo 21). El objetivo era docu- 
mentor el patron de expresion de los genes A, B y C y ver si 
ese patron correspondfa a las predicciones del modelo. Como 
se habfa anticipado, los mRNA de cada uno de los tres genes 
aparecieron en el conjunto de verticilos predichos por el mo- 
delo. El gen A se expresa en los dos verticilos exteriores, el gen 
B se expresa en los dos verticilos medios y el gen C se expresa 
en los dos verticilos interiores. 

Este resultado respaldaba fuertemente la validez del mo- 
delo ABC. Del mismo modo que las distintas combinaciones 



de los productos del gen Hox especifican la identidad de los 
segmentos de una mosca, las diferentes combinaciones de 
los genes de identidad floral especifican las partes de una flor. 

Las similitudes con los principios del desarrollo animal no 
terminaron aquf. Cuando Meyerowitz y otros analizaron las 
secuencias de DNA de los genes de identidad de los organos 
florales, descubrieron que los tres genes conteman un seg- 
ments que codificaba para una larga secuencia de 58 aminoa- 
cidos llamada MADS-box, que se une al DNA. Basandose en 
esta observacion, los investigadores formularon la hipotesis 
de que los genes florales codifican factores de transcripcion re- 
guladores que se unen a activadores u otras secuencias de re- 
gulacion y desencadenan la expresion de los genes necesarios 
para la formacion de sepalos, petalos, carpelos y estambres. El 
hallazgo puso de relieve similitudes notables entre los genes 
MADS-box y los genes homeoticos descubiertos en Droso- 
phila y otros animales. Los genes Hox de animales tienen una 
region denominada homeobox funcionalmente similar a 
MADS-box: codifica un dominio de union al DNA en las pro- 
temas Hox. Tanto los productos geneticos Hox como los 
MADS-box son parte de cascadas de regulacion que conducen 
a la especificacion de estructuras importantes. Los genes Hox 
regulan la expresion de los genes responsables de formar 
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miembros u otras estructuras en partes espetificas del cuerpo; 
los genes MADS-box regulan la expresion de los genes res- 
ponsables de formar flores. Ambos grupos de genes informan 
a las celulas acerca de su position en el organismo y pueden 
producir mutantes homeoticos si no funcionan bien. Aunque 
estan implicados genes distintos, la logica de como formar un 
organismo multicelular es parecida en plantas y animales. 

En la actualidad, los biologos estan trabajando para identi- 
ficar los genes diana de las protemas ABC, del mismo modo 
que estan trabajando para identificar los genes controlados por 
los productos Hox en animales. Por ultimo, los investigadores 
esperan poder comprender la cascada de regulation entera 
desde el comienzo del meristema floral hasta la expresion de 
protemas espetificas de los petalos u otros organos florales. En 
ultima instancia, el objetivo es explorar como los cambios en 
esta cascada pueden haber motivado la evolution de la enorme 
diversidad de flores que se puede observar hoy en dfa. 



Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... O 

• El desarrollo reproductive comienza cuando los SAM se 
convierten en meristemas florales. 

• El desarrollo de los cuatro organos florales depende de la 
expresion de los factores de transcripcion reguladores 
codificados por los genes de clase A, B y C. 

Deberias ser capaz de... O 

1) Describir un mecanismo en el que una protema A pudiera 
inhibir la expresion de un gen C. 

2) Comparar los genes MADS-box de las plantas con los genes 
Hoxde animales. 



I 



Repaso del capitulo 



RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 



I 



O Algunos aspectos del desarrollo de las plantas contrastan fuerte- 
mente con el de los animales: las plantas se desarrollan continua- 
mente, destinan ciertas celulas a la produccion de gametos en una 
fase tardia del desarrollo y producen gametos por mitosis. 

Las asombrosas diferencias entre el desarrollo de plantas y los 
animales no son sorprendentes, dadas sus diferentes formas de 
vida y la observation de que la multicelularidad evoluciono inde- 
pendientemente en los dos grupos. Sin embargo, hay similitudes 
destacadas en el desarrollo de plantas y animales: (1) la fecunda- 
tion esta mediada por interacciones protema-protema entre las 
celulas producidas por cada padre; (2) los ejes del cuerpo se esta- 
blecen temprano en el desarrollo; (3) tres tipos de tejido embrio- 
nario dan lugar a la variedad de tejidos y organos adultos; (4) en 
ambos linajes existen los genes homeoticos; (5) las celulas meris- 
tematicas son similares en funcion a las celulas madre, y (6) el de- 
sarrollo se basa en senales intercelulares que desencadenan y mo- 
dulan cascadas de factores de transcripcion reguladores. 

Deberias ser capaz de explicar las similitudes entre la auxina y el 
Bicoid por un lado y entre los tejidos epidermico, vascular y fun- 
damental de las plantas embrionarias y el endodermo, el meso- 
dermo y el ectodermo de los animales por el otro. Q 

O En las plantas de flor, la doble fecundation da como resultado la 
produccion de un cigoto y de un tejido nutritivo que sustenta la 
embriogenesis. 

El proceso de polinizacion y fecundation comienza con interac- 
ciones entre las protemas de la superficie de los granos de polen y 
las protemas de la superficie del estigma y continua con el creci- 
miento del tubo polmico y la produccion de espermatozoides. En 
las plantas de flor, un espermatozoide fecunda el ovulo para for- 
mar un cigoto mientras un segundo espermatozoide se une con 
una celula (normalmente) diploide para formar una celula tri- 
ploide. Esta produce el tejido nutritivo llamado endospermo. 



Deberias ser capaz de hacer un diagrama con la relation entre el 
cigoto y el nucleo del endospermo despues de la doble fecunda- 
tion y explicar la relation entre un embrion y el endospermo en 
una semilla madura de trigo. Q 

O La embriogenesis da como resultado la formation de los ejes 
principales del organismo y de tres tipos de tejido embrionario. 

Las primeras divisiones celulares de la embriogenesis establecen 
los ejes apical-basal y radial del individuo. Mas tarde, se desarro- 
llan las estructuras embrionarias llamadas cotiledones, hipocotilo 
y raiz, y se forman los tejidos embrionarios epidermico, funda- 
mental y vascular. 

Deberias ser capaz de dibujar una plantula indicando los ejes 
apical-basal y radial, los cotiledones, el hipocotilo y la raiz. Q 

O El desarrollo vegetativo esta basado en meristemas en los que la 
division celular tiene lugar a lo largo de la vida, produciendo ce- 
lulas que se van a diferenciar. 

Las plantas pueden crecer continuamente porque hay tejido me- 
ristematico en la punta de cada sistema de rakes y brotes. El cre- 
cimiento y el desarrollo continuos permiten que las plantas res- 
pondan a condiciones medioambientales que cambian a lo largo 
de su vida. 

Deberias ser capaz de explicar por que las plantas no solo tienen 
un SAM y un RAM, en su punta y en su base, en lo referente a su 
capacidad para crecer y reproducirse. Q 

O Cuando un meristema pasa de desarrollo vegetativo a reproduc- 
er, se activan los factores de transcripcion reguladores que con- 
trolan la position e identidad de los organos florales. 

Los meristemas que pasan por un desarrollo vegetativo pueden 
convertirse en desarrollos reproductores a medida que las plantas 
responden a cambios en la duration del dia u otros estnnulos me- 
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dioambientales. Una vez que un meristema floral se establece, 
distintas combinaciones de factores de transcripcion reguladores 
codificados por los genes de clase A, B y C interaccionan para 
producir los sepalos, petalos, estambres y carpelos de las flores. 



Deben'as ser capaz de explicar por que a los individuos que tie- 
nen alelos defectuosos en el gen B se los considera mutantes ho- 
meoticos. Q 



PREGUNTAS 



O Comprueba tus conocimientos 

1. ^Cual es el destino de las dos celulas que se encuentran dentro de 
los granos de polen antes de la germinacion? 

a. Una celula dirige el desarrollo del tubo polmico y la otra da 
lugar a los espermatozoides mediante mitosis. 

b. Una celula dirige el desarrollo del tubo polmico y la otra da 
lugar a los espermatozoides mediante meiosis. 

c. Una celula fecunda al ovulo y la otra se une con una celula 
diploide para formar endospermo triploide. 

d. Una celula inicia la germinacion interaccionando con las 
protemas de la superficie del estigma y la otra da lugar a 
espermatozoides. 

2. ^Cual de las siguientes afirmaciones no representa un contraste 
entre el desarrollo vegetal y el animal? 

a. Bajo ciertas condiciones, las celulas vegetales se pueden 
«desdiferenciar» facilmente. 

b. El destino de una celula esta determinado en parte por su 
ubicacion en el embrion. 

c. Las celulas germinales se apartan en el desarrollo temprano. 

d. Las celulas vegetales no se mueven. 

3. iQue evidencia sugiere que las concentraciones de auxina 
ayudan a determinar donde se forman las hojas cerca de los 
SAM? 

a. La auxina se produce en los SAM y se transporta desde alii 
hasta la raiz. 

b. La auxina esta presente en un gradiente de concentracion, 
habiendo mayores concentraciones en la zona apical y 
menores concentraciones en la zona basal. 

c. Las concentraciones de auxina son relativamente constantes 
a lo largo del eje radial del organismo y las hojas se 
forman a lo largo del eje radial. 

d. La adicion de pequenas cantidades de auxina a un SAM 
puede inducir el desarrollo de una hoja. 



4. ^Cual de las siguientes no ocurre durante la embriogenesis? 

a. Formacion del eje radial. 

b. Produccion del suspensor. 

c. Formacion de los cotiledones y el hipocotilo. 

d. Formacion de los ejes lateral y proximal-distal. 

5. ^Cuando se ve por primera vez el eje apical-basal? 

a. Cuando se forman los tejidos epidermico, fundamental y 
vascular. 

b. Cuando se forman los cotiledones, el hipocotilo y la raiz. 

c. Cuando la primera division celular produce la celula apical y 
la celula basal. 

d. Durante la fase globular, cuando el suspensor esta completo. 

6. iQue evidencia sugiere que los cambios en la forma en que se 
expresa el gen PHAN podrian ser parcialmente responsables de 
los cambios evolutivos en la forma de las hojas? 

a. Si la expresion del gen PHAN se manipula 
experimentalmente, los individuos producen tipos de hoja 
que se encuentran en especies diferentes. 

b. Los experimentos han demostrado que PHAN desempena un 
papel en el establecimiento del eje dorsoventral superficial de 
las hojas. 

c. Los estudios sobre secuenciacion y otros datos han 
demostrado que PHAN codifica un factor de transcripcion 
regulador. 

d. Todas las especies de plantas estudiadas hasta la fecha tienen 
un gen homologo a PHAN. 
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O Comprueba tu aprendizaje 

1. Haz varios dibujos en los que se vea la secuencia de 
acontecimientos que tiene lugar entre el momento en el que un 
grano de polen «aterriza» sobre un estigma y ocurre la 
fecundacion. Observa donde se dan las interacciones protema- 
protema mas importantes e indica como permiten las senales 
intercelulares que el espermatozoide y el ovulo se comuniquen. 
Explica lo que se duplica en la doble fecundacion. 

2. Dibuja los dos ejes principales del organismo que se encuentran 
en las plantas y los tres ejes de una hoja. Compara estos ejes con 
los tres ejes del organismo de los animales. 

3. Compara las celulas madre de los animales con los meristemas 
de las plantas. <;En que se parecen ambos tipos de celulas? <;En 
que se diferencian? 
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4. <;En que sentido los tejidos epidermico, fundamental y vascular 
producidos en los SAM y los RAM de un roble de 300 anos de 
edad son «embrionarios»? 

5. Cuando los experimentos de hibridacion in situ documentaron 
donde se expresaban los genes de las clases A, B y C en las flores 
que se desarrollaban en Arabidopsis, se considero que era un 
gran respaldo al modelo ABC. Explica por que. Explica tambien 
el significado de la observation de que todos los genes de las 
clases A, B y C codifican un dominio MADS-box. 

6. Da un ejemplo de como cada uno de los cuatro procesos 
fundamentales de desarrollo, la proliferation celular, la 
expansion celular, las senales intercelulares y la diferenciacion, 
desempena un papel en el desarrollo vegetal. 
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O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. Los factores de transcription con MADS boxes tambien tienen 
lugar en hongos y animales. Pero los genes MADS-box de 
hongos y animales no estan activos en la formation de 
estructuras complejas como las f lores o los segmentos y no 
producen mutaciones homeoticas cuando dejan de funcionar 
adecuadamente. Formula una hipotesis para explicar por que la 
funcion de las secuencias de DNA homologas, como los genes 
MADS-box, puede ser tan diferente en plantas en comparacion 
con estos otros grupos. 

2. Cuando hay crecimiento de una forma ilimitada o no restringida, 
se dice que es indeterminado. Pero cuando el crecimiento tiene 
una duration limitada y posteriormente para, se dice que es 
determinante. iQue proceso se observa en el desarrollo 
vegetativo y cual en el desarrollo reproductivo? Explica tu 
logica. 

3. Se dice que la evolution convergente ocurre cuando las 
estructuras y procesos similares se observan en especies 
diferentes, pero no cuando las estructuras y procesos similares se 
deben a la homologia, es decir, a antepasados comunes. Dicho de 
otra forma, la convergencia se debe a la evolution independiente 
de rasgos similares. Explica por que la existencia de mutantes 
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homeoticos tanto en plantas como en animales podria 
considerarse como una forma de evolution convergente. En este 
caso, <;que causarfa la convergencia? 

4. Haz un dibujo indicando las ubicaciones de SAM y RAM en un 
joven roble. Supon que se hace una acera de cemento al lado 
izquierdo del arbol, impidiendo que penetre el agua en el 
interior. Se construye un edificio a su lado derecho, quitandole la 
luz proveniente de esa direction. Pero despues de unos anos, una 
tuberia subterranea de agua que pasa al lado del edificio 
empieza a tener filtraciones, proporcionandole agua abundante 
todo el ano. Dibuja las ubicaciones de los SAM y RAM que cabe 
esperar en el mismo arbol 50 anos despues del dibujo inicial. 
Explica por que. 

En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • guias de estudio online y preguntas • mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 



PROCESOS Y MODELOS EVOLUTIVOS 

Evolucion por 
seleccion natural 




La diferencia de color entre estas dos Biston betularia se debe en gran medida a la accion 
de alelos diferentes de un mismo gen. Los biologos han documentado cambios debido a 
la seleccion natural en las frecuencias de estos alelos en varias poblaciones diferentes en 
todo el mundo. 



Este capftulo trata sobre una de las grandes ideas en la 
historia de la ciencia. La teoria de la evolucion por se- 
leccion natural, formulada de forma independiente por 
Charles Darwin y Alfred Russel Wallace, explica como han 
llegado a adaptarse los organismos a entornos que van desde 
la tundra artica al bosque humedo tropical. Como ejemplo de 
ruptura revolucionaria en nuestra comprension del mundo, la 
teona de la evolucion por seleccion natural se situa al mismo 
nivel que la teona copernicana del sol como centro de nuestro 
sistema solar, las leyes del movimiento y la teona de la grave- 
dad de Newton, la teona de los germenes como origen de las 
enfermedades, la teona de las placas teutonicas y la teona ge- 
neral de la relatividad de Einstein. Estas ideas constituyen las 
piedras angulares de la ciencia moderna, todas ellas aceptadas 
basandose en pruebas abrumadoras. 

La evolucion por seleccion natural se ha convertido en 
una de las teorias mas importantes y mejor fundadas de la 
historia de la investigation cientffica pero, como la mayor 



CONCEPTOS CLAVE 

O Las poblaciones y las especies evolucionan, 
es decir, las caracten'sticas que pueden 
heredarse cambian con el tiempo. De forma 
mas precisa: la evolucion se define como los 
cambios que se producen con el tiempo en 
las frecuencias de los alelos. 

O La seleccion natural tiene lugar cuando los 
individuos con unos alelos determinados 
producen descendientes que sobreviven en 
mayor medida en una poblacion. Una 
aptitud es un rasgo con base genetica que 
aumenta la capacidad de un individuo para 
producir descendencia en un entorno 
especifico. 

O La evolucion por seleccion natural no es 
progresiva y no cambia las caracten'sticas de 
los individuos que se seleccionan, cambia 
solo las caracten'sticas de la poblacion. Los 
animales no hacen las cosas por el bien de la 
especie y no todos los rasgos son 
adaptativos.Todas las adaptaciones estan 
constrenidas por algunas perdidas y por 
factores geneticos e historicos. 

parte de los grandes avances cientfficos, no lo hizo con facili- 
dad. Cuando Darwin publico su teona en 1859, en un libro 
titulado El origen de las especies por medio de la seleccion na- 
tural, desato una oleada de protestas por toda Europa. En 
aquellos momentos, la explication imperante para la diversi- 
dad de los organismos era una teona llamada «creacion espe- 
cial », que afirmaba que todas las especies habfan sido creadas 
por Dios de forma independiente, quiza 6.000 anos antes. La 
teona de la creacion especial tambien afirmaba que las espe- 
cies eran inmutables o incapaces de cambiar y, por ello, ha- 
bfan permanecido inalteradas desde el momento de su crea- 
cion. Las ideas de Darwin eran radicalmente diferentes: 
propoma que la vida sobre la Tierra era muy antigua y que las 
especies cambian en el tiempo. 

Para comprender mejor el contraste entre la teona de la 
creacion especial y la teona de la evolucion por seleccion na- 
tural, recuerda del Capitulo 1 que las teonas cientfficas suelen 
tener dos componentes: una pauta y un proceso. 



O Concepto clave Informacion destacada O Para practicar 
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El primer componente es bien una afirmacion sobre una 
pauta que existe en la naturaleza, bien una afirmacion que re- 
sume una serie de observaciones sobre la naturaleza. En resu- 
men: el componente de pauta trata de hechos, sobre como son 
las cosas en la naturaleza. El segundo componente de una teo- 
ria cientifica es un proceso que produce esa pauta o conjunto 
de observaciones. Por ejemplo, el componente de pauta en la 
teoria de la creacion especial era que las especies se habian 
creado independientemente entre si y que no cambian en el 
tiempo. El proceso que explicaba esta pauta era la creacion 
instantanea e independiente de los organismos vivos por un 
ser sobrenatural. 

Para ayudarte a comprender los componentes de pauta y 
proceso de la idea de la evolucion por seleccion natural, el ca- 
pftulo comienza analizando las ideas que resultaron en la in- 
novadora idea de Darwin. La Seccion 24.2 analiza el compo- 
nente de pauta de la teorfa, en concreto, las pruebas de la 
afirmacion de que las especies no son independientes, sino que 
estan relacionadas entre si, y de que no son inmutables, sino 
que cambian con el tiempo. Darwin propuso que la seleccion 
natural, que se presenta en la Seccion 24.3, explica esta pauta. 
Las secciones finales revisan dos estudios recientes de la evo- 
lucion por seleccion natural, casos practicos que ilustran 
como ponen a prueba los biologos la teona de Darwin estu- 
diando la evolucion en accion y contribuyen a aclarar algunas 
interpretaciones erroneas habituales sobre como funciona la 
evolucion por seleccion natural. 

24.1 La evolucion del pensamiento 
evolucionista 

La gente utiliza con frecuencia la palabra revolucionaria para 
describir la teoria de la evolucion por seleccion natural, pues 
las revoluciones dan un vuelco a las cosas, sustituyen un ente 
ya existente por otro completamente nuevo y, con frecuencia, 
radicalmente diferente. Una revolucion polftica expulsa las 
clases o grupos dominantes y las sustituyen por otras. La re- 
volucion industrial sustituyo los pequenos talleres de fabrica- 
tion de bienes a mano por enormes lfneas de montaje mecani- 
zadas y una revolucion cientifica, por el contrario, invalida 
una idea existente sobre como funciona la naturaleza y la sus- 
tituye por otra, radicalmente diferente. 

La idea que Darwin y Wallace invalidaron habfa dominado 
el pensamiento sobre la naturaleza de los organismos durante 
mas de 2.000 anos. El filosofo griego Platon afirmo que cada 
organismo era ejemplo de una esencia perfecta o arquetipo 
creado por Dios y que dichos arquetipos eran inmutables. Pla- 
ton reconocfa que parecfa que los organismos especfficos en la 
Tierra no coincidfan exactamente con el arquetipo perfecto, 
pero afirmaba que esto era similar a ver las sombras que pro- 
ducfan los arquetipos perfectos sobre una pared. La clave 
para comprender la vida, en opinion de Platon, era hacer caso 
omiso de las sombras y centrarse en comprender cada arque- 
tipo de esencia perfecta e inmutable. 

Poco despues de que Platon desarrollara sus ideas, Aristo- 
teles organizo los tipos de organismos conocidos en aquel mo- 
mento en un esquema lineal que denomino «la gran cadena de 



Aristoteles proponia 
que las especies se 
organizaban en una 
secuencia basada en 
el aumento del tamano 
y la complejidad, en la 
que los humanos se 
encontraban en la cima 




FIGURA 24.1 La gran cadena de los seres propuesta por 
Aristoteles. 



la vida», tambien llamada «escala de la naturaleza » o «escala 
de la vida» (Figura 24.1 ). Aristoteles proponia que las especies 
se organizaban en una secuencia basada en el aumento del ta- 
mano y la complejidad, en cuya cima se encontraban los hu- 
manos. 

Hoy en dfa, filosofos y biologos denominan a este tipo de 
ideas «pensamiento tipologico», que se basa en la idea de que 
las especies son arquetipos inmutables y que las variaciones en 
ellas no tienen importancia o que son, incluso, enganosas. 
Este tipo de pensamiento se da en el Genesis bfblico, donde 
Dios crea un ejemplar de cada tipo de organismo, e inspiro el 
esfuerzo de Linneo en el siglo xvn para clasificar cada tipo de 
organismo en la jerarqufa de reinos, clases, ordenes, familias 
y generos que se presento en el Capftulo 1. 

Sin embargo, la idea de que los arquetipos nunca cambian 
comenzo finalmente a desmoronarse. En 1809 el biologo 
Jean-Baptiste Lamarck propuso que las especies no son estati- 
cas, sino que han ido cambiando en el tiempo. El fue el pri- 
mero en proponer una teona formal de la evolucion, la idea 
de que las especies cambian con el tiempo. 

Sin embargo, el componente de pauta de la teoria de La- 
marck se baso en principio en la gran cadena de los seres 
vivos. Cuando comenzo su obra sobre la evolucion, Lamarck 
afirmo que los organismos sencillos se forman en la base de la 
cadena por generation espontanea (vease Capftulo 1) y, a con- 
tinuation, evolucionan ascendiendo en la cadena con el 
tiempo. Por ello, la evolucion de Lamarck es progresiva, en 
el sentido de que siempre se producen especies mayores y mas 
complejas, o «mejores». Para ilustrar este punto, los biologos 
suelen afirmar que Lamarck convirtio la escala de la vida en 
una escalera mecanica. 
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Lamarck tambien afirmaba que las especies cambian con el 
tiempo gracias a la herencia de los caracteres adquiridos. La 
idea es que los individuos cambian a medida que se desarro- 
llan en respuesta a los retos que les plantea el entorno y que 
pasan estos cambios fenotipicos a su descendencia. Un ejem- 
plo clasico es que los largos cuellos de las jirafas se desarro- 
llan al estirarse para alcanzar las hojas en las copas de los ar- 
boles y, por ello, produciran descendencia con cuellos mas 
largos. 

En contraste con esto, Darwin y Wallace propoman que la 
evolucion no sigue esta pauta lineal progresiva. (El Cuadro 
24.1 analiza por que la teoria de la evolucion por seleccion 
natural se asocio principalmente con el nombre de Darwin). 
Lo que es mas importante, enfatizaban que el proceso respon- 



sable del cambio en el tiempo se basa en la variacion entre los 
diferentes individuos de las poblaciones, una ruptura radical 
con el pensamiento de arquetipos que habia dominado el pen- 
samiento cientifico desde Platon. Darwin afirmaba que, en 
lugar de carecer de importancia o de ser una ilusion, la varia- 
cion entre los individuos de una poblacion resultaba clave 
para comprender la naturaleza de las especies; un punto de 
vista al que los biologos hacen referenda con la expresion 
«pensamiento poblacional». Una poblacion se compone de 
individuos de la misma especie que viven en la misma zona al 
mismo tiempo. Darwin y Wallace propoman que la evolucion 
se produce porque los rasgos varian entre los individuos de 
una poblacion y porque algunos individuos con rasgos especf- 
ficos teman mas descendencia que otros. 



£Por que Darwin se Neva la mayor parte de la fama? 



CUADRO 2 



Aunque Charles Darwin y Alfred Russel 
Wallace formularon la misma explicacion 
para el modo en que cambian las espe- 
cies en el tiempo, el nombre de Darwin se 
asocia con mucha mas prominencia a la 
teoria de la evolucion porque desarrollo 
la idea con mucha mas profundidad y 
proporciono pruebas abrumadoras para 
el la en El origen de las especies, pero los 
historiadores de la ciencia especulan 
sobre si Darwin hubiera publicado su te- 
oria si Wallace no hubiera amenazado 
con adelantarsele (Figura 24.2). 

Darwin escribio un articulo expli- 
cando la evolucion por seleccion natural 
en 1 842, 1 7 anos antes de la publicacion 
de la primera edicion de El origen de las 
especies. Sin embargo, nunca lo pre- 
sento para su publicacion. <;La razon? 
Darwin afirmaba que necesitaba tiempo 
para documentar todas las razones a 
favor y en contra de la teoria y para exa- 
minar sus numerosas implicaciones. Pro- 
bablemente haya aqui parte de verdad: 
Darwin era un pensador y escritor nota- 
blemente concienzudo, pero muchos his- 
toriadores de la ciencia arguyen que no 
lo hizo principalmente por miedo. Puesto 
que su teoria no coincidia con la historia 
de la creacion que se relata en el Genesis 
biblico, Darwin sabia que se vena ex- 
puesto a feroces criticas de los lideres re- 
ligiosos y cientificos. Tambien era una 
persona extremadamente reservada que 
enfermaba con frecuencia, habia reci- 
bido una educacion muy religiosa y res- 
pondia a la tension nerviosa o a los ata- 
ques personales con largas temporadas 




(a) Charles Darwin. 



(b) Alfred Russel Wallace. 
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FIGURA 24.2 Los descubridores de la evolucion por seleccion natural, (a) Charles 
Darwin en 1 840, cuatro anos despues de volver del viaje en el Beagle y dos anos antes de 
esbozar su primer articulo explicando la evolucion por seleccion natural, (b) Alfred Russel 
Wallace, quien en 1 858 formulo de forma independiente la teoria de la seleccion natural. 
[(b) Alfred Russel Wallace retratado por un artista desconocido,segun una fotografia de Thomas Sims 
(hacia 1 860). N° de registro: 1 .765. National Portrait Gallery, Londres.] 



afectado por alguna enfermedad debili- 
tadora. El hecho de luchar por sus ideas 
contra los hombres mas poderosos de 
Europa resultaba abrumador, pero Wa- 
llace le obligo a ponerse en marcha. 

Wallace tambien habia nacido en In- 
glaterra, pero habia estado ganandose la 
vida coleccionando mariposas y otros 
ejemplares de historia natural en Malasia 
y vendiendoselos a coleccionistas priva- 
dos. Durante su recuperacion de un brote 
de malaria en 1 858, escribio un breve ar- 
ticulo en el que esbozaba la logica de la 
evolucion por seleccion natural y envio 
una copia a Darwin, quien inmediata- 
mente se dio cuenta de que habian for- 



mulado la misma explicacion para los 
cambios de las poblaciones en el tiempo. 
Ambos pidieron que se leyeran sus arti- 
culos ante la sociedad linneana de Lon- 
dres y Darwin entonces se apresuro a 
hacer publicar El origen de las especies, 
cuya primera edicion se agoto en un solo 
dia,un ano mas tarde. 

Por suerte para su salud, un amigo y 
companero biologo llamado Thomas 
Huxley defendio en publico la teoria con- 
tra las criticas, que provenian tanto de las 
esferas cientificas como de las religiosas. 
Darwin continuo viviendo apartado en 
Down (Inglaterra) y prosiguio de forma 
activa una brillante carrera investigadora. 
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La teoria de la evolution por selection natural era revolucio- 
naria porque echaba por tierra la idea de que las especies eran 
estaticas e inmutables y porque sustitma el pensamiento tipolo- 
gico por el pensamiento poblacional. Tambien propoma un me- 
canismo que podia explicar el cambio en el tiempo y ponerse a 
prueba por medio de la observation y la experimentation. Pla- 
ton y sus seguidores poman enfasis en la existencia de tipos 
fijos; la evolution mediante selection natural habla de cambio 
y diversidad. 

Ahora la pregunta es: <;que pruebas apoyan la afirmacion 
de que las especies no son arquetipos fijos? <iQue datos con- 
vencieron a los biologos de que la teoria de la evolution por 
selection natural es correcta? 

24.2 La pauta de evolucion: 

£han cambiado las especies 
con el tiempo? 

En El origen de las especies, Darwin utilizo repetidamente la 
frase descendencia con modificaciones para describir la evo- 
lution. Con esta expresion queria decir que las especies que 
existen en la actualidad descienden de otras especies preexis- 
tentes y que las especies se modifican, cambian, con el tiempo, 
un punto de vista que constitufa una ruptura radical de la 
pauta de especies inmutables creadas de forma independiente 
segun la obra de Platon y la teoria de la creation especial. En 
esencia, el componente de pauta de la teoria de la evolucion 
por selection natural realiza dos afirmaciones sobre la natura- 
leza de las especies: (1) cambian con el tiempo y (2) se relacio- 
nan mediante un antepasado comun. Se analizaran detenida- 
mente las pruebas para cada una de estas afirmaciones. 

Pruebas del cambio a lo largo del tiempo 

Cuando Darwin comenzo su trabajo, biologos y geologos aca- 
baban de comenzar a reunir e interpretar los registros fosiles. 
Un fosil es todo rastro de un organismo vivo en el pasado, 
rastros que van desde huesos y ramas a conchas, pistas o im- 
presiones y excrementos (Figura 24.3). El registro fosil se 



compone de todos los fosiles hallados y descritos en la litera- 
tura cientffica. 

Al principio, los fosiles se organizaron de acuerdo con sus 
edades relativas. Esto fue posible porque la mayoria de los 
fosiles se encuentra en rocas sedimentarias que se forman a 
partir de arena o lodo u otros materiales depositados en lu- 
gares como playas o bocas de los rios, y porque se sabe que 
las rocas sedimentarias forman capas. Se creia que los fosiles 
de las rocas inferiores eran mas antiguos que los hallados en 
las rocas que se encontraban por encima de ellas. De este 
modo, los investigadores comenzaron a ordenar los fosiles en 
orden de antigiiedad inverso. Tambien comenzaron a nom- 
brar diferentes periodos de tiempo geologico y crearon la se- 
cuencia de eones, epocas y periodos denominada escala de 
tiempo geologico. Despues del descubrimiento de la radiac- 
tividad a finales del siglo xix, los investigadores utilizaron 
tecnicas de datacion radiometrica para asignar edades abso- 
lutas a las edades relativas en la escala de tiempo geologica. 
Segun los datos de la datacion radiometrica, la Tierra tiene 
una edad aproximada de 4.600 millones de anos y los prime- 
ros signos de vida aparecen en las rocas formadas hace unos 
3.400 a 3.800 millones de anos. En lugar de tener 6.000 anos 
de antigiiedad, como afirmaban algunos defensores de la teo- 
ria de la creation especial, la vida en la Tierra es mucho mas 
antigua. 

El registro fosil continua su expansion en tamano y cali- 
dad. Varias observaciones sobre este conjunto de datos con- 
vencieron a los biologos de que las especies realmente han 
cambiado con el tiempo. 

Extincion A principios del siglo xix, los investigadores co- 
menzaron a descubrir huesos, hojas y conchas fosiles con es- 
tructuras distintas a las de cualquier animal o planta conoci- 
dos. Al principio, muchos cientificos insistieron en que 
podrian encontrarse ejemplares vivos de esas especies en las 
regiones inexploradas del globo pero, a medida que continuo 
la investigation y el numero y la diversidad de colecciones fo- 
siles fue en aumento, este argumento fue cada vez menos plau- 
sible. Despues de que el baron Georges Cuvier publicara en 
1812 un analisis detallado de una especie extinguida, es decir, 



(a) Amonita de 110 millones de anos. (b) Rastros de ave de 50 millones de anos (c) Heces de perezoso con una 

de antiguedad. antiguedad de 20.000 anos. 




FIGURA 24.3 Un fosil es cualquier rastro de un organismo que vivio en el pasado. Ademas de (a) partes del cuerpo como conchas, huesos o 
ramas, los fosiles pueden ser (b) rastros o huellas, o incluso (c) heces. 



una especie que ya no existe, el alee irlandes, la mayorfa de los 
cientfficos acepto la realidad de la extincion. 

Se creyo que el ciervo gigante era demasiado grande como 
para haber escapado a su descubrimiento y demasiado dife- 
renciado como para clasificarlo como una poblacion de gran 
tamano de una especie existente. 

Los defensores de la teoria de la creacion especial arguye- 
ron que las especies fosiles habfan sido victimas de la inunda- 
cion de los tiempos de Noe. Darwin, por el contrario, los in- 
terpret^ como pruebas de que las especies no son entidades 
estaticas e inmutables desde el momento de la creacion espe- 
cial. Su razonamiento era que, si las especies se habfan extin- 
guido, entonces la gama de especies vivas sobre la Tierra 
habfa cambiado con el tiempo. Los analisis recientes del regis- 
tro de fosiles apoyan la afirmacion de que se han extinguido 
mas especies de las que existen en la actualidad. Los datos 
tambien indican que durante la historia de la Tierra han ido 
extinguiendose especies de forma continuada, no solo en uno 
o algunos acontecimientos catastroficos. 

Formas de transicion Mucho antes de que Darwin publi- 
cara su teona, varios investigadores habfan comunicado sor- 
prendentes parecidos entre algunos fosiles hallados en las rocas 
de ciertas regiones y las especies halladas en las mismas areas 
geograficas. La pauta era tan extendida que se conocio como 
«ley de sucesion». La observacion general era que a las especies 
extinguidas en el registro de fosiles les sucedfan, en la misma re- 
gion, especies similares (Figura 24.4a). A principios del siglo xix 
se comunico la pauta, aunque no se interpreto, pero mas tarde 
Darwin senalo que proporcionaba pruebas robustas a favor de 
la hipotesis de que las especies habfan cambiado en el tiempo. 
Su idea era que las formas extinguidas y las vivas estaban rela- 
cionadas, que representaban a antepasados y sus descendientes. 

A medida que mejoro el registro de fosiles, los investigado- 
res descubrieron formas de transicion que ampliaban el am- 
bito de la ley de sucesion. Una forma de transicion es una es- 
pecie fosil con rasgos intermedios entre los de una especie mas 
antigua y una mas nueva. Por ejemplo, una serie de intensos 
trabajos durante las ultimas decadas ha descubierto fosiles 
que documentan un cambio gradual con el tiempo desde ma- 
mfferos terrestres con miembros a mamfferos marinos con 
miembros reducidos o sin ellos (Figura 24.4b). Todas las es- 
pecies de esta secuencia tienen tipos diferenciados de huesos 
del ofdo que los investigadores utilizan para identificar balle- 
nas. Los fosiles de ballena mas antiguos encontrados hasta la 
fecha son de animales del tamano de un zorro con ojos situa- 
dos en la parte superior de la cabeza. Basandose en esta obser- 
vacion y en el hecho de que los fosiles se hallaron en rocas que 
solo se forman en depositos oceanicos, los biologos sugieren 
que las ballenas mas antiguas eran animales semiacuaticos no 
muy diferentes de los hipopotamos. Durante los doce millo- 
nes de anos siguientes, el registro fosil muestra que los miem- 
bros de la especie de las ballenas fueron reduciendose gradual- 
mente, observaciones que apoyan la hipotesis de que las 
ballenas fueron convirtiendose de forma gradual en animales 
estrictamente acuaticos y mas parecidos a las ballenas actua- 
les en aspecto y estilo de vida. Las especies de ballena han 
cambiado claramente a lo largo del tiempo. 
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(a) Las especies vivas «suceden» a las fosiles en la misma 
region. 




Perezoso fosil de Sudamerica Perezoso actual de 

Sudamerica 



(b) Formas de transicion durante la evolucion de las ballenas. 




Pakicetus, de unos 50 millones de anos de antiguedad 




Rhodocetus, de unos 47 millones de anos de antiguedad 



50 cm 

Basilosaurus, de unos 38 millones de anos de antiguedad 

FIGURA 24.4 Prueba de que las especies han cambiado con el 
tiempo. (a) Solo en Centroamerica y Sudamerica pueden 
encontrarse perezosos, tanto fosiles como vivos. Darwin arguyo que 
las especies vivas descienden de antepasados que vivieron en la 
misma zona, (b) Las formas de transicion documentan los cambios 
que ocurrieron a medida que las ballenas pasaban de ser mamfferos 
terrestres para convertirse en los mamfferos acuaticos de la 
actualidad. 

O PREGUNTA ^Como se explicarfan todas estas observaciones 
segun la teorfa de la creacion especial? 
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Otras secuencias similares de formas de transicion docu- 
mentan los cambios que llevaron a la evolucion de las plumas 
y al vuelo en los pajaros, de estomas y tejido vascular en las 
plantas, la postura erecta y el cerebro de gran tamano en los 
seres humanos, las mandfbulas en los vertebrados (animales 
con columna vertebral), los miembros en anfibios y otros ver- 
tebrados, la perdida de miembros en las serpientes y otros ras- 
gos. Cada una de estas formas de transicion ofrece pruebas 
firmes del cambio con el tiempo. 

Vestigios (rasgos vestigiales) Darwin fue el primero en 
ofrecer una interpretation ampliamente aceptada de los vesti- 
gios. Un vestigio (rasgo vestigial) es una estructura reducida 
o de desarrollo incompleto que no tiene funcion alguna o 
tiene una funcion reducida, pero que es claramente similar a 
organos o estructuras que funcionan en especies relacionadas 
estrechamente. 

Los biologos han documentado miles de ejemplos de vesti- 
gios. Los genomas de los seres humanos y otros organismos 
contienen cientos de pseudogenes, secuencias de DNA sin fun- 
cion alguna que se presentaron en el Capitulo 20. Las balle- 
nas boreales y las boas rosadas tienen diminutos huesos de 
piernas y caderas que no les sirven para nadar ni reptar; los 
avestruces y los kiwis tienen alas muy pequenas, inutiles para 
el vuelo; los peces abisales ciegos continuan teniendo cuencas 
oculares. El apendice humano es una version reducida del 
ciego, un organo que se encuentra en otros vertebrados con 
funciones digestivas. Los monos y muchos otros primates tie- 
nen largas colas, pero nuestro coccix, que se muestra en la Fi- 
gura 24.5a, es demasiado pequeno para ayudar a mantener el 
equilibrio. Gran numero de mamfferos, primates incluidos, 
pueden mantener el pelo erizado cuando tienen frio o sienten 
entusiasmo, pero nuestro escaso pelo apenas sirve para man- 
tenernos calientes y la piel de gallina es, en gran parte, inefi- 
caz para senalar nuestro estado emocional (Figura 24.5b). 

La existencia de vestigios es incoherente con la teona de la 
creacion especial, que mantiene que un ser sobrenatural di- 
seno de forma perfecta las especies, cuyas caractensticas son 
inmutables. En su lugar, los vestigios son la prueba de que las 
caractensticas de las especies han ido cambiando con el 
tiempo. 

Ejemplos actuales Los biologos han documentado cien- 
tos de poblaciones contemporaneas que estan cambiando 
como respuesta a las modificaciones en su entorno. Las bacte- 
rias se han vuelto resistentes a los farmacos; los insectos se 
han vuelto resistentes a los insecticidas y las malas hierbas, a 
los herbicidas. La Section 24.4 ofrece un analisis detallado de 
la investigacion en dos ejemplos de la action de la evolucion. 

Los biologos tambien han estudiado docenas de casos en 
los que estan formandose nuevas especies, directamente ante 
nuestros ojos. El Capitulo 26 permite el analisis de uno de los 
proyectos de investigacion. 

En resumen: el cambio con el tiempo continua y puede me- 
dirse directamente. Las pruebas de los registros fosiles y las es- 
pecies vivas indican que la vida es muy antigua, que las espe- 
cies han cambiado durante el curso de la historia de la Tierra 
y que continuan cambiando. El mensaje que debe recordarse 



(a) El coccix humano es un vestigio. 




(b) La piel de gallina es un vestigio. 




Pelo erizado en un chimpance Piel de gallina humana 

(aislamiento, muestra emocional) 



FIGURA 24.5 Los vestigios son versiones reducidas de rasgos 
en otras especies. (a) El coccix y (b) la piel de gallina son rasgos 
humanos cuya funcion se ha reducido y son similares a otras 
estructuras mayores y completamente funcionales en otras 
especies. 

O PREGUNTA ^Como se explican'an estas observaciones si la 
evolucion se produjera por medio de la herencia de los caracteres 
adquiridos? 

es que las especies son dinamicas, no estaticas e inmutables, 
como afirmaba la teona de la creacion especial. 

Pruebas de que las especies estan relacionadas 

Los datos de los registros fosiles y las especies contempora- 
neas refutan la hipotesis de que las especies son inmutables. 
<:Que ocurre con la afirmacion de que las especies se crearon 
de forma independiente, es decir, que no existe relation alguna 
entre ellas? 

Relaciones geograficas Charles Darwin comenzo a darse 
cuenta de que las especies estan relacionadas mediante ante- 
pasados comunes, a semejanza de las personas de una familia, 
durante un viaje de cinco anos que realizo en el buque de la 
marina inglesa Beagle. Durante la realization de su mision 
para explorar y elaborar el mapa de la costa de Sudamerica, 
el Beagle paso bastante tiempo en las islas Galapagos, en la 
costa del actual Ecuador. Darwin ostentaba el cargo de natu- 
ralista del barco y reunio extensas colecciones de plantas y 
animales que habfa encontrado en estas islas. Entre los paja- 
ros que recogio se encontraba lo que se conoce ahora como 
sinsonte de Galapagos, que se muestra en la Figura 24.6a. 



(a) Cuatro especies de sinsontes en las islas Galapagos. 




Nesomimus parvulus 



Nesomimus melanotis 




Nesomimus trifasciatus 



Nesomimus macdonaldi 
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(b) Darwin razono que comparten un antepasado en comun. 
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FIGURA 24.6 Las estrechas relaciones entre las diferentes formas en las islas apoyan la hipotesis de un antepasado 
comun. (a) Darwin recogio sinsontes de diversas islas de las Galapagos, (b) Filogenia que ilustra la explicacion de Darwin 
de por que los sinsontes de las diferentes islas son similares pero distintos. 

O PREGUNTA £C6mo se explican'an todas estas observaciones segun la teon'a de la creacion especial? 



Varios anos despues de que Darwin hubiera vuelto a Inglate- 
rra, un amigo naturalista en Londres le senalo que los sinson- 
tes que Darwin habia recogido en las diferentes islas eran es- 
pecies distintas, basandose en las diferencias en la coloracion, 
el tamano y la forma del pico. 

A Darwin esto le parecio notable: <:por que iban a ser tan 
similares especies que habitaban islas vecinas pero tan clara- 
mente diferenciadas? Esto ha resultado ser una pauta muy 
general: en los grupos de islas de todo el mundo suele ser ha- 
bitual encontrar especies similares en islas vecinas. Darwin 
se dio cuenta de que esta pauta, que resulta desconcertante 
cuando se examina como un producto de la creacion especial, 
es perfectamente logica cuando se interpreta en el contexto de 
la evolucion o de la descendencia con modificaciones. Pro- 
puso que los sinsontes eran similares porque descendfan de 
un antepasado comun, en cuyo caso la especie de los sinson- 
tes forma parte de una filogenia, un arbol genealogico de po- 
blaciones o especies. Es mas: los sinsontes pueden situarse en 
un arbol filogenetico, un diagrama ramificado que describe 
las relaciones entre antepasados y descendientes de las espe- 
cies, de forma muy semejante a la manera en que una genea- 
logfa describe las mismas relaciones entre seres humanos. La 
Figura 24.6b ilustra esta idea. La hipotesis de Darwin era 
que, en lugar de haber sido creados de forma independiente, 
las poblaciones de sinsontes que colonizaron las diferentes 
islas habfan cambiado con el tiempo y formado nuevas espe- 



cies. La presencia de especies similares en la misma area geo- 
grafica se considera todavia una prueba fehaciente de que las 
especies estan relacionadas mediante un antepasado comun y, 
en concreto, que dicho antepasado vivia en la misma region. 

Homologfa Traducida literalmente, la palabra homologia 
significa «el estudio de las semejanzas». Cuando los biologos 
comenzaron a estudiar la anatomia de los seres humanos y 
otros vertebrados se vieron sorprendidos por el notable pare- 
cido de sus esqueletos, musculos y otras estructuras pero, de- 
bido a que los biologos que realizaron estos estudios tempra- 
nos eran defensores de la teoria de la creacion esencial, no 
pudieron explicar por que existfan sorprendentes parecidos 
entre algunos organismos pero no entre otros. Hoy en dia, los 
biologos reconocen que la homologia es un parecido que 
existe en las especies que descienden de un antepasado comun. 
El pelo humano y el pelo de perro son homologos. Los seres 
humanos tienen pelo y tambien los perros porque comparten 
un antepasado comun que era mamifero y tambien tenia pelo. 

La homologfa puede reconocerse y estudiarse a tres niveles 
que interaccionan entre si. El nivel mas fundamental entre 
ellos es la homologia genetica, una similitud en las secuencias 
de DNA de las especies diferentes. Como ejemplo, considera 
el gen de la anoftalmia en la mosca de la fruta y el gen de la 
aniridia en los sseres humanos. Ambos genes actuan para de- 
terminar donde se desarrollaran los ojos y la secuencia de 
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Gen: secuencia de aminoacidos (abreviaturas de una letra): 

Aniridia (ser humano) LQRNRTSFTQEQIEALEKEFERTHYPDVFARERLAAKIDLPEARIQVWFSNRRAKWRREE 
Anoftalmia (mosca de la fruta) LQRNRTSFTNDQIDSLEKEFERTHYPDVFARERLAGKIGLPEARIQVWFSNRRAKWRREE 

Solo seis de los 60 aminoacidos que componen estas secuencias son diferentes. 
Ambas secuencias coinciden en un 90% 

FIGURA 24.7 Homologia genetica: los genes de especies diferentes pueden ser similares en secuencia de DNA u 
otros atributos. Secuencias de aminoacidos de una porcion del gen de la Aniridia hallados en los seres humanos y el gen 
de la anoftalmia hallado en Drosophila. Para una explicacion de las abreviaturas de una letra utilizadas para los 
aminoacidos, consulta el Capitulo 3. 

O PREGUNTA £C6mo se explican'an estas observaciones si la evolucion se produjera por medio de la herencia de los 
caracteres adquiridos? 



DNA es tan similar entre estos dos genes que codifican protef- 
nas cuya secuencia de aminoacidos es casi identica (Figura 
24.7). Esta observacion es interesante por que la estructura ocu- 
lar es muy diferente entre las dos especies: las moscas de la fruta 
tienen ojos compuestos por gran numero de lentes, mientras que 
los seres humanos tenemos un ojo de camara con lente unica. 
Para explicar esta observacion, los biologos proponen que la 
mosca de la fruta y los humanos descienden de un antepasado 
comun con un gen similar al de la anoftalmia y aniridia, y que 
este gen participo en la formacion de un unico organo recolec- 
tor de luz. La estructura del organo divergio a medida que se 
producfa la evolucion de insectos y mamiferos, pero el mismo 
gen continuo siendo responsable de la ubicacion de los ojos. 

Aunque los Capftulos 18 y 20 trataron otros ejemplos de 
homologias geneticas, la mas notable de todas es el codigo ge- 
netico que se presento en el Capitulo 15. A exception de uno o 
dos codones en un numero reducido de especies, los mismos 
64 codones de mRNA especifican los mismos aminoacidos en 
todos los organismos que se han estudiado. Para explicar la 
existencia del codigo genetico universal, los biologos han plan- 
teado la hipotesis de que el codigo actual existio tambien en el 
antepasado comun de todos los organismos vivos en la actuali- 
dad. De forma parecida, todos los organismos vivos tienen en 
la actualidad una membrana plasmatica compuesta de una 
doble capa fosfolfpida con protemas intercaladas, transcriben 
la information codificada en el DNA al RNA mediante la 
RNA polimerasa, usan ribosomas para la smtesis de protemas, 
emplean la ATP como unidad de intercambio de energfa y 
hacen copias de su genoma mediante la DNA-polimerasa. 
Igual que el codigo genetico, estos rasgos sin duda existian en 
la celula que dio origen a todas las especies vivas hoy en dia. 

El segundo nivel en el que los biologos analizan la homolo- 
gia se introdujo en los Capftulos 21 a 23. Una homologia de 
desarrollo es una similitud en los rasgos embrionarios. Las 
homologias de desarrollo suelen observarse en la morfologia 
general o forma de los embriones y en la suerte de algunos te- 
jidos embrionarios especfficos. 

La Figura 24.8 ilustra el fuerte parecido general entre los 
embriones de los animales vertebrados. En los estadios iniciales 
del desarrollo se forman en polios, seres humanos y gatos unas 
estructuras denominadas bolsas branquiales y colas que sobre- 
pasan el ano. En los estadios posteriores del desarrollo, se pier- 
den las bolsas branquiales en las tres especies y las colas en los 
seres humanos. En los peces, sin embargo, las bolsas branquia- 
les se mantienen intactas y resultan en unas agallas en pleno 



funcionamiento en adultos. Para explicar esta observacion, los 
biologos plantean la hipotesis de que las bolsas branquiales y 
las colas existen en polios, seres humanos y gatos porque exis- 
tieron en la especie semejante a un pez que fue el antepasado 
comun de peces, mamiferos y aves actuales. Las bolsas bran- 
quiales embrionarias son un vestigio en polios, seres humanos 
y gatos, mientras que las colas embrionarias son un vestigio en 
los seres humanos. 

Tambien se observan homologias de desarrollo a nivel de 
tejidos especfficos. Aunque la estructura de la mandibula 
adulta es diferente en peces y mamiferos, es el mismo grupo 
de celulas embrionarias el que da lugar a la estructura de la 
mandibula en ambos grupos. Esta observacion resulta logica 
si peces y mamiferos descienden del mismo antepasado comun 
y este tambien tuviera una mandibula que se desarrollara a 
partir de la misma poblacion de celulas embrionarias. 

Las homologias de desarrollo se deben a genes homologos 
y dan lugar a homologias estructurales, semejanzas en la 
morfologia adulta. Un ejemplo clasico es el plan estructural 
comun que se observa en los miembros de los vertebrados (Fi- 
gura 24.9). En palabras de Darwin: «<;Que podria ser mas cu- 
rioso que el hecho de que la mano de un hombre, formada 
para el agarre, la de un topo formada para la excavation, la 
pata de un caballo, el remo de la marsopa y el ala de un mur- 
cielago derivaran todas del mismo patron e incluyeran los 
mismos huesos en las mismas posiciones relativas?». 



Bolsa branquial Bolsa branquial Bolsa branquial 




Polio Ser humano Gato domestico 



FIGURA 24.8 Homologia embrionaria: las estructuras que 
aparecen en las etapas iniciales del desarrollo son similares. Los 

estadios embrionicos tempranos de una gallina, un ser humano y 
un gato muestran un gran parecido. 



Capitulo 24 Evolucion por seleccion natural 489 




Humero 

Radio y cubito 

Huesos del carpo 

Metacarpianos 

Falanges 



Tortuga Ser humano Caballo Ave Murcielago Foca 



FIGURA 24.9 Homologia estructural: las extremidades con funciones diferentes tienen la misma estructura 
subyacente. Aunque su funcion van'a,todas las extremidades de los vertebrados son modificaciones del mismo numero 
y la misma disposicion osea. Darwin interpreto las homologias estructurales como estas como un producto de la 
descendencia con modificacion.(Las extremidades no se muestran a escala). 

O PREGUNTA ^Cual es la relacion entre homologias geneticas, de desarrollo y estructurales? 



Darwin planteo la cuestion porque un ingeniero nunca hu- 
biera utilizado el mismo patron subyacente para disenar la es- 
tructura de una herramienta de agarre, un utensilio para ex- 
cavacion, un dispositivo para la deambulacion, un propulsor 
y un ala. Pero si todos los mairnferos descienden de un ante- 
pasado comun, y si dicho antepasado tenia una extremidad 
con el mismo plan basico que el que se muestra en la Figura 
24.9, entonces resultaria logico observar que sus descendien- 
tes presentaban formas modificadas del mismo diseno. 

El punto general es que, en muchos casos, los rasgos resul- 
tan similares en especies diferentes porque las especies en 
cuestion estan relacionadas entre si por un antepasado 
comun. Si las especies se hubieran creado de forma indepen- 
diente unas de otras, estos tipos de semejanzas no ocurririan. 

La evolucion es el cambio en el tiempo 

Los biologos se basan en datos de varias fuentes para enfren- 
tarse a la hipotesis de que las especies son inmutables y se 
crearon de forma independiente. Los datos apoyan la idea de 
que las especies descienden, con modificaciones, de un ante- 
pasado comun. La Tabla 24.1 resume estas pruebas. 

A finales del siglo xix, la amplia mayoria de los biologos 
estaba convencida de que el componente de pauta de la teoria 
de la evolucion era valido y que la teoria de la creacion espe- 
cial era incorrecta. Esto fue mucho antes de la descripcion de 
las homologias geneticas, antes de que se descubrieran mu- 
chas de las formas de transicion mas importantes y antes de 
que se hubieran documentado los ejemplos contemporaneos 
del cambio de las poblaciones con el tiempo y de la creacion 
de nuevas especies. Entre los biologos, la controversia sobre 
el hecho de la evolucion termino hace mas de 120 anos. 

A medida que evaluas las pruebas que apoyan el compo- 
nente de pauta de la teoria de la evolucion, resulta importante 
reconocer que ninguna observation ni experimento unicos 
«probaron» de forma instantanea el hecho de la evolucion y 
terminaron con la creencia en la creacion especial. O Mas 



bien, Darwin y otros debatieron que la pauta llamada evolu- 
cion era mucho mas consistente con los datos de lo que lo era 
la pauta que predecia la creacion especial. La descendencia 
con modificaciones era una teoria cientifica mas robusta y con 
mas exito, porque explicaba algunas observaciones, como los 
vestigios y las estrechas relaciones entre las especies en islas 
vecinas, que no podia explicar la creacion especial. 

<:Que ocurre con el componente de procesos de la teoria de 
la evolucion por seleccion natural? Si las extremidades 
de murcielagos y humanos no se crearon de forma indepen- 
diente hace poco tiempo, <;c6mo llegaron a aparecer? 

TABLA 24.1 Pruebas de la evolucion 

Prediction 1 : las especies no son estaticas, sino que cambian con 
el tiempo 

• La mayoria de las especies se ha extinguido. 

• Las especies fosiles (extinguidas) recuerdan con frecuencia las 
especies vivas que se encuentran en la misma area. 

• Las formas de transicion documentan el cambio de los rasgos en 
el tiempo. 

La Tierra es muyantigua. 

• Los vestigios (rasgos vestigiales) son habituales. 

• En la actualidad puede observarse el cambio de las poblaciones y 
especies. 

Prediction 2: las especies estan relacionadas, no son 
independientes 

• Las especies estrechamente relacionadas viven con frecuencia en 
la misma zona geografica. 

• Los rasgos homologos son habituales y existen a tres niveles: 

1. Genetico (estructura y codigo geneticos). 

2. De desarrollo (estructuras y procesos embrionarios). 

3. Estructural (rasgos morfologicos). 
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24.3 El proceso de evolucion: £como 
funciona la seleccion natural? 

La mayor contribution de Darwin no residio en reconocer el 
hecho de la evolucion. Lamarck y otros investigadores ya ha- 
bian propuesto la evolucion como una pauta en la naturaleza 
mucho antes de que Darwin comenzara su trabajo. En su 
lugar, la innovation crucial de Darwin reside en el reconoci- 
miento de un proceso, denominado seleccion natural, que po- 
dria explicar la pauta de descendencia con modificaciones. 

O En su formulation original, Darwin dividio el proceso 
de la evolucion mediante seleccion natural en cuatro simples 
postulados o pasos en una secuencia logica: 

1. Los organismos individuals que forman una poblacion va- 
rian en los rasgos que poseen, como el tamano y la forma. 

2. Algunas de las diferencias son hereditarias, es decir, que se 
transmiten a la descendencia mediante los genes. Por ejem- 
plo: los padres altos tienden a tener hijos de estatura ele- 
vada. 

3. En cada generation se produce mucha mas descendencia de 
la que puede sobrevivir. Asi, solo algunos individuos de la 
poblacion sobreviven el tiempo suficiente como para pro- 
ducir descendencia y, entre los individuos que lo hacen, al- 
gunos producen mas descendencia que otros. 

4. El subconjunto de individuos que sobrevive mejor y pro- 
duce mas descendencia no es una muestra aleatoria de la 
poblacion. En su lugar, los individuos con ciertos rasgos 
heredables tienen mas probabilidades de sobrevivir y re- 
producirse. La seleccion natural se produce cuando los in- 
dividuos con caractensticas espetificas producen mas des- 
cendencia que otros individuos sin dichas caractensticas. 

Puesto que los rasgos seleccionados se transmiten a la des- 
cendencia, la frecuencia de estos aumenta de una generation a 
la siguiente. La evolucion, un cambio en las caractensticas ge- 
neticas de una poblacion con el tiempo, es sencillamente el re- 
sultado de estos cuatro pasos. 

Al estudiar estos pasos, debena quedar patente que la varia- 
tion entre los individuos resulta esencial si debe ocurrir la evo- 
lucion. Tambien debe reconocerse que Darwin tuvo que intro- 
ducir el pensamiento poblacional en la Biologfa porque son las 
poblaciones las que cambian con el tiempo cuando sucede la 
evolucion. Para llegar a estos postulados y comprender sus con- 
secuencias, Darwin tuvo que pensar de forma revolucionaria. 

O Hoy en dfa, los biologos suelen condensar los cuatro 
postulados de Darwin en dos afirmaciones que comunican la 
esencia de la evolucion por seleccion natural de forma mas ro- 
tunda: la evolucion por seleccion natural se produce cuando 
(1) la variation heredable lleva a (2) la diferencia en el exito 
en la supervivencia y la reproduction. 

Para ilustrar esta version condensada de la logica de Darwin, 
considera una poblacion de diez polillas cuyas diferencias en el 
color de las alas se deban principalmente a dos alelos de un 
unico gen (Figura 24.10a). Estos alelos se denominan A 1 y A 2 . 

Los individuos con el genotipo A 1 A 1 tienen una colora- 
tion gris claro, mientras que los individuos con genotipo 



(a) Si hay una variation hereditaria., 




El color vana entre los diferentes ejemplares principalmente 
debido a las diferencias en su genotipo 

(b) ... resulta en diferencias en el exito... 




Las aves encuentran y comen muchas mas 
polillas de alas oscuras que de alas claras 



(c) ... entonces se produce la evolucion. 



Inicio 
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(10 de20 alelos 
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0,625 
(5 de 8 alelos 
presentes) 
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del alelo A 2 

0,5 

(10 de 20 alelos 
presentes) 
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(3 de 8 alelos 
presentes) 
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ha cambiado 
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FIGURA 24.10 La evolucion por seleccion natural se produce 
cuando las variaciones heredables resultan en diferencias en el 
exito. Vease el texto para una explicacion.Recuerda que este 
ejemplo no es hipotetico. Los cambios en la frecuencia de los alelos 
que se muestran aqui se han producido de forma independiente en 
poblaciones de Biston betularia en Inglaterra y en varios lugares de 
Norteam erica. 

O PREGUNTA <;Por que resulta importante que se hayan 
observado cambios similares en las frecuencias de alelos en 
diferentes poblaciones de esta especie de forma independiente? 
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A 1 A 2 o A 2 A 2 son de color negro. Ahora bien, es importante 
reconocer que parte de la variacion en el color de las alas en 
esta poblacion se debe a las diferencias en el entorno en que 
se encuentran los individuos, y parte debido a las diferencias 
en los alelos de los que son portadores. Por ejemplo, no 
todos los individuos con el genotipo A 2 A 2 tendran exacta- 
mente el mismo tono de negro, porque cada uno ha estado 
expuesto a temperaturas diferentes y ha dispuesto de distin- 
tas cantidades de nutrientes durante el desarrollo de las alas 
y cuando estaba activo el producto del gen A. Pero puesto 
que los alelos A 1 y A 2 tienen un efecto tan diferente sobre el 
color de las alas, hay una variacion hereditaria en el rasgo 
dentro de la poblacion. 

Estas polillas estan activas por la noche y pasan el dfa des- 
cansando sobre los troncos y las ramas de los arboles, donde 
son presa de los pajaros. En un entorno en que son habituales 
los arboles con corteza clara, los pajaros pueden encontrar y 
comer individuos con alas oscuras con mucha mayor facilidad 
que encontrar, y comer, individuos con alas claras. Puesto que 
la actividad predadora de los pajaros produce seleccion natu- 
ral sobre el color de las alas, hay una diferencia en el exito: en 
este entorno, los individuos con alas claras sobreviven mejor 
que los que tienen alas oscuras. En nuestro ejemplo, solo cua- 
tro individuos sobrevivieron, lo cual implica que ahora solo 
hay ocho alelos presentes en la poblacion (Figura 24.10b). 
Como resultado, se produce la evolucion. O La evolucion se 
define como un cambio en las frecuencias de los alelos en una 
poblacion con el tiempo. En este caso, la frecuencia del alelo 
A 1 aumenta en esta poblacion con el tiempo (Figura 24.10c). 

Para explicar el proceso de seleccion natural, Darwin hizo 
referencia a los individuos con exito como individuos « mejor 
adaptados, mas adecuados» que los otros. Dio a la palabra 
adecuacion una definition diferente a su uso cotidiano en el 
idioma. La adecuacion darwiniana es la capacidad de un indi- 
viduo para producir descendencia en relacion con esa habili- 
dad en otros individuos de la poblacion, lo cual es una canti- 
dad mensurable. Los investigadores estudian poblaciones en el 
laboratorio o con trabajos de campo y calculan la adecuacion 
relativa de cada individuo contando cuanta descendencia pro- 
duce en relacion con otros. En entornos donde la mayoria de 
los arboles tenga una corteza de color gris claro, las polillas de 
alas claras son mas adecuadas que de alas oscuras pero, en en- 
tornos dominados por arboles de corteza oscura, las polillas de 
alas negras son mas adecuadas que las de alas claras. 

El concepto de adecuacion, a su vez, ofrece un modo com- 
pacto de definir formalmente la aptitud. © El significado bio- 
logico de la palabra aptitud, como el significado biologico de 
adecuacion, es bastante diferente de su uso cotidiano. En Bio- 
logfa, una aptitud es un rasgo heredable que aumenta la ade- 
cuacion de un individuo a un entorno particular en relacion 
a los individuos que carecen de ese rasgo. Las adaptaciones 
aumentan la adecuacion, la habilidad de tener descendencia. 
Las alas de color claro son una aptitud en aquellos entornos 
en los que la mayona de los arboles tiene una corteza clara. 

En resumen: la evolucion por seleccion natural se produce 
cuando la variacion heredable en los rasgos lleva a la diferen- 
cia en el exito en la supervivencia y la reproduction. O Si 
comprendes este concepto, debenas poder elaborar una figura 
analoga a la Figura 24.10 para ilustrar lo que sucederia en las 



frecuencias de los alelos en la poblacion si los arboles de cor- 
teza oscura fueran mas abundantes que los de corteza clara. 
Tambien debenas poder explicar que sucederia si toda la va- 
riacion en el color de las alas se debiera a las diferencias en 
nutricion o temperatura que experimentan los individuos, lo 
cual implicana que todos tendrian el mismo genotipo. 

Para ayudarte a comprender en profundidad como fun- 
ciona la evolucion mediante seleccion natural, la Seccion 24.4 
se dedica a los datos: en concreto, a los estudios recientes 
sobre como funciona la seleccion natural en poblaciones rea- 
les. Los biologos aceptan la teoria de Darwin no solo por su 
poder de explication, sino tambien porque se ha observado de 
forma directa la evolucion por seleccion natural. 

24.4 La evolucion en accion: 
investigation actual sobre 
la seleccion natural 



La teona de la evolucion por seleccion natural de Darwin es 
comprobable. Si la teona es correcta, los biologos deberian 
poder probar la validez de cada uno de los postulados de Dar- 
win y observar la evolucion en las poblaciones naturales. 

Esta seccion resume dos ejemplos en los que se ha obser- 
vado, o esta observandose, la evolucion por seleccion natural 
en la naturaleza. Se cuenta con cientos de casos mas disponi- 
bles, que implican una amplia variedad de rasgos y organis- 
mos. Para comenzar, se explorara la evolucion de la resistencia 
a los farmacos, uno de los mayores retos a los que se enfrentan 
los investigadores biomedicos y los medicos actuales. 

£C6mo se volvio resistente a los antibioticos 
Mycobacterium tuberculosis! 

Mycobacterium tuberculosis, la bacteria que causa tuberculo- 
sis o TB, lleva mucho tiempo considerandose como un azote 
de la humanidad. Fue responsable de casi la cuarta parte de 
todas las muertes en la ciudad de Nueva York en 1804, mien- 
tras que en el Paris del siglo xix la cifra se aproximaba mas a 
la tercera parte. Para poner estas cifras en perspectiva, debe 
considerarse que todos los tipos de cancer combinados son 
responsables en la actualidad del 30 por ciento de las muertes 
que suceden en EE.UU., lo cual quiere decir que la tuberculo- 
sis fue en un tiempo un problema de salud publica de tanta 
magnitud como el cancer en la actualidad. 

Aunque la tuberculosis continua matando a mas adultos 
que cualquier otra enfermedad vfrica o bacteriana en el 
mundo, atrajo relativamente poca atencion en las naciones in- 
dustrializadas durante los anos comprendidos entre 1950 y 
1990, puesto que durante ese periodo fue principalmente una 
enfermedad de las naciones emergentes. 

El declive de la tuberculosis en Europa occidental, Nortea- 
merica, Japon, Corea y Australia constituye uno de los gran- 
des triunfos de la medicina moderna. En estos pafses se pro- 
dujo una mejora importante de las condiciones generates de 
vida, las condiciones higienicas y la nutricion a principios del 
siglo xx. 

Cuando las personas se encuentran sanas y bien alimentadas, 
su sistema inmunitario funciona lo suficientemente bien como 
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para terminar con rapidez con la mayorfa de las infecciones por 
M. tuberculosis, antes de que la infeccion pueda danar a la per- 
sona y de que pueda transmitirse a un nuevo huesped. Ademas, 
a principios de la decada de 1950 comenzo la disponibilidad de 
antibioticos como la rifampicina en los pafses industrializados, 
farmacos que permitieron a los medicos frenar incluso las infec- 
ciones avanzadas y que salvaron millones de vidas. 

A finales de la decada de 1980, no obstante, las tasas de in- 
feccion por M. tuberculosis aumentaron en muchos pafses y, en 
1993, la Organization Mundial de la Salud (OMS) declaro que 
la tuberculosis constitufa una emergencia sanitaria a nivel 
mundial. Los medicos estaban especialmente alarmados por- 
que las cepas de M. tuberculosis responsables del aumento 
eran, en gran parte o totalmente, resistentes a la rifampicina y 
a otros antibioticos que antano habfan sido muy efectivos. 
,;C6mo y por que se produjo la evolucion de la resistencia a los 
farmacos? El caso de un unico paciente, un joven residente en 
Baltimore, ilustrara lo que esta ocurriendo en todo el mundo. 

La historia comienza cuando ingreso en el hospital un mu- 
chacho con fiebre y tos. Las radiograffas toracicas, a las que 
siguieron cultivos bacterianos del lfquido expulsado de los 
pulmones, mostraron que sufrfa una infeccion de tuberculosis 
activa. Se le administraron varios antibioticos durante seis se- 
manas, seguidos de dosis dos veces a la semana de rifampicina 
e isoniacida durante 33 semanas mas. Diez meses mas tarde, 
los cultivos bacterianos de los lfquidos toracicos indicaban 
que no existfan celulas de M. tuberculosis en absoluto, las ra- 
diografias de torax tambien eran normales y los antibioticos 
parecfan haber eliminado la infeccion. 

No obstante, apenas dos meses despues de obtener resulta- 
dos normales en las pruebas de detection de la tuberculosis, el 
joven volvio a ingresar en el hospital con fiebre, tos grave y di- 
ficultad para respirar. A pesar de recibir tratamiento con dife- 
rentes antibioticos, incluyendo rifampicina, murio por insufi- 
ciencia respiratoria diez dfas mas tarde. Las muestras de 
material de sus pulmones evidenciaron que en ellos volvfa a cre- 
cer de forma activa M. tuberculosis pero, en esta ocasion, las 
celulas bacterianas eran totalmente resistentes a la rifampicina. 

Una bacteria resistente a los farmacos habfa matado a este 
paciente. <;De donde procedfa? <;Es posible que una cepa resis- 
tente al tratamiento antibiotico hubiera evolucionado en su in- 
terior} Para responder a esta pregunta, un equipo de investiga- 
tion analizo el DNA de la cepa resistente a los farmacos y lo 
comparo con el DNA que habfan conservado de las celulas de 
M. tuberculosis que habfan aislado un ano antes del mismo pa- 
ciente. Despues de examinar amplias partes de cada genoma, 
los biologos solo pudieron hallar una diferencia: una mutacion 
puntual en un gen llamado rpoB que codifica un componente 
de la enzima RNA polimerasa. Recuerda del Capftulo 16 que 
la RNA-polimerasa transcribe DNA a mRNA y que una muta- 
cion puntual es un cambio en una unica base en el DNA. En 
este caso, la mutacion cambio una citosina a una timina, lo 
cual altero el codon normal TCG a un codon mutante, TTG. 
Como resultado, la RNA polimerasa producida por la cepa re- 
sistente a los farmacos presentaba leucina en lugar de serina en 
el aminoacido 153 de la cadena polipeptfdica. 

Este resultado es significativo. El farmaco que estaba utili- 
zandose para el tratamiento del paciente actua uniendose a la 
RNA polimerasa de M. tuberculosis. Cuando el farmaco entra 



en una celula de M. tuberculosis y se une a la RNA polimerasa, 
dificulta la transcription. Si hay suficiente cantidad de rifampi- 
cina presente durante un tiempo lo bastante largo y si el far- 
maco se une con firmeza, las celulas bacterianas no podran ela- 
borar protefnas con eficiencia y su multiplication sera escasa. 
Pero, aparentemente, la sustitucion de una leucina por una se- 
rina impide la union eficiente de la rifampicina. Por consi- 
guiente, las celulas con la mutacion C — > T continuan multipli- 
candose de forma eficiente, incluso en presencia del farmaco. 

Estos resultados sugieren que una cadena de sucesos causo 
la muerte de este paciente (Figura 24.11). Los investigadores 
presentaron la hipotesis de que, por azar, una o algunas de las 
celulas presentes en los estadios iniciales de la infeccion tenfan 
un gen rpoB con la mutacion C — > T. En condiciones norma- 
les, las formas mutantes de RNA polimerasa no funcionan tan 
bien como la forma mas comun, de forma que la mutacion 
C — > T no se hubiera multiplicado tanto y su frecuencia se hu- 
biera mantenido baja, incluso aunque la poblacion total au- 
mentara hasta el punto de provocar los sfntomas que enviaron 
al joven al hospital. 

En ese momento comenzo el tratamiento con rifampicina. 
En respuesta, las celulas de la poblacion con RNA polimerasa 
normal comenzaron a crecer con mucha mayor lentitud o a 
morir. Como resultado, la poblacion bacteriana total se redujo 
de forma tan drastica que el paciente parecio estar curado: sus 
sfntomas comenzaron a desaparecer. Pero las celulas con la mu- 
tacion C — > T tenfan ventaja en el nuevo entorno, comenzaron 
a multiplicarse con mas rapidez que las celulas normales y su 
numero continuo aumentando despues de terminar el trata- 
miento. Con el tiempo, la poblacion de M. tuberculosis volvio 
a aumentar como al principio y los sfntomas del paciente vol- 
vieron a aparecer. No obstante, ahora las celulas resistentes a 
los farmacos dominaban la poblacion, razon por la cual la se- 
gunda ronda de tratamiento con rifampicina resulto inutil. Si 
los trabajadores sanitarios o la familia del paciente hubieran 
contrafdo tuberculosis por contagio de el, el tratamiento con ri- 
fampicina les hubiera resultado inutil tambien a ellos y la enfer- 
medad hubiera continuado propagandose. 

<:Significa esta secuencia de acontecimientos que se produjo 
evolucion por selection natural? Un modo de responder a esta 
pregunta es revisar los cuatro postulados darwinianos y deter- 
minar si se probo y comprobo cada uno de ellos: 

1. ^Existia variation en la poblacion? La respuesta es sf. De- 
bido a la mutacion, tanto las cepas resistentes como no 
resistentes de tuberculosis estaban presentes antes de la 
administration del farmaco. De hecho, la mayona de po- 
blaciones de M. tuberculosis muestran variacion en las 
cepas y los estudios de cultivos de M. tuberculosis revelan 
que se produce una mutacion que consigue resistencia a la 
rifampicina una vez cada 10 7 a 10 8 celulas. 

2. ?Era hereditaria esta variation? La respuesta es sf. Los in- 
vestigadores demostraron que la variacion en los fenotipos 
de ambas cepas, de sensibilidad ante los farmacos a resis- 
tencia a los farmacos, se debfa a la variacion en sus genoti- 
pos. Puesto que el gen mutante rpoB se transmite a las ce- 
lulas hijas cuando se replica una Mycobacterium, el alelo y 
el fenotipo que produce (resistencia a los farmacos) se 
transmite a la descendencia. 
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EVOLUCION DE LA RESISTENCIA A LOS FARMACOS 

1. La presencia de una gran 
poblacion de bacterias M. 
tuberculosis en los pulmones 
del paciente lo hace enfermar. 

Tejido pulmonar 
M. tuberculosis 



2. El tratamiento farmacologico 
termina con la mayona de 
M. tuberculosis. El paciente 
parece curado y se interrumpe 
el tratamiento. Sin embargo, 
algunas de las bacterias 
originales presentaban una 
mutacion puntual que las volvia 
resistentes al tratamiento 
farmacologico. 




3. Las celulas mutantes 
proliferan, lo cual resulta en 
otra infeccion importante en 
los pulmones y el paciente 
vuelve a caer enfermo. 



4. Comienza una segunda 
ronda de tratamiento 
farmacologico, pero 
resulta inutil contra las 
bacterias resistentes a los 
farmacos. El paciente 
muere. 



FIGURA 24.1 1 La frecuencia de los alelos que producen 
resistencia a los farmacos aumenta cuando se utilizan. 

O PREGUNTA En la mayona de las personas,el sistema inmunitario 
puede eliminar las pocas bacterias que continuan presentes en el 
paso 2. Esta persona, sin embargo, sufn'a de sida, por lo que su 
sistema inmunitario estaba disminuido. £Por que se produjo el 
paso 3? Si hubiera transmitido la infeccion a otra persona 
en los pasos 3 o 4, ^habria respondido al tratamiento? 

3. jSe produjo variation en el exito reproductivof Es decir: 
<:sobrevivieron mejor algunos individuos de M. tuberculosis 
y produjeron mas descendencia que otros? La respuesta es 
sf». Solo una minuscula fraccion de celulas de M. tuberculo- 
sis en el paciente sobrevivio a la primera ronda de antibioti- 
cos durante el tiempo suficiente como para reproducirse, tan 
pocos que, tras el tratamiento inicial, la radiografm de su 
torax era normal y las muestras de su lfquido de los pulmo- 
nes no contenfan celula alguna de M. tuberculosis. Esto ocu- 
rrio porque un pequeno numero de celulas bacterianas resis- 
tentes a los farmacos sobrevivio y continuo multiplicandose 
tras el inicio del tratamiento farmacologico. 



4. ?Se produjo seleccion? Es decir: ^produjo un subconjunto 
no aleatorio de la poblacion la mayor parte de la descen- 
dencia? La respuesta es si. La poblacion de M. tuberculosis 
presente en los estadios tempranos de la infeccion era dife- 
rente de la poblacion de M. tuberculosis presente al final. 
Esto solo podia haber ocurrido si las celulas con el alelo re- 
sistente a los farmacos hubieran obtenido un exito repro- 
ducer superior cuando habfa rifampicina presente de lo 
que lo hacfan las celulas con el alelo normal. Los ejempla- 
res de M. tuberculosis con el gen rpoB mutante presentaban 
una mayor aptitud en un entorno donde habfa rifampicina. 
El alelo mutante produce una protefna que es una aptitud 
cuando el entorno de la celula contiene el antibiotico. 

Este estudio comprobo los cuatro postulados y confirmo 
que se habfa producido evolucion por seleccion natural. La 
poblacion de M. tuberculosis evoluciono porque aumento la 
frecuencia del alelo mutante rpoB. No obstante, las celulas in- 
dividuals no evolucionaron ellas mismas. Cuando se produjo 
la seleccion natural, las celulas individuales no cambiaron con 
el tiempo; sencillamente, sobrevivieron o murieron, o produ- 
jeron mas o menos descendencia. Este es un punto de funda- 
mental importancia: la seleccion natural actua sobre los indi- 
viduos porque son ellos los que experimentan las diferencias 
de exito, pero solo las poblaciones evolucionan. Las frecuen- 
cias de alelos cambian en las poblaciones, no en los indivi- 
duos. Comprender la evolucion por seleccion natural requiere 
pensamiento poblacional, no tipologico. 

Estos acontecimientos han ocurrido muchas veces en otros 
pacientes. Algunas encuestas recientes indican que las cepas re- 
sistentes a los farmacos son ahora aproximadamente el 10 por 
ciento de M. tuberculosis causantes de infeccion por todo el 
mundo. Y la emergencia de la resistencia a los farmacos en la tu- 
berculosis no es nada inusual. Cientos de insectos, hongos, bac- 
terias, virus y plantas han evolucionado para desarrollar resis- 
tencia a una amplia variedad de insecticidas, fungicidas, 
antibioticos, farmacos antivfricos y herbicidas. En muchos casos 
se conocen las mutaciones especfficas que llevan a una ventaja 
adaptativa y a la propagation de los alelos resistentes. 



®l 



Web Animation 



| en www.masteringbio.com 

Natural Selection for Antibiotic Resistance 



£Por que estan cambiando el tamano y la forma 
del pico, ademas del tamano del cuerpo, 
de los pinzones de las Galapagos? 

El ejemplo de la tuberculosis es especialmente satisfactorio, 
porque se comprende la base molecular tanto de la variation 
hereditaria como de la diferencia en el exito. Es uno de los nu- 
merosos ejemplos de seleccion natural y evolucion rapida pro- 
vocada por los farmacos, los pesticidas, los herbicidas u otros 
cambios causados por los seres humanos en el entorno. Pero, 
(ipueden los biologos estudiar la evolucion en respuesta al 
cambio en el entorno natural, sin intervencion humana? La 
respuesta es sf. Como ejemplo de como se realiza este tipo de 
trabajo, se puede revisar la investigacion dirigida por Peter y 
Rosemary Grant, unos biologos que han estado investigando 
los cambios en el tamano y la forma del pico y del tamano 
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FIGURA 24.1 2 El pinzon de Darwin mediano es gramvoro. 

corporal que se han producido en los pinzones de las islas Ga- 
lapagos. 

El pinzon de Darwin, que se muestra en la Figura 24.12, 

sobrevive comiendo semillas, que parte con su pico. El equipo 
de los Grant lleva mas de tres decadas estudiando la pobla- 
cion de pinzones de Darwin en la isla Daphne Mayor de las 
Galapagos. Puesto que es pequena, aproximadamente del ta- 
mano de 80 campos de futbol, los investigadores han podido 
atrapar, pesar y medir todos los individuos y marcarlos con 
una combinacion unica de bandas coloreadas en las piernas. 

Los estudios iniciales de la poblacion de pinzones estable- 
cieron que el tamano y la forma del pico y el tamano corporal 
varian entre los individuos y que la morfologfa del pico y el 
tamano del cuerpo son hereditarios. En otras palabras: los pa- 
dres con pico especialmente ancho tienden a producir descen- 
dencia con esa caracterfstica. La descendencia de los padres de 
gran tamano tiende tambien a ser de gran tamano. El tamano 
y la forma del pico y el tamano corporal son rasgos con varia- 
tion hereditaria. No mucho despues de que el equipo hubiera 
establecido estos resultados, se produjo un acontecimiento de 
selection drastico: en la estacion humeda anual de 1977, la 
isla Daphne Mayor recibio solo 24 mm de lluvia en lugar de 
los 130 mm habituales. Durante la sequfa, pocas plantas pu- 
dieron producir semillas y el 84 por ciento (unos 660 ejempla- 
res) de la poblacion de pinzones de Darwin desaparecio. 

Dos observaciones apoyan la hipotesis de que todos, o la 
mayorfa de estos ejemplares murieron de inanition. Los inves- 
tigadores hallaron un total de 38 pajaros muertos, todos ellos 
extremadamente delgados. Ademas, ninguno de los ejempla- 
res que faltaba se encontro en las islas cercanas y ninguno vol- 
vio a aparecer una vez terminada la sequfa y vuelta a la nor- 
malidad de la provision de alimentos. 

El equipo de investigation se dio cuenta de que la gran mor- 
talidad constituia una oportunidad para estudiar la selection 
natural. El cambio en el entorno produjo lo que los biologos 
llaman un experimento natural. En lugar de comparar grupos 
creados mediante manipulation directa en condiciones contro- 
ladas, los experimentos naturales permiten a los investigadores 
la comparacion de grupos de tratamiento creados mediante un 
cambio natural no planificado en las condiciones. En este caso, 
el equipo de Grant pudo comparar la poblacion antes y despues 
de la sequfa. <;Eran diferentes los supervivientes de los que no 
habfan sobrevivido? Cuando los biologos analizaron las carac- 
terfsticas de cada grupo, hallaron que los supervivientes tendfan 



Experimento 



Pregunta: iSe produjo seleccion natural en los 
pinzones de suelo cuando cambio el entorno? 

Hipotesis que debe ponerse a prueba: Las caracteristicas de los 
picos cambiaron en respuesta a los cambios en la disponibilidad de los 
alimentos. 

Hipotesis nula: No se produjeron cambios en las caracteristicas del pico, 
aunque cambio la disponibilidad de los alimentos. 



Diseno del experimento: 




Prediccion de la hipotesis de seleccion natural: 



Prediccion de la hipotesis nula (sin seleccion): 



Resultados: 

Media 




Longitud del pico (mm) 

Conclusion: Se produjo seleccion natural. Las 
caracteristicas de la poblacion han cambiado. 



FIGURA 24.1 3 Un experimento natural: los cambios en una 
poblacion de pinzones de Darwin medianos en respuesta a un 
cambio en el entorno (una sequfa). Los histogramas en la seccion 
de resultados muestran la distribucion de longitud del pico en 
pinzones de Darwin medianos en la isla Daphne Major antes y 
despues de la sequfa de 1 977. N es el tamano de la muestra. 

O PREGUNTA <;Por que era el tamano de la muestra mucho mas 
pequeno en 1978? 

O EJERCICIO Rellena las predicciones realizadas por ambas 
hipotesis. 
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a tener picos mucho mas largos que los de las aves muertas (Fi- 
gura 24.13), un hallazgo importante, porque el tipo de semillas 
de que dispoman los pinzones habfa cambiado radicalmente 
cuando continuo la seqma. En el punto culminante de la se- 
quia, fueron los resistentes frutos de una planta llamada Tribu- 
lus cistoides los que sirvieron de fuente de alimentation princi- 
pal para los pinzones, unos frutos tan dificiles de abrir que se 
pasan por alto los anos en los que la provision de comida es 
normal. El grupo de Grant planteo la hipotesis de que los ejem- 
plares con picos especialmente grandes y anchos teman mas 
probabilidad de poder abrir estos frutos de forma lo suficiente- 
mente eficiente como para sobrevivir. 

Los Grant habian demostrado que la seleccion natural re- 
sultaba en un aumento en la media de la anchura del pico de 
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FIGURA 24.1 4 Cambio del tamano corporal, el tamano y la 
forma del pico en los pinzones durante un intervalo de 30 anos. 

O EJERCICIO Marca la sequi'a en 1 977 y el ano de lluvias en 1 983. 
Rodea con un circulo los anos en los que (1) aumento el tamano 
corporal medio, (2) se redujo el tamaho medio del pico y (3) los 
picos se volvieron mas afilados. 

O EJERCICIO Los Grant publicaron recientemente mas datos 
relativos al tamaho del pico (grafico central). En 2005 y 2006, el 
tamaho medio del pico se redujo aproximadamente a la primera 
marca sobre «Pequeho» en el eje vertical. Coloca estos nuevos datos 
en el grafico. ^Cambian estos nuevos datos tu interpretacion? 



la poblacion. Cuando continuo la cna en 1978, los descendien- 
tes teman picos medio milfmetro mas anchos, de media, que 
los de la poblacion que habia existido antes de la sequia, lo que 
confirmo que se habfa producido evolucion. En solo una gene- 
ration, la seleccion natural habia resultado en un cambio men- 
surable en las caracterfsticas de la poblacion. La frecuencia de 
los alelos que llevan al desarrollo de picos anchos debia haber 
aumentado. Los picos grandes y anchos eran una aptitud para 
poder partir frutas y semillas de gran tamano. Su trabajo mas 
reciente, que se repasa en el Cuadro 24.2 de la pagina 499, ha 
identificado uno de los genes cuya frecuencia de alelos puede 
haber cambiado durante este acontecimiento. 

En 1983, sin embargo, el entorno volvio a cambiar. En siete 
meses cayeron un total de 1.359 mm de agua de lluvia. El cre- 
cimiento de las plantas era espectacular y los pinzones se ali- 
mentaron de semillas pequenas y blandas que estaban produ- 
ciendose en abundancia. Durante este intervalo, los ejemplares 
pequenos con picos pequenos y puntiagudos obtuvieron un 
exito reproductor excepcionalmente elevado y las caracterfsti- 
cas de la poblacion volvieron a cambiar. De hecho, los Grant 
han documentado la continuation de la evolucion en respuesta 
a los continuos cambios en el entorno. La Figura 24.14 docu- 
menta los cambios que han tenido lugar en el tamano medio 
del cuerpo, el tamano y la forma del pico durante los ultimos 
30 anos. Aunque el tamano del pico no mostro cambio neto al- 
guno si se comparan el initio y el final de este intervalo, la 
forma del pico sf cambio notablemente. De media, los picos de 
los pinzones fueron haciendose mucho mas afilados durante el 
curso del estudio. Ademas, el tamano corporal total dismi- 
nuyo. Los estudios a largo plazo, como este, han sido muy fir- 
mes porque han obtenido exito en la documentation de la se- 
leccion natural en respuesta a los cambios en el entorno. 

Comprueba si lo has entendido 

Sientiendesque... O 

• Si los individuos con alelos especificos producen la mayoria 
de la descendencia en una poblacion, entonces la 
frecuencia de esos alelos aumenta con el tiempo. La 
evolucion, un cambio en la frecuencia de los alelos, resulta 
de este proceso (seleccion natural sobre las variaciones 
hereditarias). 

Deben'as ser capaz de... O 

1) Realizar una lista de los cuatro postulados de Darwin. 

2) Relacionar los cuatro postulados con la variacion hereditaria 
y las diferencias en el exito reproductor. 

3) llustrar la variacion hereditaria y las diferencias en el exito 
reproductor con un ejemplo extraido de la investigacion 
sobre la seleccion natural en las poblaciones de Bistort 
betularia, la bacteria de la tuberculosis y los pinzones de las 
islas Galapagos. 



24.5 La naturaleza de la seleccion 
natural y la aptitud 

© La seleccion natural parece ser un proceso sencillo, pero 
las apariencias enganan. La investigacion ha demostrado que 
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a menudo no se comprende bien. Para contribuir a aclarar 
como funciona la selection natural, se van a tratar algunas de 
las ideas equivocadas sobre ella a la luz de los datos sobre la 
resistencia a los farmacos en la bacteria causante de la tuber- 
culosis y los cambios en las poblaciones de pinzones. 

La seleccion actua sobre los individuos, pero el 
cambio evolutivo se produce en las poblaciones 

Quiza el punto que resulta mas importante aclarar sobre la se- 
lection natural es que durante el proceso no cambian los indi- 
viduos, solo la poblacion. Durante la sequia, los picos de los 
pinzones no aumentaron de tamano. En su lugar, el tamano 
medio del pico en la poblacion aumento con el tiempo, por- 
que los individuos con pico mas grande producian mas des- 
cendencia que los que teman el pico mas pequeno. La selec- 
cion natural actuo sobre los individuos, pero el cambio 
evolutivo tuvo lugar en las caracteristicas de la poblacion. 

Del mismo modo, las celulas bacterianas espetificas no 
cambiaron cuando se introdujo la rifampicina en su entorno. 
Todas las celulas de M. tuberculosis mantuvieron los mismos 
alelos de polimerasa durante toda su vida pero, debido a que 
la frecuencia del alelo mutante aumento con el tiempo, las ca- 
ractensticas de la poblacion bacteriana cambiaron. 

Este punto deberia estar claro, dado que la definition de 
«evolucion» la equipara a «cambios en las frecuencias de los 
alelos ». Las frecuencias de los alelos de un individuo no pue- 
den cambiar con el tiempo: mantiene los alelos con los que 
nacio durante toda su vida. 

Este punto tambien resalta un mtido contraste entre la evo- 
lution por seleccion natural y la evolution por herencia de ca- 
racteres adquiridos, la hipotesis que defendia Jean-Baptiste 
Lamarck, quien propoma que los individuos cambian en res- 
puesta a los retos planteados por el entorno y que los rasgos 
modificados se transmitian entonces a la descendencia. Por el 
contrario, Darwin observo que los individuos no cambian 
cuando se seleccionan, sencillamente producen mas descen- 
dencia que otros. 

El tema es espinoso, porque los individuos a menudo si que 
cambian en respuesta a los cambios en el entorno. Por ejemplo, 
las ranas de bosque nativas de Norteamerica estan expuestas a 
temperaturas extremadamente frias durante el invierno. 
Cuando comienza a formarse hielo sobre su piel, sus cuerpos 
empiezan a producir una especie de anticongelante natural, 
moleculas que protegen sus tejidos de resultar danados por los 
cristales de hielo. Estos individuos estan cambiando en res- 
puesta a un cambio de temperatura. 1 Puede que hayas obser- 
vado cambios en tu propio cuerpo al adaptarse a vivir a gran 
altura o en un entorno especialmente frio o calido. Los biolo- 
gos utilizan el termino aclimatacion para describir los cambios 
en el fenotipo de un individuo que se producen en respuesta a 
los cambios en las condiciones medioambientales. La clave esta 



1 En algunas especies de rana, se congela tanto Kquido extracelular du- 
rante las olas de frio que parecen estar completamente congeladas. Sus 
corazones dejan tambien de latir. Cuando las temperaturas se calientan 
en primavera, sus corazones vuelven a latir, los tejidos se deshielan y 
continuan con sus actividades normales. 



en darse cuenta de que los cambios fenotfpicos no se transmi- 
ten a la descendencia y, como resultado, no pueden producir 
evolution. O Si comprendes este concepto, deberias poder ex- 
plicar la diferencia entre la definition biologica de aptitud y su 
uso en el lenguaje cotidiano y, a continuation, explicar la dife- 
rencia entre aclimatacion y aptitud. 

La evolucion no tiene un objetivo 
ni es progresiva 

Resulta tentador pensar que la evolucion por seleccion natu- 
ral tiene un objetivo. Por ejemplo: puede que escuches a algun 
estudiante decir que las celulas de M. tuberculosis «querfan» 
o «necesitaban» el alelo mutante resistente a los farmacos 
para poder sobrevivir y continuar reproduciendose en un en- 
torno que inclufa rifampicina. Esto no ocurre asi. La mutation 
que creo el alelo mutante se produjo de manera aleatoria de- 
bido a un error durante la smtesis de DNA y fue unicamente 
una casualidad que fuera ventajosa cuando cambio el en- 
torno. Las adaptaciones no se producen porque los organis- 
mos las quieran o las necesiten. 

Tambien resulta tentador pensar que la evolucion por se- 
lection natural es progresiva, es decir, que los organismos han 
«mejorado» con el tiempo. (En este contexto, «mejor» suele 
significar «mas complejo»). Es verdad que los grupos que apa- 
recen mas tarde en el registro fosil son a menudo mas comple- 
jos o «avanzados» desde el punto de vista morfologico que los 
grupos estrechamente relacionados que aparecieron antes. Las 
plantas con flores se consideran mas complejas que el musgo 
y la mayorfa de los biologos estaria de acuerdo con la afirma- 
cion de que la morfologia de los mamiferos es mas compleja 
que la de los anfibios. Pero no hay nada predeterminado o ab- 
solute en esta tendencia. De hecho, los rasgos complejos sue- 
len perderse o simplificarse con el tiempo como resultado de 
la evolucion por seleccion natural. Las poblaciones parasita- 
rias tienen especial tendencia a ello. Las tenias, por ejemplo, 
carecen de boca y de sistema digestive Como parasitos resi- 
dentes en los intestinos de seres humanos y otros mamiferos, 
no tienen mas que absorber directamente los nutrientes de su 
entorno, a traves de sus membranas plasmaticas. Pero las te- 
nias evolucionaron de especies que teman un sistema digestivo 
sofisticado, que perdieron como resultado de la evolucion por 
seleccion natural. De forma parecida, las serpientes evolucio- 
naron de antepasados semejantes a lagartos, con patas (vease 
Capftulo 21). 

La naturaleza no progresiva de la evolucion por seleccion 
natural contrasta marcadamente con la conception lamar- 
quiana del proceso evolutivo en el que los organismos avan- 
zan con el tiempo a niveles cada vez superiores de la cadena 
de los seres. Segun las hipotesis de Aristoteles y de Lamarck, 
resulta sensato hablar de organismos « superiores » e «inferio- 
res» (Figura 24.15a). Pero segun la evolucion por seleccion 
natural, no hay nada que se parezca a un organismo superior 
o inferior (Figura 24.15b). Puede que las algas marinas sean 
un grupo mas antiguo que las plantas con flores, pero nin- 
guno de los grupos es superior o inferior al otro. Las algas 
marinas sencillamente han realizado un conjunto de adapta- 
ciones diferentes a las plantas con flores, de forma que se dan 
mejor en tipos de entorno diferentes. 
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(a) La evolucion lamarquiana 

produce una escalera de la vida. 



(b) La evolucion darwiniana produce un arbol de la vida 
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FIGURA 24.1 5 La evolucion produce un arbol de la vida, no una escalera progresiva de la vida. (a) En la 

evolucion mediante herencia de los caracteres adquiridos, las especies se relacionan segun su puesto en una escalera 
de la vida. A medida que continua la evolucion, las especies mas simples evolucionan y aumentan su complejidad. Por 
ello, es legitimo considerar que algunas especies son superiores o inferiores a otras. (b) En la evolucion por seleccion 
natural, las especies se relacionan mediante un antecesor comun y han evolucionado en el tiempo. Ninguna es 
superior ni inferior a otra. A medida que continua la evolucion, las especies pueden aumentar o reducir su 
complejidad, dependiendo de los rasgos que favorezca el entorno. (Para obtener mas informacion sobre la 
interpretacion de los arboles de evolucion, consulta BioHabilidades 2). 



El mensaje general es que todas las poblaciones han evolu- 
cionado mediante seleccion natural basandose en su capaci- 
dad de reunir recur sos y producir descendencia. Todos los or- 
ganismos se adaptan a su entorno. La evolucion por seleccion 
natural no es progresiva, por lo que ningun organismo es « su- 
perior » a otro. 

Para ilustrar este punto, cabe recordar que paso cuando ca- 
yeron las lluvias torrenciales en la isla Daphne Mayor: en 
lugar de continuar el aumento del tamano del pico, el tamano 
medio de la poblacion de pinzones se redujo. 

La seleccion natural no produjo una progresion hacia picos 
cada vez mayores. En su lugar, la poblacion sencillamente res- 
pondio a los cambios que iban produciendose en su entorno. 
En muchas poblaciones bacterianas y viricas, la frecuencia de 
individuos resistentes a un farmaco se ha reducido significati- 
vamente cuando se ha interrumpido la administracion del far- 
maco en cuestion. 

La seleccion natural no tiene un objetivo ni es progresiva. 
No hace mas que favorecer a los ejemplares que, en un mo- 
mento dado, estan mejor adaptados a su entorno. 

Los animales no actuan por el bien de la especie 

Analicemos la conocida anecdota que explica que los lem- 
mings, un tipo de roedor, se sacrifican por el bien de su espe- 
cie. Se afirma que cuando las poblaciones de este roedor son 
numerosas, los pastos se agotan hasta tal punto que toda la 
especie se ve amenazada por el hambre y la extincion. En res- 
puesta a ello, algunos individuos se tiran al mar y se ahogan, 
lo que reduce la poblacion total y permite que la vegetation se 
recupere lo suficiente como para salvar la especie. Incluso 



aunque los individuos sufren, la hipotesis del bien de la espe- 
cie mantiene que el comportamiento evoluciono porque el 
grupo se beneficia. 

La historia del suicidio de los lemmings es falsa. Aunque 
los lemmings se dispersan de las areas con una densidad de 
poblacion elevada para encontrar habitats con mayor dispo- 
nibilidad de alimentos, no se tiran al mar. El individuo que 
lleva el flotador en la Figura 24.16 representa la razon por la 
cual los lemmings no se suicidan por el bien de la especie. La 
vineta asume que algunos alelos predisponen a los lemmings a 
sacrificarse por otros, pero el flotador representa lo que los 
biologos llaman un alelo «egoista». Los individuos con alelos 
suicidas mueren y no producen descendencia, mientras que los 
individuos con alelos egofstas sobreviven y producen descen- 
dencia. Como resultado, la frecuencia de los alelos egofstas 
aumenta, mientras que la de los alelos suicidas se reduce. Por 
ello, no resulta posible que los individuos se sacrifiquen por el 
bien de la especie y, de hecho, no se ha registrado nunca en la 
naturaleza ningun ejemplo de conducta de autosacrificio 
puro, en la cual el individuo no recibiera ningun beneficio de 
adecuacion a cambio. El Capitulo 52 ofrece mas detalles al 
respecto. 

No todos los rasgos son adaptativos 

Aunque los organismos estan con frecuencia exquisitamente 
adaptados a su entorno, la aptitud dista de ser perfecta. Los 
vestigios tales como el coccix humano, la piel de gallina y el 
apendice no aumentan la adecuacion de los individuos con di- 
chos rasgos. Las estructuras no son adaptativas, existen senci- 
llamente porque estaban en la poblacion ancestral. 
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FIGURA 24.1 6 El comportamiento de autosacrificio no puede 
evolucionar si existen los alelos «egoistas». La mayon'a de los 
individuos en esta poblacion tiene alelos que llevan a un 
comportamiento de autosacrificio y resultan en la muerte; el 
individuo con flotador tiene alelos que impiden este 
comportamiento de autosacrificio. 

O PREGUNTA ^Por que sonn'e el individuo que Neva el flotador? 

Los vestigios o rastros vestigiales no son los unicos tipos de 
estructuras sin funcion. Algunos rasgos adultos existen como 
vestigios de estructuras que aparecen en los primeros estadios 
de desarrollo. Por ejemplo: los machos humanos tienen glan- 
dulas mamarias rudimentarias. Las estructuras no son adapta- 
tivas, existen solo porque los pezones se forman en el embrion 
humano antes de que las hormonas sexuales comiencen a diri- 
gir el desarrollo de los organos masculinos en lugar de los fe- 
meninos. 

Quiza el mejor ejemplo de rasgos no adaptativos sean los 
cambios evolutivos en las secuencias de DNA. Recuerda que el 
Capitulo 16 explicaba que una mutacion puede cambiar una 
base en la tercera posicion de un codon sin cambiar la secuen- 
cia de aminoacidos de la protenia codificada por dicho gen. 
Dichos cambios se denominan «neutros» o «silenciosos», su- 
ceden debido a la redundancia del codigo genetico (vease Ca- 
pitulo 16). Los cambios silenciosos en las secuencias de DNA 
son extremadamente comunes, aunque no adaptativos. El 
punto general que esta planteandose es que no todos los rasgos 
son adaptativos. La evolucion por seleccion natural no deriva 
en la «perfeccion» pues, ademas de un conjunto de rasgos sin 
funcion alguna, las adaptaciones que han sufrido los organis- 
mos los limitan de formas diferentes en gran medida. 



Limitaciones geneticas El equipo de los Grant analizo 
datos sobre las caracterfsticas de los pinzones que sobrevivie- 
ron a la seqma de 1977 y observaron un hecho muy intere- 
sante: aunque los ejemplares con picos mas grandes sobrevivie- 
ron mejor que los que teman picos mas cortos, las aves con 
picos especialmente estrechos sobrevivieron mejor que los que 
teman picos mas anchos, una observation logica porque los 
pinzones abren los frutos de la planta Tribulus girandolos y 
los picos estrechos concentran la fuerza de giro con mas efi- 
ciencia que los anchos, por lo que resultan especialmente utiles 
para abrir estos frutos. Pero estos no evolucionaron en la po- 
blacion. Para explicar la razon, los biologos observaron que 
los progenitores con picos largos tienden a tener descendencia 
con picos largos y anchos, un patron habitual. Muchos alelos 
que afectan al tamano corporal producen efecto en todos los 
aspectos del tamano, no solo en una estructura o una dimen- 
sion y, como resultado, la seleccion de un pico de mayor ta- 
mano anulo la seleccion de un pico mas estrecho, aun cuando 
un pico estrecho y largo hubiera sido mas ventajoso. 

El punto que debe quedar claro es que la seleccion no pudo 
optimizar todos los aspectos de un rasgo. En el caso de los pin- 
zones, unos picos mas anchos no eran la mejor forma de pico 
posible para los ejemplares que vivieran en un habitat arido. 
Los picos mas anchos evolucionaron, de todos modos, debido 
a un tipo de limitacion denominada correlation genetica, un 
fenomeno que se produce debido a la pleiotropia (vease Capi- 
tulo 13). En este caso, la seleccion de alelos para un rasgo (au- 
mento de la longitud del pico) provoco un aumento relacio- 
nado, aunque no Optimo, en otro rasgo (anchura del pico). 

Las correlaciones geneticas no son la unica limitacion gene- 
tica sobre la aptitud. La falta de variation genetica tambien es 
importante. Se puede pensar en la capacidad de las salaman- 
dras para volver a reproducir las extremidades cortadas, la po- 
sibilidad de detectar los campos electricos que poseen algunos 
tiburones y anguilas o la de detectar campos magneticos y ver 
luz ultravioleta de las aves. Aunque es posible que estos rasgos 
podrian conferir un aumento del exito reproductor a los hu- 
manos, no existen, porque carecen de los genes necesarios. 

Compensation de adecuacion En el idioma cotidiano, el 
termino compensacion hace referenda a un acuerdo entre dos 
objetivos en competencia. Resulta dificil disenar un automovil 
que sea grande y consuma poco combustible, una bicicleta re- 
sistente y ligera o un avion rapido y mane j able. 

En la naturaleza, la seleccion se produce en el contexto de 
compensaciones de adecuacion. Una compensacion de ade- 
cuacion es un compromiso entre los rasgos, en relation a 
como actuan en el entorno. Durante la seqma en las Galapa- 
gos, por ejemplo, los pinzones de Darwin con cuerpos de gran 
tamano teman ventaja, porque ganaban en las peleas para ha- 
cerse con las escasas fuentes de semillas que quedaban, pero 
los ejemplares con cuerpos grandes tambien necesitan gran 
cantidad de comida para mantener su masa y tienden a ser mas 
lentos y menos agiles que los mas pequenos. Cuando hay esca- 
sez de comida, los ejemplares de gran tamano tienden a morir 
por inanition. Aunque el tamano grande resulte una ventaja en 
un entorno, siempre hay una seleccion en sentido contrario 
que impide que el tamano aumente cada vez mas. 
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iQue frecuencias de alelos cambiaron en el pico de los pinzones? 



Los investigadores que estudiaban la evo- 
lucion de las poblaciones de M. tuberculo- 
sis tienen pruebas fehacientes de que la 
frecuencia de los alelos del gen rpoB cam- 
bio cuando se introdujo el antibiotico ri- 
fampicina en el entorno. En este y otros 
muchos casos de evolucion en respuesta 
a farmacos, herbicidas o pesticidas, los 
biologos saben con exactitud que pares 
de bases en genes especificos resultan fa- 
vorecidos por la seleccion natural. 

En casos como la evolucion de los picos 
de los pinzones, sin embargo, resulta 
mucho mas dificil comprender que genes 
y alelos estan exactamente implicados. Las 
caractensticas tales como el tamano y la 
forma del cuerpo son poligenicas,es decir, 
hay un gran numero de genes, cada uno 
de los cuales produce un efecto relativa- 
mente pequeno,que influye sobre el rasgo 
(vease Capitulo 1 3). Y puesto que la mayo- 
ri'a de la investigacion en genetica molecu- 
lar se ha realizado en organismos como E. 
coliy Drosophila melanogaster, se sabe re- 
lativamente poco acerca de cuales son los 
genes que pudieran estar provocando el 
cambio evolutivo en organismos tales 
como aves, peces y mamiferos. 

Sin embargo, la situacion comienza a 
cambiar con rapidez,gracias a los avances 
en el campo denominado evolucion y de- 
sarrollo (vease Capitulo 21 ). Como ejem- 
plo de ello, se puede resenar la labor que 
esta llevandose a cabo en el laboratorio 
de Cliff Tabin. Estos investigadores suelen 
trabajar en temas como el control gene- 
tico del desarrollo de las extremidades en 
gallinas y otros vertebrados. Se centran 
en la comprension de las senales interce- 
lulares y los factores de transcripcion que 
regulan el desarrollo. Pero los biologos 
del desarrollo son conscientes de que 
existen diferentes alelos para cada una de 
las senales intercelulares y de los factores 
de trascripcion reguladores que identifi- 
can. Estos alelos representan variacion 
heredable que puede influir sobre la evo- 
lucion de rasgos como el tamano y la 
forma de las extremidades. 

Cuando el grupo de Tabin comenzo a 
interaccionar con Peter y Rosemary Grant 
se produjeron algunos avances interesan- 



tes. Los investigadores comenzaron a estu- 
diar el desarrollo del pico en un grupo de 
pinzones de Darwin de las islas Galapagos. 
Mas especificamente, buscaban la varia- 
cion en la pauta de expresion de las sena- 
les intercelulares que ya se habian identifi- 
cado como importantes en el desarrollo 
de las gallinas. Dieron con la gallina de los 
huevos de oro cuando realizaron hibrida- 
cion in situ, que mostro que se expresaba 
una serial intercelular llamada Bmp4. 
Segun muestra la Figura 24.1 7a, hay una 
fuerte correlacion entre el nivel de expre- 
sion de Bmp4 cuando se desarrollan los 



picos en los pinzones de Darwin jovenes 
de las islas Galapagos y la anchura y longi- 
tud de los picos adultos.Y cuando los in- 
vestigadores aumentaron de forma expe- 
rimental la expresion de Bmp4 en gallinas 
jovenes, hallaron que la anchura y la longi- 
tud de los picos aumentaba (Figura 
24.1 7b). Basandose en estos datos, los in- 
vestigadores sugieren que los alelos que 
aumentan la expresion de Bmp4 fueron los 
seleccionados durante la sequia de 1 977 y 
este puede haber sido uno de los varios 
genes cuyas frecuencias de alelo cambia- 
ron y provocaron la evolucion. 



(a) Variacion natural en la expresion de Bmp4: pinzones. 



La reduccion 
de la 
expresion 
de Bmp4 
(zona oscura) 
en el pico del 
embrion 
resulta en... 



... un pico 
adulto mas 
piano 





El aumento 
de la 
expresion 
de Bmp4 
(zona oscura) 
en el pico del 
embrion 
resulta en... 



... un pico 
adulto 
mas ancho 




r2"mm 




Geospiza fortis 



Geospiza magnirostris 



(b) Variacion experimental en la expresion de Bmp4: polios. 



La expresion normal de 
Bmp4 en el pico de los 
polios resulta en... 



... un pico piano 



El aumento experimental 
de la expresion de Bmp4 
en el pico de los 
polios resulta en... ^fl 



... un pico 
mas ancho 



FIGURA 24.1 7 Los cambios en la expresion de Bmp4 cambian la longitud y la anchura 
del pico. (a) Las micrografias muestran hibridaciones in situ (vease Capitulo 21) que 
muestran la ubicacion y la extension de la expresion de Bmp4 en jovenes Geospiza fortis 
yG. magnirostris. En estas y cuatro especies mas investigadas, la cantidad de proteina Bmp4 
producida se correlaciona con la longitud y la anchura del pico adulto. (b) Cuando se 
aumenta de forma experimental la expresion de Bmp4 en polios en desarrollo, aumentan la 
longitud y la anchura del pico. 
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Los biologos han documentado compensaciones entre el ta- 
mano de los huevos o las semillas que produce un individuo y el 
numero de descendientes que puede producir, entre crecimiento 
rapido y duration larga de la vida y entre una coloration viva y 
la tendencia a atraer a los depredadores. El mensaje de esta in- 
vestigation es sencillo: puesto que la seleccion actua sobre gran 
numero de rasgos a la vez, toda aptitud es un compromiso. 

Restricciones historicas Ademas de venir constrenidas 
por correlaciones geneticas, falta de variation genetica y com- 
pensaciones para adecuacion, las adaptaciones estan constre- 
nidas por la historia. La razon es sencilla: todos los rasgos 
han evolucionado de rasgos que ya existian con anterioridad. 
Por ejemplo, los diminutos huesos del oido medio (martillo, 
yunque y estribo) evolucionaron a partir de huesos que for- 
maban parte de la mandfbula y del craneo de los antepasados 
de los mamfferos. Estos huesos son ahora instrumentales en la 
transmision y amplification del sonido desde el ofdo externo 
al interno. Los biologos suelen interpretar estos huesecillos 
como adaptaciones que mejoran la capacidad de oir sonidos 
transmitidos por el aire. Pero, <;son los huesecillos una solu- 
tion «perfecta» al problema de la transmision del sonido 
desde el exterior al interior del oido? La respuesta es no. Son 
la mejor solution posible, dada una restriction historica im- 
portante. La seleccion natural estaba actuando sobre estruc- 
turas que, en su origen, teman una funcion muy diferente. 
Otros vertebrados tienen estructuras diferentes que participan 
en la transmision del sonido al oido. Al menos en algunos 



casos, estas estructuras pueden ser mas eficientes que nuestro 
conjunto de huesecillos, martillo, yunque y estribo. 

En resumen, no todos los rasgos son adaptativos e incluso 
los rasgos adaptativos se ven limitados por factores geneticos 
e historicos. Ademas, la seleccion natural no es el unico pro- 
ceso que produce cambio evolutivo. El Capitulo 25 presenta 
otros tres procesos que cambian las frecuencias de los alelos 
con el tiempo. En comparacion con la seleccion natural, estos 
procesos producen consecuencias muy diferentes. 

Comprueba si lo has entendido 



Si entiendes que... O 

• La seleccion por farmacos sobre la bacteria de la tuberculosis 
y los cambios en la disponibilidad de las semillas para los 
pinzones de Darwin en las islas Galapagos son ejemplos bien 
estudiados de evolucion por seleccion natural. 

• La evolucion por seleccion natural es un concepto sencillo 
pero bastante poco comprendido. 

Deberias ser capaz de... O 

1) Explicar por que no cambian los individuos cuando se 
produce la seleccion natural. 

2) Explicar por que la evolucion no es progresiva. 

3) Explicar por que las compensaciones y los limites geneticos 
e historicos impiden que las adaptaciones sean «perfectas». 



I 



Repaso del capitulo 



RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 



I 



O Las poblaciones y las especies evolutionary es decir, las caracte- 
risticas que pueden heredarse cambian con el tiempo. Mas exac- 
tamente: la evolucion se define como los cambios que se produ- 
cen con el tiempo en las frecuencias de los alelos. 

Durante los ultimos anos se han acumulado las pruebas de la 
evolucion, el hecho de que las especies se relacionan por medio 
de unos antepasados comunes y han cambiado con el tiempo. 
Una amplia cantidad de observaciones resulta inconsistente con 
la teoria alternativa de que las especies se formaron de forma ins- 
tantanea, independiente y reciente, y han permanecido inaltera- 
bles durante el transcurso del tiempo. Estas observaciones inclu- 
yen la proximidad geografica de especies estrechamente 
relacionadas, tales como el sinsonte de las Galapagos, la existen- 
cia de homologias estructurales, geneticas y de desarrollo, la casi 
universalidad del codigo genetico, los parecidos de las formas 
modernas con las fosiles, los fosiles de transition, el hecho de la 
extincion, y la presencia de vestigios o rasgos vestigiales. Estos 
datos apoyan la hipotesis de que las poblaciones y las especies 
cambian con el tiempo. 

Deberias ser capaz de predecir como se explicarian los cambios 
en las poblaciones de pinzones de Darwin y de Mycobacterium en 
la teoria de la creation especial y de la evolucion por herencia de 
los caracteres adquiridos. Q 

O La selection natural tiene lugar cuando los individuos con unos 
alelos determinados producen la mayoria de los descendientes su- 



pervivientes en una poblacion. Una aptitud es un rasgo genetica- 
mente basado que aumenta la capacidad de un individuo para 
producir descendencia en un entorno espetifico. 

La seleccion natural se produce siempre que las diferencias de 
base genetica entre los individuos resultan en diferencias en su ca- 
pacidad de reproduction, cuando la variedad heredable resulta 
en el exito reproductor en la supervivencia y la reproduction. Se 
dice que los alelos o rasgos que aumentan el exito reproductor de 
un individuo aumentan su adecuacion. Un rasgo que deriva en 
una mejora de la adecuacion, en relation a los individuos que ca- 
recen de el, es una aptitud. Si un alelo espetifico aumenta la ade- 
cuacion y lleva a la aptitud, la frecuencia de ese alelo aumentara 
en la poblacion. 

La evolucion es el resultado de la seleccion natural. Se define 
como los cambios en las frecuencias de los alelos que se produ- 
cen en las poblaciones de una generation a la siguiente. La evolu- 
cion por seleccion natural se ha confirmado en una amplia varie- 
dad de estudios y se ha considerado durante mucho tiempo como 
el principio central organizador de la Biologia. 

Deberias ser capaz de explicar la diferencia entre las definiciones 
biologicas y del lenguaje cotidiano de las palabras adecuacion y 
aptitud. Q 



UVJB^ ^[^^iE^El^^P en www.masteringbio.com 

Natural Selection for Antibiotic Resistance 



Capitulo 24 Evolucion por seleccion natural 501 



O La evolucion por seleccion natural no es progresiva y no cambia 
las caracteristicas de los individuos que se seleccionan, cambia 
solo las caracteristicas de la poblacion. Los animales no hacen las 
cosas por el bien de la especie y no todos los rasgos son adaptati- 
vos. Todas las adaptaciones estan constrenidas por algunas per- 
didas compensatorias y por factores geneticos e historicos. 

Los individuos que resultan naturalmente seleccionados no cam- 
bian por ese proceso, sencillamente, producen mas descendencia 
que otros. Los rasgos cuya frecuencia aumenta con la seleccion 
natural lo hacen porque mejoran la adecuacion, no porque sean 



necesariamente mayores o mas complejos. Puesto que la seleccion 
natural actua solo sobre rasgos existentes, no lleva a la perfec- 
cion. 

Deberias ser capaz de dar un ejemplo de aptitud, como los gran- 
des cerebros del Homo sapiens o la habilidad de los halcones 
para volar a gran velocidad, y comentar sus limitaciones. Tam- 
bien debenas ser capaz de explicar por que no puede aumentar 
la frecuencia de los alelos suicidas y por que los individuos no 
cambian cuando actua sobre ellos la seleccion. Q 



PREGUNTAS 



O Comprueba tus conocimientos 

1. ^Como puede estimarse la adecuacion darwiniana? 

a. Documentando durante cuanto tiempo sobreviven en una 
poblacion diferentes individuos. 

b. Contando el numero de descendientes de diferentes 
individuos en una poblacion. 

c. Determinando que individuos son mas fuertes. 

d. Determinando cual es el fenotipo mas comun en una 
poblacion dada. 

2. <;Por que se consideran algunos rasgos como vestigios? 

a. Porque mejoran la adecuacion de un individuo que los 
posee, en comparacion con la adecuacion de los individuos 
sin ellos. 

b. Porque cambian en respuesta a las influencias del 
entorno. 

c. Porque existieron hace mucho tiempo. 

d. Porque son de tamano, complejidad y funcion 
reducidos en comparacion con los rasgos en especies 
relacionadas. 

3. <;Que es una aptitud? 

a. Un rasgo que mejora la adecuacion del que lo posee, en 
comparacion con los individuos sin ese rasgo. 

b. Un rasgo que cambia en respuesta a las influencias 
medioambientales durante la vida de un individuo. 

c. Un rasgo ancestral que se modifico para formar el rasgo que 
se observa en la actualidad. 

d. La capacidad de producir descendencia. 



4. <;Por que la presencia de formas extinguidas y de transition 
apoya el componente de pauta de la teoria de la evolucion por 
seleccion natural? 

a. Apoya la hipotesis de que los individuos cambian con el 
tiempo. 

b. Apoya la hipotesis de que las especies mas debiles resultan 
eliminadas por la seleccion natural. 

c. Apoya la hipotesis de que las especies evolucionan para 
hacerse mas complejas y mejor adaptadas con el tiempo. 

d. Apoya la hipotesis de que las especies han cambiado en el 
tiempo. 

5. <;Por que son similares los rasgos homologos? 

a. Derivan de un antepasado comun. 

b. Derivan de diferentes antepasados. 

c. Resultan de una evolucion convergente. 

d. Su aspecto, estructura o desarrollo resultan similares. 

6. <;Cual de las siguientes afirmaciones es correcta? 

a. Cuando los individuos cambian en respuesta a los retos del 
entorno, sus rasgos alterados se transmiten a la descendencia. 

b. Las especies se han creado de forma independiente entre si y 
no cambian con el tiempo. 

c. Las poblaciones, no los individuos, cambian cuando tiene 
lugar la seleccion natural. 

d. La Tierra es joven y la mayor parte de las formas terrestres 
de la actualidad se creo durante la inundation en los 
tiempos de Noe. 
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O Comprueba tu aprendizaje 

1. Compara y contrasta la teoria de la evolucion por seleccion 
natural, la teoria de la creation especial y la evolucion por 
herencia de caracteres adquiridos. <;Cuales son las afirmaciones 
centrales de cada teoria? iQue predicciones comprobables hace 
cada una? 

2. Algunos biologos resumen la evolucion por seleccion natural en 
la frase: «La mutacion propone y la seleccion dispone». Explica 
que quieren decir utilizando los terminos formales que se 
presentan en este capitulo. 

3. Revisa la section sobre la evolucion de la resistencia a los 
farmacos en Mycobacterium tuberculosis. 

• En M. tuberculosis, ^como surge la variacion heredable para el 
rasgo de resistencia a los farmacos? 

• <;Que pruebas tienen los investigadores de que una cepa resis- 
tente a los farmacos evoluciono en el paciente analizado en su 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

estudio, en lugar de haberle sido transmitida de otro individuo 
infectado? 

Si se prohibiera el antibiotico rifampicina, <;tendria el gen mu- 
tante rpoB una adecuacion superior o inferior en el nuevo en- 
torno? 

^Continuaria aumentando la frecuencia de la mutacion en las 
poblaciones de M. tuberculosis} 

4. Compara y contrasta el pensamiento tipologico con el 
pensamiento poblacional. <;Por que era el enfasis que Darwin 
ponia en la importancia de la variacion entre los individuos 
crucial para su teoria y por que era una idea revolucionaria en la 
ciencia occidental? 

5. Las pruebas que apoyan el componente de pauta de la teoria de 
la evolucion pueden criticarse basandose en el hecho de que son 
indirectas. Por ejemplo: nadie ha observado directamente la 
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formacion de un vestigio en el tiempo. Debido a la condicion 
indirecta de las pruebas, podrfa discutirse que las homologias 
geneticas y estructurales son meramente coincidentes y no 
resultan de un antepasado comun. <;Es legftimo basar una teorfa 
cientffica en pruebas indirectas? <;Estas convencido de que la 
descendencia con modificaciones es la mejor explicacion de que 



se dispone para los datos que se muestran en la Seccion 24.2? 
<:Por que? 

6. <Por que no es progresiva la evolucion por seleccion natural? 
^Por que no siempre producen los individuos mas fuertes de una 
poblacion la mayor cantidad de descendientes? 



O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. El especialista en genetica James Crow escribio que las teorfas 
cientfficas con exito muestran las caracteristicas siguientes: (1) 
explican observaciones que, por otra parte, son desconcertantes; 
(2) ofrecen conexiones entre observaciones, por otra parte, 
inconexas; (3) realizan predicciones que pueden comprobarse; y 
(4) son heurfsticas, es decir, abren nuevos caminos a la teorfa y la 
experimentacion. Crow anadio otros dos elementos que 
considera importantes a nivel personal y emocional: (5) deben 
ser elegantes, es decir, sencillas y poderosas; y (6) deben incluir 
un elemento de sorpresa. 

^Hasta que punto responde la teona de la evolucion por 
seleccion natural a estos seis criterios? Piensa en una teona que 
se te haya presentado en otro curso de ciencias, como la teona 
del atomo o la teorfa de que la enfermedad viene provocada por 
los germenes, y evaluala utilizando esta lista. 

2. La altura media de los seres humanos ha ido aumentando de 
forma continuada durante los ultimos cien anos en las naciones 
industrializadas. Este rasgo claramente ha cambiado con el 
tiempo. La mayorfa de los medicos y especialistas en genetica 
humana cree que el cambio se debe a la mejora de la nutricion y 
la reduccion de la incidencia de las enfermedades. <Ha 
evolucionado la altura de los seres humanos? 

3. Los proyectos de secuenciacion genomica pueden afectar de 
forma drastica al modo en que los biologos analizan los cambios 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

evolutivos en los rasgos cuantitativos. Por ejemplo, supongamos 
que se secuencian los genomas de muchos seres humanos vivos y 
que pueden secuenciarse los genomas de muchas personas que 
hayan vivido hace cien anos. (Podria ser posible si se han 
conservado los tejidos). Si se halla que la altura depende de 20 
genes, ^como podrias emplear los datos secuenciales de estos 
genes para probar la hipotesis de que la altura humana ha 
evolucionado en respuesta a la seleccion natural? 

4. En algunas poblaciones humanas, las personas se broncean a 
causa de la exposicion a la luz solar. El bronceado es una 
respuesta de aclimatacion a un cambio temporal en el entorno. 
Es adaptativa porque impide las quemaduras solares. La 
capacidad de bronceado varfa, no obstante, entre los individuos 
de dichas poblaciones. <;Es la capacidad de broncearse una 
aclimatacion o una aptitud? Explica tu logica. 



En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • gufas de estudio online y preguntas • mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 



PROCESOS Y MODELOS EVOLUTIVOS 




Procesos evolutivos 





Un ave del paraiso Raggiana,a la izquierda,se muestra en todo su esplendor para una 
hembra,a la derecha.Sus largas plumas coloridas y su comportamiento dramatico 
resultan de la seleccion sexual, un proceso que se presenta en este capitulo. 



CONCEPTOS CLAVE 

O El principio de Hardy-Weinberg actua como 
una hipotesis nula cuando el investigador 
desea probar si esta produciendose 
evolucion o apareamiento no aleatorio en 
un gen particular. 

O Cada uno de los cuatro mecanismos 
evolutivos produce consecuencias 
diferentes:solo la seleccion natural produce 
adaptacion; la deriva genetica tiene como 
consecuenca fluctuaciones aleatorias 
en las frecuencias de los alelos, el flujo 
genico iguala las frecuencias de los alelos 
entre las poblaciones y la mutacion 
introduce alelos nuevos. 

O La endogamia cambia las frecuencias 
genotipicas, pero no las frecuencias de los 
alelos. 

O La seleccion sexual resulta en la evolucion 
de los rasgos que ayudan a los individuos a 
atraer a sus parejas.Suele ser mas fuerte en 
machos que en hembras. 



El Capitulo 24 definio la evolucion como un cambio en 
las frecuencias de los alelos. Uno de los conceptos clave 
de ese capitulo era que, aunque la seleccion natural 
actua sobre los individuos, el cambio evolutivo se produce en 
las poblaciones. Una poblacion es un grupo de individuos de 
la misma especie que vive en la misma zona y se cruza con re- 
gularidad. 

Sin embargo, la seleccion natural no es el unico proceso 
que produce evolucion; de hecho, hay cuatro mecanismos que 
cambian las frecuencias de los alelos en las poblaciones: 

1. La seleccion natural aumenta la frecuencia de algunos ale- 
los determinados, los que contribuyen al exito en la super- 
vivencia y la reproduction. 

2. La deriva genetica produce el cambio aleatorio de las fre- 
cuencias de los alelos y, en algunos casos, puede incluso 
causar el aumento de la frecuencia de alelos que reducen la 
aptitud. 



3. El flujo genico se produce cuando algunos individuos 
abandonan una poblacion, se unen a otra y se cruzan. Las 
frecuencias de los alelos pueden cambiar cuando se pro- 
duce flujo genico porque los individuos que llegan introdu- 
cen alelos en su nueva poblacion y los individuos que salen 
eliminan alelos de su poblacion antigua. 

4. Las mutaciones modifican las frecuencias de los alelos in- 
troduciendo continuamente alelos nuevos. Los alelos crea- 
dos por mutacion pueden resultar beneficiosos, daninos o 
carecer de efecto sobre la aptitud. 

Este capitulo tiene dos mensajes fundamentales: la selec- 
cion natural no es el unico agente responsable de la evolucion, 
y cada uno de los cuatro procesos evolutivos tiene diferentes 
consecuencias; pero si es el unico mecanismo que, actuando 
por si solo, puede resultar en adaptacion. La mutacion, el 
flujo genico y la deriva genetica no favorecen algunos alelos 
en relation con otros. La mutacion y la deriva introducen un 
componente no adaptativo en la evolucion. 



O Concepto clave Informacion destacada O Para practicar 
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Se analizaran mas detenidamente los cuatro procesos evo- 
lutivos examinando una hipotesis nula: <ique ocurre con las 
frecuencias de los alelos cuando no operan los mecanismos 
evolutivos? 

25.1 Analisis del cambio 

en las frecuencias de los alelos: 
el principio de Hardy-Weinberg 

Para estudiar como afectan los cuatro procesos evolutivos a las 
poblaciones, los biologos adoptan un enfoque con tres aspec- 
tos. Primero crean modelos matematicos que realizan el segui- 
miento de la trayectoria temporal de los alelos; a continuacion 
recogen datos para poner a prueba las predicciones de las ecua- 
ciones de los modelos y, por ultimo, aplican los resultados a la 
resolution de problemas en la genetica humana, la conserva- 
tion de las especies en peligro de extincion, o en otros campos. 

Esta estrategia de investigation comenzo en 1908, cuando 
tanto G. H. Hardy como Wilhelm Weinberg publicaron un 
hallazgo de gran importancia de forma independiente. En 
aquel momento se creia que los cambios en la frecuencia de 
los alelos se produtian sencillamente como resultado de la re- 
production sexual, la meiosis seguida de la fusion aleatoria de 
los gametos (ovulos y espermatozoides) para dar lugar a la 
descendencia. Algunos biologos afirmaban que la frecuencia 
de los alelos dominantes aumenta de forma inevitable y otros 
predetian que ambos alelos del mismo gen inevitablemente al- 
canzan una frecuencia de 0,5. 

Para poner a prueba estas hipotesis, Hardy y Weinberg 
analizaron lo que ocurre con las frecuencias de los alelos 
cuando un gran numero de individuos de una poblacion se 
aparea y produce descendencia. En lugar de pensar en las con- 
secuencias de un apareamiento entre dos progenitores con un 
par especifico de genotipos, como en el caso de los cuadrados 
de Punnett en el Capital o 13, Hardy y Weinberg querfan saber 
que ocurrfa en una poblacion completa cuando todos los indi- 
viduos y, por tanto, todos los genotipos posibles, se cruzaban; 
como Darwin, Hardy y Weinberg utilizaron el pensamiento 
poblacional. 

Para analizar las consecuencias de los cruces entre todos los 
individuos de una poblacion, Hardy y Weinberg inventaron un 
nuevo enfoque: imaginaron que todos los gametos producidos 
en cada generation estaban comprendidos en un unico grupo 
llamado acervo genico y, a continuacion, se combinaban de 
forma aleatoria para formar la descendencia. Un proceso muy 
similar a este se produce en especies como las almejas o las es- 
trellas y erizos de mar, que liberan sus gametos en el agua, 
donde se mezclan de forma aleatoria con gametos de otros in- 
dividuos de la poblacion y se combinan para formar cigotos. 

Para determinar que genotipos estarian presentes en la si- 
guiente generation y su frecuencia, Hardy y Weinberg no teman 
mas que calcular que ocurria cuando se tomaban al azar dos ga- 
metos del acervo genico, muchas veces, y cada uno de estos 
pares de gametos se combinaba entonces para formar descen- 
dencia. Estos calculos predecirfan los genotipos de la descenden- 
cia que se produciria, asf como la frecuencia de cada genotipo. 



Los investigadores comenzaron analizando la situation mas 
sencilla posible: solo dos alelos para un gen especifico en la po- 
blacion. Se los llamara A 1 y A 2 . Se empleara p para simbolizar 
la frecuencia de los alelos A 1 en un acervo genico y q para in- 
dicar la frecuencia de los alelos A 2 en el mismo acervo genico. 
Puesto que solo hay dos alelos, las dos frecuencias deben 
sumar 1, es decir, p + q = 1. Aunque el valor de p y q puede ser 
cualquiera entre 0 y 1, supongamos que la frecuencia initial de 
A 1 es 0,7 y la de A 2 es 0,3 (Figura 25.1, paso 1). En este caso, 
el 70 por ciento de los gametos en el acervo genico son porta- 
dores de A 1 y el 30 por ciento de A 2 (Figura 25.1, paso 2). 

Puesto que solo hay dos alelos, solo son posibles tres geno- 
tipos: A^A l3 A t A 2 y A 2 A 2 (Figura 25.1, paso 3). <;Cual sera la 
frecuencia de estos tres genotipos en la generation siguiente? 
El paso 4 de la Figura 25.1 explica la logica del resultado de 
Hardy y Weinberg: 

• La frecuencia del genotipo A 1 A 1 es p 2 ; 

• La frecuencia del genotipo A 1 A 2 es 2pq; 

• La frecuencia del genotipo A 2 A 2 es q 2 . 

Las frecuencias de los genotipos en la generation descen- 
diente deben sumar 1, lo cual implica que p 2 + 2pq + q 2 - 1. 
En nuestro ejemplo numerico, 0,49 + 0,42 + 0,09 = 1. El paso 
5 de la Figura 25.1 muestra como se calculan las frecuencias 
de los alelos A 1 y A 2 a partir de estas frecuencias de genotipos. 
En nuestro ejemplo, la frecuencia del alelo A t continua siendo 

0. 7 y la del alelo A 2 continua siendo 0,3. Asf, la frecuencia del 
alelo A 1 en la generation siguiente continua siendo p y la fre- 
cuencia del alelo A 2 continua siendo q: no se ha producido 
ningun cambio en la frecuencia de los alelos. Incluso si A 1 es 
dominante en relation con A 2 , su frecuencia no aumenta (Fi- 
gura 25.1, paso 6) y no se produce tendencia alguna de que 
ambos alelos alcancen una frecuencia de 0,5. La Figura 25.2 
ilustra el mismo resultado de forma algo diferente. La figura 
utiliza un cuadrado de Punnett de forma novedosa: predecir el 
resultado del apareamiento aleatorio, es decir, las combinacio- 
nes aleatorias de todos los gametos en una poblacion, con un 
resultado igual al de la Figura 25.1. 

Este resultado se conoce como principio de Hardy-Wein- 
berg y postula dos afirmaciones fundamentales: 

1. Si las frecuencias de los alelos A 1 y A 2 en una poblacion se 
definen mediante p y q, entonces las frecuencias de los ge- 
notipos A 1 A 1 , A 1 A 2 y A 2 A 2 vendran definidas por p 2 , 2pq 
y q 2 generation tras generation. 

2. Cuando los alelos se transmiten segun las normas de la he- 
rencia mendeliana, sus frecuencias no cambian con el 
tiempo. Para que se produzca evolution, deben darse otros 
factores. 

<;Cuales son estos otros factores? 

El modelo de Hardy-Weinberg realiza 
suposiciones importantes 

El modelo de Hardy-Weinberg se basa en suposiciones impor- 
tantes sobre el comportamiento de las poblaciones y los alelos. 
En concreto, para que una poblacion se conformara con el 
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EJEMPLO NUMERICO DEL PRINCIPIO DE HARDY-WEI NBERG 



Frecuencias de alelos en la generacion 
parental: 



Alelo >4 7 ©=p = 0,7 
Alelo A 2 = q = 0,3 
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0,7 x 0,7 = 0,49 

P x P = P 2 



La frecuencia 
del genotipo/\y>Ay es 
p 2 = 0,49 



0,7 x 0,3 = 0,21 0,3 x 0,7 = 0,21 
p x q = pq q x p = pq 

0,21 + 0,21 = 0,42 

La frecuencia 
del genotipo A-, A 2 es 
2pq = 0,42 



A 2 A 2 
0,3 x 0,3 

q x q 



0,09 

n 2 



El 49% de la descendencia El 42% de la descendencia 
presenta el genotipo A 1 A v presenta el genotipo A-, A 2 . 
Todos contribuiran con alelos La mitad de sus gametos porta 



A-j al nuevo acervo genico. el alelo A-j y la otra mitad el alelo A 2 . al nuevo acervo genico. 



La frecuencia 
del genotipo A 2 A 2 es 
g 2 = 0,09 



El 9% de la descendencia 
tiene el genotipo A 2 A 2 . Todos 
contribuiran con alelos A 2 



Frecuencias 
de los alelos 
en el acervo genico 
de la descendencia 



p = 0,49 + 1(0,42) 
. p = frecuencia del alelo A 




q = 1(0,42) + 0,09 = 0,3 
frecuencia del alelo A 9 



1. Supongamos que las frecuencias 
de los alelos en la generacion 
progenitora fueran de 0,7 y 0,3. 



2. El 70% de los gametos 

en el acervo genico portan el alelo 

A h y el 30% el alelo A 2 . 



3. Se toman dos gametos de 
forma aleatoria del acervo genico 
para formar la descendencia; hay 
una posibilidad del 70% de 
escoger el alelo A-, y del 30% 

de escoger el alelo A 2 . 

4. Hay tres genotipos posibles. 
Calcula las frecuencias de estas 
tres combinaciones de alelos. 

5. Cuando la descendencia se 
multiplique, debe imaginarse 
que sus gametos pasan a formar 
parte de un acervo genico. Deben 
calcularse las frecuencias de los dos 
alelos en el. 

6. Las frecuencias de A-j y A 2 

no han cambiado de la generacion 
progenitora a la descendiente. No 
se ha producido evolucion. 



Las frecuencias genotipicas vendran dadas porp 2 :2pq: g 2 siempre y cuando se cumplan las suposiciones del principio de Hardy-Weinberg. 



FIGURA 25.1 Ejemplo numerico del principio de Hardy-Weinberg. Para comprender la logica tras el calculo 
de la frecuencia de los genotipos AjA 2 en el paso 4, vease BioHabilidades 9. 



principio de Hardy-Weinberg, no podrfa actuar sobre ella nin- 
guno de los cuatro mecanismos de la evolucion. Ademas, el 
modelo asume que el apareamiento es aleatorio en relacion al 
gen del que se trate. Asf, deben cumplirse cinco condiciones: 

1. No debe producirse selection natural en el gen del que se 
trata. El modelo asumio en el paso 2 de la Figura 25.1 que 
todos los miembros de la generacion parental sobrevivie- 
ron y contribuyeron con un numero de gametos iguales al 
acervo genico, independientemente de su genotipo. 

2. La deriva genetica o los cambios aleatorios en la frecuencia 
de los alelos no afectaron al gen de que se trataba. Se evito 
este tipo de cambio en la frecuencia de los alelos en el paso 
4 de la Figura 25.1 al asumir que se tomaban alelos en sus 
frecuencias exactas p y q y no en valores diferentes debidos 
al azar. Por ejemplo, el alelo A 1 no «tuvo suerte» y apare- 
cio en mas del 70 por ciento de las ocasiones. No se produ- 
jeron cambios aleatorios debidos al azar. 

3. No se produjo flujo genico. En ningun paso de la Figura 
25.1 se anadieron alelos nuevos por inmigracion ni se per- 
dieron debido a la emigracion. Como resultado, todos los 
alelos de la poblacion descendiente proveman del acervo 
genico de la poblacion original. 



Frecuencias de alelos en la generacion parental: 

A-j Q = p = 0,7 A 2 =q = 0,3 

Todos los huevos en el acervo genico 



Todo el 
esperma 
en el 
acervo 
genico 





• 

0,7 A 1 


0,3 A 2 




A 1 A 1 


A r A 2 




oo 


• 


0,7 A 1 


0,49 


0,21 


0,3 A 2 


A 2 Af 

• 

0,21 


0,09 



Frecuencia genotfpicas 
en la generacion 
descendiente: 



A.A. 



:0,49 



AjA 2 = 2pq = 0,42 
A 2 A 2 = q 2 = 0,09 



Frecuencias de alelos 
en la generacion 
descendiente: 

A 1 = p = 0,49 + ^(0,42) = 0,70 

A 2 = q= 1(0,42) + 0,09 = 0,30 



Las frecuencias 
de los alelos 
no han 
cambiado 



FIGURA 25.2 Un cuadro de Punnett ilustra el principio 
de Hardy-Weinberg. 
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4. Sin mutaciones. No se tuvo en cuenta que podfan haberse 
introducido otros alelos A t s o A 2 s nuevos en el acervo ge- 
nico en los pasos 2 o 5 de la Figura 25.1. 

5. Apareamiento aleatorio en relacion al gen del que se trate. 
Se forzo esta condition tomando gametos del acervo genico 
al azar en el paso 3 de la Figura 25.1. No se permitio a los 
individuos escoger una pareja basandose en su genotipo. 

El principio de Hardy- Weinberg indica que esperar si un 
gen no se ve afectado por la seleccion, la deriva genetica, el 
flujo genico y las mutaciones, y si el apareamiento es aleato- 
rio en relacion a ese gen. En esas condiciones, los genotipos 
A 1 A 1 , A 1 A 2 y A 2 A 2 debenan aparecer en las proporciones p 2 , 
2pq y q 2 de Hardy- Weinberg y no se produciria evolucion. 

£C6mo se utiliza el principio de Hardy-Weinberg 
como hipotesis nula? 

Recuerda del Capitulo 1 que una hipotesis nula predice que 
no hay diferencias entre los grupos de tratamiento en un ex- 
perimento. O Los biologos a menudo desean comprobar si la 
seleccion natural actua sobre un gen especffico, si esta produ- 
ciendose apareamiento no aleatorio o si hay otro mecanismo 
evolutivo en action. Al tratar temas similares, el principio de 
Hardy-Weinberg funciona como hipotesis nula. Dado un con- 
junto de frecuencias de alelos, predice cuales seran las fre- 
cuencias cuando no afecten al gen la seleccion natural, la mu- 
tation, la deriva genetica y el flujo genico, y cuando el 
apareamiento es aleatorio en relacion a este gen. Si los biolo- 
gos observan frecuencias genotfpicas que no cumplen con la 
prediction del principio de Hardy-Weinberg, significa que 
esta ocurriendo algo interesante: o esta produciendose aparea- 
miento no aleatorio, o las frecuencias de los alelos estan cam- 
biando por alguna razon. Se necesita mas investigation para 
determinar cual de las cinco condiciones de Hardy-Weinberg 
se esta quebrantando. 

Se consider an dos ejemplos para ilustrar como se emplea el 
principio de Hardy-Weinberg como hipotesis nula: los tipos 
sangumeos MN y los genes HLA, ambos en humanos. 



£Estan los tipos sangumeos MN en humanos en equili- 
brio segun Hardy-Weinberg? Uno de los primeros genes 
que pudieron analizar los especialistas en genetica en las po- 
blaciones naturales fue el grupo sangumeo MN en humanos. 
La mayoria de las poblaciones humanas tiene dos alelos de 
este gen, llamados M y N. Puesto que el gen codifica una pro- 
tema que se encuentra en la superficie de los eritrocitos, los in- 
vestigadores pudieron determinar si las personas son MM, 
MN o NN tratando las muestras de sangre con anticuerpos de 
cada protema (esta tecnica se presento por primera vez en el 
Capitulo 8). Para calcular las frecuencias aproximadas de 
cada genotipo en una poblacion, los especialistas en genetica 
obtienen datos de gran numero de individuos y, a continua- 
tion, dividen el numero de individuos con cada genotipo por 
el numero total de los individuos de la muestra. 

La Tabla 25.1 muestra las frecuencias de los genotipos MN 
para poblaciones de diferentes partes del mundo e ilustra 
como se comparan las frecuencias genotfpicas observadas con 
las frecuencias genotfpicas previstas si se cumple el principio 
de Hardy-Weinberg. El analisis se basa en los pasos que se in- 
dican a continuation: 

1. Estimation de las frecuencias genotfpicas mediante obser- 
vation; en este caso, mediante el analisis de gran cantidad 
de muestras sangufneas para comprobar los alelos M y N. 
Estas frecuencias se indican en las filas con la etiqueta « ob- 
servadas » en la Tabla 25.1. 

2. Calculo de las frecuencias de alelos observadas a partir de 
las frecuencias genotfpicas observadas. En este caso, la fre- 
cuencia del alelo M es la frecuencia de los homocigotos 
MM mas la mitad de la frecuencia de heterocigotos MN; la 
frecuencia del alelo N es la frecuencia de los homocigotos 
NN mas la mitad de la frecuencia de los heterocigotos MN. 
(Puedes revisar la logica subyacente a este calculo en los 
pasos 5 y 6 de la Figura 25.1). 

3. Empleo de las frecuencias de alelos observadas para calcular 
los genotipos previstos segun el principio de Hardy-Weinberg. 
Segun la hipotesis nula de no evolucion y apareamiento alea- 
torio, las frecuencias genotfpicas esperadas son p 2 : 2pq: q 2 . 



TABLA 25.1 El grupo sangumeo MN en humanos: frecuencias genotfpicas observadas y previstas 

Las frecuencias genotfpicas previstas se calculan a partir de las frecuencias de alelos observadas, utilizando el principio de Hardy-Weinberg. 

Frecuencias genotfpicas Frecuencias de alelos 

Poblacion y ubicacion MM MN NN M N 



Inuit (Groenlandia) 


Observada 


0,835 


0,156 


0,009 


0,913 


0,087 




Prevista 


0,834 


0,159 


0,008 






Nativos americanos (EE.UU.) 


Observada 


0,600 


0,351 


0,049 


0,776 


0,224 




Prevista 


0,602 


0,348 


0,050 






Raza blanca (EE.UU.) 


Observada 


0,292 


0,494 


0,213 


0,540 


0,460 




Prevista 


0,290 


0,497 


0,212 






Aborigenes (Australia) 


Observada 


0,025 


0,304 


0,672 


0,178 


0,825 




Prevista 


0,.031 


0,290 


0,679 




















Ainu (Japon) 


Observada 


Paso ° > 05,179""' 


0,502 


~"~0,3V?i Paso€ 


*+t 


i 


Prevista 


/ 

V 




» ^ 


Paso © | 





O EJERCICIO Rellena con los valores de las frecuencias de los alelos y las frecuencias genotfpicas previstas para los ainu de Japon. 
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4. Compara los valores observados y esperados. Los investiga- 
dores deben utilizar pruebas estadfsticas para determinar si las 
diferencias entre las frecuencias genotfpicas observadas y pre- 
vistas son lo suficientemente pequenas como para ser debidas 
al azar o lo suficientemente grandes como para rechazar la hi- 
potesis nula de no evolucion y apareamiento aleatorio. 

Aunque la utilization de pruebas estadfsticas supera el am- 
bito de este texto (vease BioHabilidades 3 para una breve intro- 
duction al tema), deberfas poder revisar las cifras y comentar- 
las. En estas poblaciones, por ejemplo, las frecuencias 
genotfpicas MN observadas y esperadas son casi identicas. (Una 
prueba estadfstica muestra que las pequenas diferencias que se 
observan se deben probablemente al azar). Para cada poblacion 
estudiada, los genotipos en el lugar MN se encuentran en las 
proporciones correspondientes al principio de Hardy- Weinberg. 
Como resultado, los biologos han llegado a la conclusion de que 
las suposiciones del modelo Hardy- Weinberg son validas para 
este punto. Los resultados implican que, cuando se recogen 
estos datos, los alelos MyNen estas poblaciones no se ven afec- 
tados por los cuatro mecanismos evolutivos y que el aparea- 
miento fue aleatorio en relacion a este gen, lo cual indica que los 
humanos no escogfan pareja basandose en su genotipo MN. 

Sin embargo, antes de avanzar es importante remarcar que 
un estudio como este no significa que el gen MN no haya su- 
frido nunca seleccion o no haya estado sujeto a apareamiento 
no aleatorio o deriva genetica. Incluso si la seleccion es muy 
fuerte durante muchas generaciones, una generacion sin fuerzas 
evolutivas y de apareamiento aleatorio resultara en frecuencias 
genotfpicas que cumplen con las expectativas de Hardy -Wein- 
berg. El principio de Hardy- Weinberg se utiliza para probar la 
hipotesis de que en la actualidad no esta produciendose evolu- 
cion en un gen particular y que, en la generacion anterior, el 
apareamiento fue aleatorio en relacion con el gen en cuestion. 

£Estan los genes HLA en humanos en equilibrio de 
acuerdo con el principio de Hardy-Weinberg? Un 

equipo de investigacion recogio recientemente datos sobre los 
genotipos de 125 individuos de la tribu de los havasupai, nati- 
vos de Arizona, EE.UU. Estos biologos estudiaban dos genes 
que resultan importantes en el funcionamiento del sistema in- 
munitario humano; en concreto, los genes que analizaron co- 
difican protefnas que ayudan a las celulas del sistema inmuni- 
tario a reconocer y destruir las bacterias y los virus invasores. 
Algunos trabajos anteriores habfan demostrado que hay alelos 
diferentes en los genes HLA-A y HLA-B, y que los alelos de 
cada gen codifican protefnas que reconocen organismos pato- 
genos ligeramente diferentes. Al igual que los alelos My N, los 
alelos HLA son codominantes, es decir, ambos expresan y 
crean el fenotipo (vease el Capftulo 13). Como resultado, el 
grupo de investigacion planteo la hipotesis de que los indivi- 
duos heterocigoticos en uno o ambos genes tienen una ventaja 
adaptativa robusta. La logica es que las personas heterocigoti- 
cas tienen una mayor variedad de protefnas HLA, por lo que 
sus sistemas inmunitarios pueden reconocer y destruir mas 
tipos de bacterias y virus. Deberfan ser mas sanos y tener 
mas descendencia que las personas homocigoticas. 

Para probar esta hipotesis, los investigadores utilizaron sus 
datos sobre las frecuencias genotfpicas para determinar la fre- 



TABLA 25.2 Genes HLA humanos: genotipos 



observados y previstos 





Cifra 
observada 


Numero previsto segun 
el principio de Hardy-Weinberg 


HLA-A 


Homocigoticos 
Heterocigoticos 


38 
84 


48 
74 


HAL-B 


Homocigoticos 
Heterocigoticos 


21 
101 


30 
92 


FUENTE:T. Markow et al. «HLA polymorphism in the Havasupai: Evidence for 
balancing selections American Journal of Human Genetics 53 (1993): 943-952. 



cuencia de cada alelo presente. Cuando usaron estas frecuen- 
cias de alelos para calcular el numero esperado de cada geno- 
tipo segun el principio de Hardy-Weinberg, hallaron los valo- 
res observados y esperados que se muestran en la Tabla 25.2. 
Cuando revises estos datos, observa que hay muchos mas he- 
terocigotos y muchos menos homocigotos de lo previsto segun 
las condiciones del principio de Hardy-Weinberg. Las pruebas 
estadfsticas muestran que es extremadamente improbable que 
la diferencia entre las cifras observadas y esperadas pudiera 
ocurrir sencillamente por azar. 

Estos resultados apoyaron la prediction del equipo e indica- 
ron que se quebrantaba uno de los supuestos del principio de 
Hardy-Weinberg, pero <:cual? Los investigadores afirmaron que 
la mutation, la migration y la deriva son desdenables en este 
caso y ofrecieron explicaciones diferenciadas para sus datos: 

1. El apareamiento puede no ser aleatorio en relacion al geno- 
tipo HLA. En concreto, las personas pueden preferir de 
forma inconsciente parejas con genotipos HLA diferentes al 
propio y, con ello, producir un exceso de descendencia hete- 
rocigotica. Esta hipotesis es plausible. Por ejemplo: algunos 
experimentos han demostrado que los estudiantes universi- 
tarios pueden distinguir los genotipos de otros en los genes 
relacionados con HLA basandose en el olor corporal. Las 
personas en este estudio se sentfan mas atrafdas por el olor 
de genotipos diferentes al suyo propio. Si esto se da entre 
los havasupai, entonces el apareamiento no aleatorio deri- 
varfa en un exceso de personas heterocigoticas en compara- 
cion con la proportion prevista segun Hardy-Weinberg. 

2. Los individuos heterocigoticos pueden ser mas adecuados. 
Esta hipotesis viene apoyada por los datos recogidos por 
un equipo de investigacion diferente que estudio a los hut- 
teritas que viven en Dakota del Sur (EE.UU.). En esta po- 
blacion, las mujeres casadas con alelos relacionados con 
HLA iguales a los de sus maridos encuentran mas diffcil 
quedarse embarazadas y presentan tasas de abortos espon- 
taneos superiores a las mujeres con alelos HLA diferentes a 
los de sus maridos. Los datos indican que los fetos homoci- 
goticos son menos adecuados que los heterocigoticos en 
estos genes. Si esto fuera verdad en los havasupai, la selec- 
cion podrfa resultar en un exceso de individuos heterocigo- 
ticos en relacion con los esperados segun el principio de 
Hardy-Weinberg. 
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<:Que explication es la correcta? Es posible que ambas lo sean, 
pero, de hecho, nadie lo sabe. El empleo del principio de Hardy- 
Weinberg como hipotesis nula permitio a los biologos detectar 
una pauta interesante en una poblacion natural, aunque conti- 
nua la investigation sobre la causa de la existencia de esa pauta. 

Comprueba si lo has entendido 
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The Hardy-Weinberg Principle 

25.2 Tipos de selection natural 

Se produce selection natural cuando algunos individuos con 
fenotipos especfficos producen mas descendencia que aquellos 
con otros fenotipos. Si hay algunos alelos especfficos asocia- 
dos con los fenotipos que resultan favorecidos, aumenta su 
frecuencia, mientras que la de otros se reduce. El resultado es 
la evolution. Para utilizar el lenguaje presentado en el Capf- 
tulo 24, la evolution por selection natural ocurre cuando una 
variation heredable resulta en diferencias en el exito en la su- 
pervivencia y la reproduction. 

Aunque deberfas contar con una comprension solida de las 
razones por las que ocurre la selection natural, resulta impor- 
tante reconocer que la selection natural se produce con una 
amplia variedad de pautas, cada una de ellas con causas y 
consecuencias diferentes. Por ejemplo, la segunda explication 
para los datos en la Tabla 25.2 es una pauta de selection na- 
tural llamada selection equilibradora o ventaja heterocigo- 
tica. Cuando se produce, los individuos heterocigoticos pre- 
sentan mejor aptitud que los homocigoticos y su consecuencia 
es que se mantiene la variation genetica en las poblaciones. La 
variation genetica hace referenda al numero y a la frecuen- 
cia relativa de los alelos presentes en una poblacion espetifica. 

Cuando los biologos analizan las consecuencias de las dife- 
rentes pautas de selection, con frecuencia se centran en la va- 
riation genetica. La razon es sencilla: la falta de variation ge- 
netica en una poblacion suele ser un hecho negative Para 



comprender la razon, recuerda del Capftulo 24 que la selection 
solo puede suceder si existen variaciones heredables en una po- 
blacion. Si la variation genetica es baja y el entorno cambia, 
quiza debido a la emergencia de un nuevo virus patogeno, un 
cambio rapido en el clima o una reduction en la disponibilidad 
de la fuente de un alimento espetifico, es poco probable que 
haya alelos con gran aptitud en las nuevas condiciones. Como 
resultado, la aptitud media de la poblacion se vera reducida y, 
si el cambio medioambiental es lo suficientemente drastico, 
puede que la poblacion se enfrente a su extincion. 

A continuation se examinan algunos de los diferentes tipos 
de selection natural teniendo presente esta pregunta: <;c6mo 
afectan al nivel de variation genetica en la poblacion? 

Selection direccional 

Segun los datos presentados en el Capftulo 24, la selection natu- 
ral ha aumentado la frecuencia de cepas resistentes a los farma- 
cos de la bacteria causante de la tuberculosis y cambiado la forma 
y el tamano del pico de los sinsontes de Darwin. Este tipo de se- 
lection natural se conoce como selection direccional porque el 
fenotipo medio de las poblaciones cambio en una direction. 

La Figura 25.3a ilustra el modo en que funciona la selec- 
tion direccional cuando el rasgo en cuestion presenta una dis- 
tribution normal en campana en una poblacion. Recuerda del 
Capftulo 13 que cuando hay muchos genes diferentes que in- 
fluyen sobre un rasgo, la distribution de los fenotipos en la 
poblacion tiende a adoptar la forma de una campana en 
curva. En tales casos, la selection direccional actua en muchos 
genes diferentes a la vez. No obstante, en el caso de la selec- 
tion de resistencia a los farmacos en la bacteria de la tubercu- 
losis, la selection actuo sobre un unico gen. 

La selection direccional tiende a reducir la diversidad gene- 
tica de las poblaciones. Si continua en el tiempo, los alelos favo- 
recidos alcanzaran finalmente una frecuencia de 1,0, mientras 
que la frecuencia de los desfavorecidos sera de 0,0. Se dice que 
los alelos que alcanzan una frecuencia de 1,0 son fijos, mientras 
que los que alcanzan una frecuencia de 0,0 se han perdido. 
Cuando la frecuencia de los alelos que producen desventaja de- 
clina se dice que se ha producido una selection purificante. 

En cualquier caso, la fijacion y la perdida no siempre se 
producen con selection direccional. Para apreciar la razon, 
considera los datos recientes sobre el tamano corporal de las 
golondrinas de rabadilla canela nativas de las grandes prade- 
ras americanas. En 1996 una poblacion de esas aves soporto 
un periodo de seis dfas con un tiempo excepcionalmente llu- 
vioso y frfo. Estas golondrinas se alimentan atrapando mos- 
quitos y otros insectos durante el vuelo, todos los cuales desa- 
parecieron durante este periodo frfo, por lo que los biologos 
recogieron los cuerpos de 1.853 golondrinas muertas de ina- 
nition. Tan pronto como mejoro el tiempo, los investigadores 
atraparon y midieron el tamano corporal de 1.027 supervi- 
vientes de la misma poblacion. Segun muestran los histogra- 
mas de la Figura 25.3b, los supervivientes eran mucho mayo- 
res, de media, que los pajaros que habfan muerto. Se habfa 
producido selection direccional que favorecio un tamano cor- 
poral grande. Para explicar esta observation, los investigado- 
res sugieren que los pajaros de mayor tamano sobrevivieron 



Si entiendes que... O 

• El principio de Hardy-Weinberg funciona como hipotesis 
nula cuando los investigadores prueban si se esta 
produciendo apareamiento aleatorio o evolution en un gen 
particular. 

Debenas ser capaz de... O 

Crear un conjunto de frecuencias genotipicas o las cifras 
de diferentes genotipos observados en una poblacion y: 

1) Calcular las frecuencias de los alelos observadas. 

2) Calcular las frecuencias genotipicas previstas segun 
el principio de Hardy-Weinberg. 

3) Comparar las frecuencias genotipicas observadas 
y las esperadas. 

4) Sugerir si los datos apoyan la hipotesis nula del apareamiento 
aleatorio y carencia de selection, deriva genetica, flujo genico 
o mutation, y explicar por que es asi o no. 
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(a) La seleccion direccional cambia el valor medio 
de un rasgo. 



Distribucion normal 
a — 




Valor de un rasgo 



(b) Por ejemplo, la seleccion direccional provoco el aumento 
del tamano corporal medio de una poblacion de golondrinas 
de rabadilla canela. 




FIGURA 25.3 Seleccion direccional. (a) Cuando la seleccion 
direccional actua sobre rasgos con distribucion normal, los 
individuos con un conjunto de valores extremos sufren un mal exito 
reproductive (b) El histograma de color verde muestra la 
distribucion del tamano corporal general en las golondrinas antes 
de un periodo largo de fn'o que acabo con gran numero de 
individuos. (Las diversas clases de tamano corporal se calcularon 
por medio de medidas de longitud de las alas,de la cola y de las 
patas, ademas del tamano del pico). El histograma de color verde 
oscuro muestra la distribucion del tamano de los individuos de la 
misma poblacion que sobrevivieron al periodo de fn'o. Aqui N indica 
el tamano de la muestra. 



porque teman depositos grasos mayores y no se enfriaron 
tanto como los mas pequenos. 

Como resultado, la probabilidad de morir por exposicion 
al frio de los pajaros de mayor tamano era menor y la proba- 
bilidad de evitar la inanicion hasta la mejora del tiempo y la 
disponibilidad de insectos, mayor. 

Si las diferencias en tamano corporal entre los individuos se 
debian en parte a las diferencias en sus genotipos, es decir, exis- 
tfa variacion heredable en el tamano corporal, entonces la pobla- 
cion evolucionaria. En ese caso, y si continuara este tipo de se- 
leccion direccional, los alelos que contribuyen al pequeno 
tamano corporal se eliminarian con rapidez de la poblacion de 
golondrinas. Sin embargo, no queda claro que este sea el caso, 
pues la seleccion direccional no suele ser constante en todo el 
rango de una especie ni en el tiempo. Al examinar los partes me- 
teorologicos, los investigadores establecieron que no resultan fre- 
cuentes los periodos frios tan crudos como el que tuvo lugar en 
1996. Ademas, las investigaciones en otras especies de golondri- 
nas indican que los pajaros mas pequenos disponen de mayor 
maniobrabilidad durante el vuelo, por lo que son mas eficientes 
en su alimentacion, en cuyo caso la seleccion por eficiencia en 
alimentacion contrarrestaria la seleccion por mal tiempo. Cuan- 
do esto sucede, se verian favorecidos los individuos con un ta- 
mano corporal medio. Las pautas opuestas de seleccion direccio- 
nal contribuiran a mantener la variacion genetica en este rasgo. 

Cuando se tienen en cuenta los estudios realizados en un 
amplio conjunto de especies y poblaciones, resulta habitual en- 
contrar que una causa de seleccion direccional en un rasgo se ve 
equilibrada por un factor diferente que provoca la seleccion en 
la direccion opuesta. Este concepto, que se conoce como com- 
pensacion de adecuacion, se presento en el Capitulo 24 y, en 
tales casos, el fenotipo Optimo es intermedio. La misma pauta 
puede resultar de un tipo de seleccion natural completamente 
diferente, que se conoce como « seleccion estabilizadora». 

Seleccion estabilizadora 

Cuando las golondrinas quedaron expuestas al frio, la selec- 
cion redujo en gran medida un extremo del rango de fenoti- 
pos y dio como resultado un cambio direccional en las carac- 
teristicas medias de la poblacion. Pero la seleccion tambien 
puede reducir ambos extremos en una poblacion, segun ilus- 
tra la Figura 25.4a. Esta pauta de seleccion se denomina se- 
leccion estabilizadora, con dos consecuencias importantes: 
no hay cambio alguno en el valor medio de un rasgo en el 
tiempo y se reduce la variacion genetica en la poblacion. 

La Figura 25.4b muestra un conjunto de datos clasico en los 
humanos que ilustra este tipo de seleccion. Los biologos que 
analizaron los pesos y la mortalidad en el momento del naci- 
miento en 13.730 neonates en hospitales britanicos en la decada 
de 1950 hallaron que los ninos de tamano medio (con peso lige- 
ramente superior a unos 3,5 kg) teman la maxima probabilidad 
de supervivencia. La mortalidad era muy elevada para los 
bebes de tamano muy pequeno y muy grande. Estas son prue- 
bas fehacientes de que el peso en el momento de nacer en esta 
poblacion se encuentra bajo seleccion estabilizadora importante 
y de que los alelos asociados con un peso en el momento del na- 
cimiento alto o bajo se veian sujetos a seleccion purificadora. 
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(a) La seleccion estabilizadora reduce la cantidad de variacion 
en un rasgo. 



(a) La seleccion disruptiva aumenta la cantidad de variacion 
en un rasgo. 



Distribucion normal 
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(b) Por ejemplo, los bebes de tamanos muy pequeno 

y muy grande tienen las maximas probabilidades de morir, 

lo cual deja una distribucion mas estrecha de los pesos al nacer. 




FIGURA 25.4 Seleccion estabilizadora. (a) Cuando la seleccion 
estabilizadora actua sobre rasgos con distribucion normal, los 
individuos con fenotipos extremos sufren un pesimo exito 
reproductive (b) El histograma muestra los porcentajes de 
neonatos con diferentes pesos al nacer en el eje izquierdo. Los 
puntos purpura indican el porcentaje de neonatos que murio en 
cada clase de peso, calculado para el grafico sobre la escala 
logaritmica que se muestra en la derecha. 



(b) Por ejemplo, solo los pinzones cascanueces de vientre 
negro jovenes que tenian unos picos muy largos o muy cortos 
sobrevivieron lo suficiente como para multiplicarse. 
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FIGURA 25.5 Seleccion disruptiva. (a) Cuando la seleccion 
disruptiva actua sobre rasgos con distribucion normal, los 
individuos con fenotipos extremos presentan gran exito 
reproductive (a) Histograma que muestra la distribucion de la 
longitud de pico en una poblacion de pinzones cascanueces de 
vientre negro. Las barras de color naranja claro muestran todos los 
jovenes; las de color naranja oscuro, todos los que sobrevivieron 
hasta la edad adulta. 



Seleccion disruptiva (o transformadora) 



La seleccion disruptiva produce el efecto opuesto a la selec- 
cion estabilizadora. Es decir, en lugar de favorecer los fenoti- 



pos cercanos al valor medio y eliminar los fenotipos de los ex- 
tremos, elimina los fenotipos cercanos al valor medio y favo- 
rece los extremos (Figura 25.5a). Cuando se produce la selec- 
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cion disruptiva, se mantiene la cantidad total de variacion ge- 
netica en la poblacion. 

Algunas investigaciones recientes han mostrado que la selec- 
tion disruptiva es responsable de los sorprendentes picos de los 
pinzones cascanueces de vientre negro que aparecen en la Fi- 
gura 25.5b. Los datos que se muestran en la figura explican que 
los individuos con picos muy cortos o muy largos presentan una 
supervivencia optima y que los pajaros con fenotipos interme- 
dios se encuentran en desventaja. En este caso, el agente que 
produce la selection natural es la comida. En un centro de estu- 
dio en la parte sur-central de Camerun (en Africa occidental), 
un investigador hallo que solo hay dos tamanos de semillas a 
disposition de los pinzones cascanueces: grande y pequeno. Los 
pajaros con picos pequenos rompen y comen las semillas peque- 
nas con eficiencia; aquellos con picos grandes comen las semi- 
llas grandes con eficiencia, pero los pajaros con picos de ta- 
mano intermedio tienen problemas con ambos tipos de semillas, 
por lo que los alelos asociados con los picos de tamano medio 
se ven sometidos a selection purificante. La selection disruptiva 
mantiene una variacion total elevada en esta poblacion. 

La selection disruptiva resulta importante porque en oca- 
siones desempena una funcion en la especiacion o formation 
de especies nuevas. Si los pajaros con picos pequenos comen- 
zaran a aparearse con otros individuos de pico pequeno, su 
descendencia tendena a tener picos pequenos y a alimentarse 
de pequenas semillas. De forma parecida, si los individuos con 
picos grandes escogen solo otros individuos con picos grandes 
como companeros, tenderfan a producir descendencia de picos 
grandes que se alimentarian de semillas de tamano grande. De 
este modo, la selection tendria como resultado dos poblacio- 
nes diferenciadas y, en algunas condiciones espetificas, las po- 
blaciones podrian formar dos especies nuevas al final. El Capf- 
tulo 26 analiza en detalle el proceso de formation de especies 
basado en la selection disruptiva y otros mecanismos. 
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Three Modes of Natural Selection 

253 Deriva genetica 

La selection natural no es aleatoria, viene dirigida por el en- 
torno y los resultados de la adaptation. La deriva genetica, 

por el contrario, no esta dirigida. Se define como todo cambio 
debido al azar en las frecuencias de los alelos en una pobla- 
cion. El proceso recibe un nombre adecuado, porque hace que 
las frecuencias de los alelos aumenten y se reduzcan al azar 
con el tiempo. Cuando se produce la deriva genetica, las fre- 
cuencias de los alelos cambian debido, sencillamente, a la 
suerte, lo que se conoce como error de muestreo. 

Para comprender por que se produce la deriva genetica, se 
puede analizar el grupo de personas que fundo la poblacion 
actual de la isla Pitcairn, en el Patifico Sur. El acontecimiento 
fundacional se produjo en 1789, cuando un pequeno grupo 
de amotinados liderado por Fletcher Christian se apodero del 
buque de guerra britanico Bounty y huyo a Pitcairn. A estos 
seis marineros se les unieron dos hombres y seis mujeres de 
Tahiti. Supongamos que se formaron seis parejas y que cada 



TABLA 25.3 Un experimento sobre la deriva genetica 

Los genotipos de los nihos en esta tabla se generaron tirando una 
moneda al aire para simular que alelos se combinaban durante la 
fecundacion. Las frecuencias de los alelos A u A 2 yA 3 difieren en las 
dos generaciones debido a la deriva genetica. 
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A 2 A 3 


A 3 A 3 
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Pareja 5 


A, A 2 
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A^A 3 


A 1 A 3 


Pareja 6 


Aj A 2 


A t A 3 
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A 2 A 1 



una hubiera tenido dos hijos. <;C6mo serfa la comparacion 
entre las frecuencias de alelos de la poblacion fundadora que 
tuvo descendencia con la de la generation siguiente? 

Para responder a esta pregunta hay que centrarse en un gen 
hipotetico A con alelos A l3 A 2 y A 3 . Supongamos que los seis 
hombres y las seis mujeres en las parejas originales presentan 
los genotipos que se muestran en la Tabla 25.3. Los gametos 
formados por cada uno de estos padres tienen igual posibilidad 
de llevar cada uno de los alelos. Ademas, los ovulos y el es- 
perma se combinan de forma aleatoria durante la fecundacion, 
lo cual implica que cada tipo de ovulo y de esperma tiene igual 
probabilidad de combination independientemente de su geno- 
tipo. Para simular el proceso de fecundacion, puede echarse 
una moneda al aire para decidir que gametos se combinan. 
«Cara» indicara el primer alelo listado en el genotipo del padre 
y «cruz» el segundo alelo en la lista. Al realizar estos lanza- 
mientos de monedas se produjeron los genotipos de descen- 
dencia que se muestran en las columnas con los encabezamien- 
tos «Hijo 1» y «Hijo 2» de la Tabla 25.3. 

Ahora han de contarse los alelos y calcular su frecuencia. 
Puesto que hay 12 individuos progeni tores y 12 descendientes, 
el numero total de alelos presentes en cada generation (sin tener 
en cuenta a los dos individuos fundadores que no tuvieron des- 
cendencia) es de 24. Segun la Tabla 25.3, las frecuencias de ale- 
los son las siguientes: 

A 1 A 2 A 3 



Frecuencias de 
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Frecuencias de alelos 


7 _ 


29,2% 


7 _ 


29,2% 


10_ 


41,6% 


en la descendencia 


24 ~ 


24 ~ 


24 ~ 



Aunque la frecuencia del alelo A 1 no cambio, la del alelo A 2 se 
redujo en mas de un 4 por ciento y la de A 3 aumento en mas de 
ese porcentaje, unicamente por azar. El alelo A 3 no resultaba en 
una mejora de la aptitud; en su lugar, tuvo suerte. La suerte ale- 
atoria produjo evolution, un cambio en la frecuencia de los ale- 
los de una poblacion. En lugar de una muestra con igual fre- 
cuencia de los alelos al formar la descendencia, segun asume el 
principio de Hardy- Weinberg, se produjo un error de muestreo. 
Este ejercicio contribuye a ilustrar varios puntos importantes: 

La deriva genetica es aleatoria en relation con la aptitud. 
Los cambios en la frecuencia de los alelos que produce no 
son adaptativos. 
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• La deriva genetica es mas pronunciada en las poblaciones 
pequenas. Si la poblacion original hubiera incluido solo las 
parejas 1 y 2, entonces la frecuencia del alelo A 2 se hubiera 
visto reducida en un 12,5 por ciento y la del alelo A 3 hu- 
biera aumentando en un 12,5 por ciento. Cuanto mas pe- 
quena es la muestra, mayor es el error de muestreo. Asi, si 
la poblacion se hubiera compuesto de 500 parejas con una 
descendencia de mil personas (para lo cual se necesitaria 
lanzar la moneda dos mil veces), resulta extremadamente 
improbable que la deriva hubiera producido un cambio en 
la frecuencia de los alelos que alcanzara el 4 por ciento. 

Con el tiempo, la deriva genetica puede dar como resultado 
la perdida o fijacion aleatorias de alelos. Si el alelo A 1 con- 
tinuara sin suerte generacion tras generacion, derivaria fi- 
nalmente en una frecuencia 0,0 y se perderia. Si el alelo A 3 
continuara con suerte durante varias generaciones mas, po- 
dria derivar en una frecuencia de 1,0. Cuando tiene lugar 
la perdida o fijacion aleatoria, se reduce la variacion gene- 
tica en la poblacion. 

La Figura 25.6 ofrece un ejemplo de estos puntos. Los gra- 
ficos muestran el resultado de algunas simulaciones por orde- 
nador que combinan los alelos en un acervo genico de forma 



Tamano de la poblacion = 4 




u- 0,2- 



0-1 1 1 1 1 1 

0 20 40 60 80 100 

Generacion 

FIGURA 25.6 La deriva genetica es mas pronunciada 
en las poblaciones pequenas que en las grandes. 

O EJERCICIO Dibuja graficas que predigan como seri'an estas 
graficas para un tamano de poblacion de 40 y un tamano de 
poblacion de 4.000. 



aleatoria para crear una generacion descendiente, calcular las 
frecuencias de alelos en ella y usar esas frecuencias para crear 
un nuevo acervo genico. Este proceso se continuo durante 100 
generaciones. El grafico superior muestra ocho replicas de este 
proceso con un tamano de poblacion de 4; el grafico de la 
parte inferior muestra ocho replicas con una poblacion de 
400. Observa las sorprendentes diferencias entre los efectos 
de la deriva en la poblacion de gran tamano en relation con la 
pequena y las consecuencias de la variacion genetica cuando 
la deriva de los alelos resulta en su fijacion o en su perdida. 

Con tiempo suficiente, la deriva puede ser un factor impor- 
tante incluso en las poblaciones de gran tamano. Para ilustrar 
este punto, considera dos tipos de alelos introducidos en los 
capitulos anteriores, sin efecto alguno en la aptitud. Recuerda 
del Capitulo 16 que los alelos que contienen mutaciones silen- 
ciosas, normalmente en la tercera position de un codon, no 
cambian el producto genico. Como resultado, no producen 
efectos en el fenotipo. Pero estos alelos suelen derivar en una 
frecuencia elevada o incluso en la fijacion, con el tiempo. De 
forma similar, recuerda del Capitulo 20 que los pseudogenes 
no codifican un producto. Aunque su presencia no afecta al fe- 
notipo de un individuo, hay docenas de pseudogenes en el ge- 
noma humano que han llegado a la fijacion gracias a la deriva. 

Estudios experimentales sobre la deriva genetica 

La investigation sobre la deriva genetica comenzo con trabajos 
teoricos en las decadas de 1930 y 1940, que utilizaron modelos 
matematicos para predecir el efecto de la deriva genetica sobre 
las frecuencias de los alelos y la variacion genetica, y a media- 
dos de la decada de 1950, Warwick Kerr y Sewall Wright reali- 
zaron un experimento para mostrar como funciona la deriva en 
la practica. Los biologos comenzaron con una gran poblacion 
de laboratorio de moscas del vinagre que conteman un marca- 
dor genetico, un alelo espetifico que causa un fenotipo distin- 
tivo. En este caso, el marcador era la morfologfa de las cerdas o 
quetas: las moscas del vinagre tienen cerdas que pueden ser rec- 
tas o curvas, una diferencia en el fenotipo que depende de un 
unico gen. La poblacion del laboratorio de Kerr y Wright con- 
tema solo dos alelos: el normal (recto) y el «bifurcado» (curvo). 

Para comenzar el experimento, los investigadores coloca- 
ron 96 jaulas en su laboratorio. A continuacion, colocaron 
cuatro hembras adultas y cuatro machos adultos de la mosca 
del vinagre Drosophila melanogaster en cada una de ellas. Es- 
cogieron las moscas individuales para comenzar estas pobla- 
ciones experimentales de forma que la frecuencia de los alelos 
normales y los curvos en cada una de las poblaciones iniciales 
de 96 elementos fuera de 0,5. Ninguno de los dos alelos afec- 
taba a la aptitud de las moscas en el entorno del laboratorio, 
por lo que Kerr y Wright podian confiar en que, si se produ- 
tian cambios en la frecuencia de los fenotipos normal y curvo, 
no se deberian a la selection natural. 

Despues de la multiplication de esta primera generacion de 
adultos, Kerr y Wright criaron su descendencia. A continuacion, 
escogieron de forma aleatoria cuatro machos y cuatro hembras, 
es decir, se tomaron individuos independientemente de si sus 
cerdas eran normales o curvas, de cada una de las 96 poblacio- 
nes descendientes, y se les permitio aparearse y producir la ge- 
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neracion siguiente. Los investigadores repitieron este procedi- 
miento hasta que las 96 poblaciones obtuvieron un total de 16 
generaciones. Durante el curso completo del experimento no se 
produjo migracion alguna de una poblacion a otra. Los estu- 
dios anteriores habfan mostrado que las mutaciones de normal 
a curvado eran raras. Asf, el unico proceso evolutivo que 
opero durante el experimento era la deriva genetica. 

<;Su resultado? Despues de 16 generaciones, las 96 pobla- 
ciones se repartfan en tres grupos (Figura 25.7). Se hallaron 
cerdas curvas (bifurcadas) en todos los individuos en 29 de las 
poblaciones experimentales. Debido a la deriva, el alelo bifur- 
cado se habia fijado en estas 29 poblaciones y se habia per- 
dido el alelo normal. En otras 41 poblaciones, sin embargo, se 
cumplia el caso contrario: todos los individuos presentaban 
cerdas normales. En estas poblaciones, el alelo bifurcado se 
habia perdido debido al azar. Ambos alelos continuaban pre- 
sentes en 26 poblaciones. El mensaje del estudio es sorpren- 
dente: en el 73 por ciento de las poblaciones del experimento 
(70 de las 96) la deriva genetica habia reducido la diversidad 
alelica de este gen a cero. Segun la prediccion, la deriva redujo 
la variacion genetica en las poblaciones y aumento las diferen- 
cias geneticas entre las poblaciones. <;Es importante la deriva 
tambien en las poblaciones naturales? 

Deriva genetica en las poblaciones naturales 

El proceso de muestro que ocurre durante la fecundacion y que 
causo los cambios en las frecuencias de los alelos en los habi- 
tantes de las islas Pitcairn y en las moscas del vinagre tiene 
lugar en todas las poblaciones, en todas las generaciones y en 
cada generacion en todas las especies de reproduccion sexual. 
Es particularmente importante en poblaciones pequenas, donde 
los errores de muestreo tienden a ser elevados. Esto constituye 



una enorme preocupacion para los biologos conservacionistas, 
porque las poblaciones de todo el planeta se ven drasticamente 
reducidas en tamano por la destruction del habitat y otras acti- 
vidades humanas. Las pequenas poblaciones que ocupan las re- 
servas naturales o los zoologicos son especialmente sensibles a 
la deriva genetica y, si esta deriva resulta en una perdida de di- 
versidad genetica, volveria aun mas difTcil el futuro ya de por si 
dudoso de algunas especies en peligro de extincion. 

Es importante observar que, puesto que la deriva es conse- 
cuencia de un error de muestreo, puede ocurrir en cualquier 
proceso o acontecimiento que implique muestreo, no solo en 
el muestreo de los gametos que se produce durante la fecun- 
dacion. Se tendran en cuenta dos ejemplos, llamados efectos 
de fundacion y cuellos de botella. 

£C6mo causan los efectos fundadores la deriva? Cuan- 
do un grupo de individuos emigra a una nueva zona geogra- 
fica y establece una nueva poblacion, se dice que se ha produ- 
cido un «evento fundador». Si el grupo es lo suficientemente 
pequeno, es casi seguro que las frecuencias de los alelos en la 
nueva poblacion seran diferentes de las de la poblacion origi- 
nal, debido a un error de muestreo. Un cambio en las frecuen- 
cias de los alelos que se produce con el establecimiento de una 
poblacion nueva se denomina efecto fundador. Tan pronto 
como los amotinados y los tahitianos pusieron pie en la isla 
Pitcairn y se asentaron alii, se habia producido evolution me- 
diante deriva genetica, por medio de un efecto fundador: las 
frecuencias de los alelos en la nueva poblacion eran diferentes 
de las de las personas en Inglaterra o en Tahiti. (Una vez se 
produjo la reproduccion, la deriva continuo por medio de 
errores de muestreo ocurridos durante la fecundacion). 

Los Pescadores de la isla de Anguila en el Caribe presenciaron 
hace unos anos un evento fundador en el que participaron las 



(a) La forma de las cerdas es un marcador genetico util FIGURA 25.7 Experimento sobre los efectos de la deriva genetica en 

en las moscas del vinagre. poblaciones pequenas. En este experimento sobre moscas del vinagre, el tamano 

de la poblacion en 96 poblaciones separadas se mantuvo en ocho individuos de 
cada generacion durante 16 generaciones. La unica fuerza evolutiva que actuaba en 
estas poblaciones era la deriva genetica. Al inicio del experimento, las frecuencias de 
los alelos de cerdas curvas y naturales eran exactamente del 50 por ciento cada una. 

O PREGUNTA Predice cuales sen'an los resultados de este experimento si la 
frecuencia original del alelo para las cerdas curvas fuera del 90 por ciento en lugar 
del 50 por ciento. 

(b) En la mayona de las poblaciones del experimento, el alelo de cerda curva derivo a perdida o fijacion. 
Tamano de la poblacion = 8 moscas del vinagre (cuatro machos, cuatro hembras) 

En 29 poblaciones el alelo 
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iguanas verdes. Algunas semanas despues de que los huracanes 
Luis y Marilyn barrieran la region en septiembre de 1995, una 
gran almadraba compuesta de troncos cafdos y otros restos llego 
flotando hasta una play a de Anguila. Los Pescadores observaron 
que habfa iguanas verdes en la balsa y varias en la costa. Puesto 
que antes no se habfan hallado iguanas verdes en Anguila, los 
Pescadores avisaron a los biologos, quienes pudieron documen- 
tar que habian llegado al menos 15 individuos; dos anos mas 
tarde, confirmaron que al menos algunos de ellos estaban multi- 
plicandose. Durante este evento fundador, es extremadamente 
improbable que las frecuencias de alelos en la nueva poblacion de 
iguanas verdes en Anguila coincidieran exactamente con las de la 
poblacion original, que se cree esta en las islas de Guadalupe. 

Los eventos fundadores como este han sido la principal 
fuente de las poblaciones que ocupan las islas de todo el 
mundo, ademas de habitats similares como cuevas, lagunas y 
praderas montanosas. Cada vez que se produce un evento fun- 
dador, es probable que lo acompane un efecto fundador que 
cambie las frecuencias de los alelos mediante deriva genetica. 

£C6mo causan los cuellos de botella la deriva? Si una 

gran poblacion sufre una repentina reduccion de tamano, se 
dice que ha ocurrido un cuello de botella poblacional, un ter- 
mino derivado de la metafora de como algunos individuos 
pasan por el cuello de una botella, por casualidad. Las epide- 
mias, catastrofes naturales como inundaciones, incendios o 
tormentas, u otros acontecimientos pueden producir cuellos 
de botella poblacionales. 

Al igual que los efectos fundadores siguen a los eventos 
fundadores, todo cuello de botella poblacional viene seguido 
de un cuello de botella genetico, una repentina reduccion del 
numero de alelos en una poblacion. La deriva se produce du- 
rante los cuellos de botella geneticos y causa un cambio en las 
frecuencias de los alelos. Como ejemplo de ello, se puede con- 
siderar la poblacion humana del atolon Pingelap en el Pacifico 
Sur, una isla en la que solo unas 20 personas de una poblacion 
de varios miles pudieron sobrevivir a los efectos de un tifon y 
la hambruna que lo siguio, en torno a 1775. 

Los supervivientes parecen haber incluido una persona por- 
tadora de un alelo de perdida de funcion en un gen llamado 
CNGB3, que codifica una protema implicada en la vision en 
color. El alelo es recesivo y, cuando es homocigotico, causa un 
deficit visual grave conocido como acromatopsia. Este trastorno 
es extremadamente raro en la mayoria de las poblaciones, 
puesto que el genotipo homocigotico y la enfermedad se dan en 
aproximadamente el 0,005 por ciento de la poblacion. Si los ge- 
notipos de este punto se encuentran en las proporciones de 
Hardy- Weinberg, entonces q 2 = 0,00005 y la frecuencia del alelo 
de perdida de funcion en la mayona de las poblaciones seria 
aproximadamente V0, 00005 o el 0,7 por ciento. En la pobla- 
cion que sobrevivio al desastre en el atolon de Pingelap, sin 
embargo, la frecuencia del alelo de perdida de funcion era de 
aproximadamente 1/40 o el 2,5 por ciento. Si el alelo se pro- 
ducia en la frecuencia tfpica del 0,7 por ciento antes del cuello 
de botella poblacional, entonces se produjo un enorme cambio 
en la frecuencia durante este fenomeno, debido a la deriva. 

En la poblacion actual del atolon Pingelap aproximada- 
mente 1 de cada 20 personas se ve afectada de acromatopsia y 



la frecuencia del alelo supera el 20 por ciento. Puesto que es 
extremamente improbable que el alelo de perdida de funcion 
se vea favorecido por selection direccional o por ventaja hete- 
rocigotica, los investigadores han planteado la hipotesis de 
que su frecuencia en esta pequena poblacion haya continuado 
aumentando durante los ultimos 230 anos debido a la deriva. 

Comprueba si lo has entendido 



25,4 Flujo genico 

El flujo genico es el movimiento de alelos de una poblacion a 
otra y se produce cuando algunos individuos abandonan una 
poblacion, se unen a otra y se cruzan. Como mecanismo evo- 
lutivo, el flujo genico suele tener un resultado: iguala las fre- 
cuencias de alelos entre la poblacion original y la receptora. 
Cuando los alelos pasan de una poblacion a otra, las pobla- 
ciones tienden a homogeneizarse. Para capturar este punto, 
los biologos dicen que el flujo genico homogeneiza las fre- 
cuencias de los alelos entre las poblaciones. 

Para ver las consecuencias de este fenomeno en action, se 
pueden estudiar los datos de las poblaciones de Lupinus lepi- 
dus del monte Santa Helena en el Estado de Washington 
(EE.UU.), una planta perenne, lo cual significa que los indivi- 
duos crecen del mismo sistema de raices ano tras ano. Sin em- 
bargo, su vida es bastante breve, puesto que cada individuo 
no suele vivir mas de cinco anos. Esta planta se encuentra con 
mas frecuencia a gran altitud en volcanes y habitats como el 
que se muestra en la Figura 25.8a. 

La explosion del monte Santa Helena en 1980 creo miles 
de hectareas de barro y depositos de ceniza, habitat ideal para 
este tipo de planta. En 1981, un unico individuo fundo una 
poblacion sobre una extensa llanura de cenizas en el area mas 
afectada por la explosion, a mas de 4 km de distancia de la 
poblacion superviviente mas cercana. En la zona de la explo- 
sion cerca de esta nueva poblacion aparecieron finalmente do- 
cenas de poblaciones mas. 

Para estudiar su diversidad genetica, los biologos recogie- 
ron muestras de tejido de 532 individuos en 32 poblaciones, 



Si entiendes que... O 

• Se produce deriva genetica cada vez que cambia la 
frecuencia de los alelos debido al azar. 

• La deriva quebranta las suposiciones del principio de Hardy- 
Weinberg y tiene lugar durante muchos tipos diferentes de 
acontecimientos, que incluyen la fusion aleatoria de los 
gametos en el momento de la fecundacion, los 
acontecimientos fundadores y los cuellos de botella 
poblacionales. 

Deberias ser capaz de... O 

1 ) Explicar por que la deriva resulta en una perdida o fijacion 
aleatoria de los alelos. 

2) Explicar por que la deriva resulta de especial importancia 
como fuerza evolutiva en las poblaciones pequenas. 
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(a) Los Lupinus lepidus colonizan lugares y forman poblaciones. 




(b) El flujo genico reduce las diferencias geneticas 
entre las poblaciones. 

Ano 1: la semilla establece una nueva poblacion 

Poblacion original Poblacion nueva 

# . 4 4 4 




Frecuencia 6eA 1 = 0,90 
Frecuencia de A 2 = 0,1 0 



Frecuencia 6eA 1 = 0,50 
Frecuencia de A P = 0,50 



Al principio, las 
frecuencias de los alelos 
son muy diferentes 



Ano 2: flujo genico entre la poblacion original y la nueva poblacion 
Poblacion original Poblacion nueva 




Frecuencia de/4 7 = 0,83 
Frecuencia de A 2 = 0,1 7 



Frecuencia de/\ 7 = 0,67 
Frecuencia de A 2 = 0,33 



El flujo genico hace que 
aumente la similitud 
entre la frecuencia de alelos 



FIGURA 25.8 El flujo genico iguala las frecuencias de alelos 
entre las poblaciones. (a) En las laderas de los volcanes crecen 
varias especies de Lupinus. (b) El movimiento de alelos entre las 
poblaciones tiende a igualar la frecuencia de los alelos con el 
tiempo. 



cuya edad se conocfa. Los investigadores se aseguraron de 
analizar tejidos de los individuos mas antiguos en las pobla- 
ciones que se habfan establecido apenas entre uno y tres anos 
antes del inicio del estudio, individuos de interes especial, por- 
que sin duda eran los fundadores de las nuevas poblaciones. 
Una vez recogidos tejidos de 532 individuos, los investigado- 
res utilizaron la reaccion en cadena de la polimerasa (vease el 
Capftulo 19) para amplificar los alelos de dos genes en cada 
ejemplar, datos que les permitieron estimar el numero de ale- 
los presentes en cada poblacion, ademas de la frecuencia de 
cada uno de ellos. 

<;Cuales fueron los resultados? Los datos mostraron que los 
individuos mas antiguos en las poblaciones recientemente es- 
tablecidas presentaban frecuencias de alelos muy diferentes de 
las frecuencias de alelos en las poblaciones originales. Para in- 
terpretar esta observation, los biologos plantean la hipotesis 
de que tuvieron lugar fuertes efectos fundadores cada vez que 
se establecio una nueva poblacion de plantas. Pero sus datos 
tambien mostraron que, a medida que envejecfan las pobla- 
ciones, las frecuencias de alelos se parecian progresivamente 
mas a las poblaciones mas antiguas, en concreto, a aquellas 
que habian sobrevivido a la eruption. Puesto que la seleccion 
debida a las diferencias en las condiciones de humedad y de 
terreno, las enfermedades y los depredadores presentes en 
cada poblacion tenderian a aumentar las diferencias entre las 
poblaciones, los investigadores dudaban de que la seleccion 
natural desempenase una funcion importante en la homoge- 
neizacion de las frecuencias de los alelos. En su lugar, su pro- 
puesta es que hay un flujo continuo de alelos entre las pobla- 
ciones, principalmente mediante el polen transportado por las 
abejas, responsable del aumento de la similitud entre las po- 
blaciones con el tiempo (Figura 25.8b). 

<:Que impacto tuvo el flujo genico sobre la aptitud media 
de los individuos de esas poblaciones? No se conoce la res- 
puesta, pero la teoria sugiere que puede variar. Si una pobla- 
cion habia perdido alelos debido a la deriva genetica, enton- 
ces la llegada de alelos nuevos mediante flujo genico habria 
aumentado la diversidad genetica. De esta forma, el flujo ge- 
nico podrfa aumentar la aptitud media de los individuos. Pero 
si la seleccion natural hubiera resultado en una poblacion 
muy adaptada a un habitat especifico, entonces el flujo genico 
de otras poblaciones podna introducir alelos con baja aptitud 
en ese entorno especifico y, en este caso, el flujo genico hu- 
biera tenido un efecto negativo sobre la aptitud media en la 
poblacion. 

En resumen, el flujo genico es aleatorio en relation con la 
aptitud: la llegada o salida de alelos puede aumentar o reducir 
la aptitud media, dependiendo de la situation. Pero un movi- 
miento de alelos entre las poblaciones tiende a reducir las di- 
ferencias geneticas entre ellas. Esta ultima generalization es 
especialmente importante para nuestra propia especie en estos 
momentos. Estan emigrando a los paises de la Union Europea 
y a EE.UU. un gran numero de personas de Africa, Oriente 
Proximo y Medio, Mexico, America Central y Asia. Puesto 
que estan produciendose cruces de individuos de diferentes 
grupos culturales y etnicos con gran frecuencia y tienen des- 
cendencia, las frecuencias de los alelos en las poblaciones hu- 
manas estan volviendose cada vez mas similares. 



516 Unidad 5 Procesos y modelos evolutivos 

25,5 Mutacion 



Para apreciar la funcion de la mutacion como una fuerza evo- 
lutiva, hay que volver a una de las preguntas centrales de los 
biologos sobre un mecanismo evolutivo: <:c6mo afecta a la va- 
riacion genetica en una poblacion? El flujo genico puede au- 
mentar la diversidad genetica en una poblacion receptora si 
llegan nuevos alelos con los nuevos individuos inmigrantes. 
Pero el flujo genico puede, en su lugar, reducir la variacion ge- 
netica en la poblacion original si los alelos la abandonan con 
los individuos que emigran. El impacto de la deriva genetica 
sobre la variacion genetica es mucho mas claro que el impacto 
del flujo genico. La deriva genetica tiende a reducir la diversi- 
dad genetica con el tiempo, a medida que los alelos se fijan o 
pierden al azar. De forma similar, la mayoria de las formas de 
seleccion favorece algunos alelos especificos y resulta en una 
reduccion de la variacion genetica total. 

Si la mayona de los mecanismos evolutivos resulta en la 
perdida de diversidad genetica con el tiempo, <;que la devuelve? 
En concreto: <;de donde vienen los alelos completamente nue- 
vos? La respuesta a ambas preguntas es: la mutacion. 

Segun se indico en el Capitulo 16, las mutaciones se produ- 
cen cuando la DNA-polimerasa comete un error al copiar la 
molecula de DNA que resulta en un cambio en la secuencia de 
desoxirribonucleotidos. Si se produce una mutacion en un 
tramo de DNA que codifica una protema, el codon cambiado 
puede resultar en un polipeptido con una secuencia de aminoa- 
cidos nueva. Puesto que los errores son inevitables, la mutacion 
introduce constantemente nuevos alelos en las poblaciones en 
cada generacion. La mutacion es un mecanismo evolutivo que 
aumenta la diversidad genetica en las poblaciones. 

El segundo punto importante que debe reconocerse de las 
mutaciones es que son aleatorias en relacion con la aptitud del 
alelo afectado. Las mutaciones, sencillamente, suceden. Los 
cambios en el DNA no se producen de forma que tiendan a au- 
mentar o reducir la aptitud. Puesto que la mayona de los orga- 
nismos estan bien adaptados a su habitat habitual, los cambios 
aleatorios en los genes suelen resultar en productos que no fun- 
cionan tan bien como los alelos que ya existen. Dicho de otro 
modo: la mayona de las mutaciones en secuencias que codifi- 
can una protema funcional o RNA resulta en alelos dahinos, 
alelos que reducen la aptitud. En raras ocasiones, sin embargo, 
la mutacion en estos tipos de secuencias produce un alelo be- 
neficioso, un alelo que permite a los individuos producir mas 
descendencia. Los alelos beneficiosos aumentarian su frecuen- 
cia en la poblacion debido a la seleccion natural. 

Puesto que la mutacion produce alelos nuevos, puede, en 
principio, cambiar la frecuencia de los alelos en el tiempo. 
Pero, <;es su frecuencia suficiente como para volverlo un fac- 
tor importante en el cambio de las frecuencias de los alelos de 
un gen particular? La respuesta breve es: «no». 

La mutacion como mecanismo evolutivo 

Para comprender por que la mutacion no es un mecanismo 
significativo del cambio evolutivo por si misma, debe tenerse 
en cuenta que las maximas frecuencias de mutacion registra- 
das en genes individuales en humanos son del orden de 1 mu- 



tacion por cada 10.000 gametos producidos por un individuo, 
lo cual quiere decir que de cada 10.000 alelos producidos, uno 
sufrira, de media, una mutacion. Cuando dos gametos se com- 
binan para formar una descendencia, como maximo 1 de cada 
5.000 descendientes portara una mutacion en un gen particu- 
lar. <;Afectara a las frecuencias de los alelos la mutacion en una 
especie como la nuestra? Para responder a esta pregunta, su- 
pongamos que hay 195.000 humanos en una poblacion, que 
nacen 5.000 descendientes en un ano y que, al final de ese ano, 
la cifra de poblacion es de 200.000. Los humanos son diploides, 
por lo que una poblacion de este tamano cuenta con un total de 
400.000 copias de cada gen. Solo uno de ellos, sin embargo, es 
un nuevo alelo creado mediante mutacion. Durante un ano, el 
cambio en la frecuencia de los alelos que ha introducido la mu- 
tacion es de 1/400.000 o 0,0000025 (2,5 x 10" 6 ): a esta veloci- 
dad, se necesitarian 4.000 anos de mutacion para producir un 
cambio del 1 por ciento en la frecuencia de los alelos. 

Estos calculos apoyan la conclusion de que la mutacion, 
por si misma, influye poco en el cambio de las frecuencias de 
alelos. Aunque la mutacion puede ser una fuerza evolutiva sig- 
nificativa en bacterias y arqueas, que tienen vidas extremada- 
mente breves, la mutacion en eucariotas rara vez causa un 
cambio de las frecuencias genotipicas esperadas segun el prin- 
cipio de Hardy- Weinberg. Como mecanismo evolutivo, la mu- 
tacion es relativamente lenta en comparacion con la seleccion, 
la deriva genetica y el flujo genico. 

Sin embargo, continua desempenando una funcion en la 
evolucion. Por ejemplo, puesto que los humanos tienen mas 
de 20.000 genes, cada individuo es portador de 40.000 alelos. 
Aunque la tasa de mutacion por alelo puede ser muy baja, el 
numero total de alelos es elevado y, multiplicando el numero 
estimado de genes en un humano por la tasa media de muta- 
cion por gen se obtiene un resultado que indica que una per- 
sona media contiene aproximadamente 1,1 alelos nuevos 
creados mediante mutacion. Ademas, debe recordarse del Ca- 
pitulo 12 que estos nuevos alelos y los alelos existentes se 
mezclan constantemente en combinaciones nuevas durante la 
meiosis y el cruzamiento, por lo cual cada individuo repre- 
senta tambien una combination exclusiva de alelos. 

Lo interesante es que la mutacion introduce nuevos alelos en 
cada individuo de cada poblacion en cada generacion. En espe- 
cies con reproduction sexual, la meiosis y la recombination ge- 
netica crean variacion en terminos de las combinaciones de ale- 
los presentes en cada individuo e, incluso si la seleccion y la 
deriva eliminan la diversidad genetica, la mutacion la renueva. 

iQue funcion desempena la mutacion 
en el cambio evolutivo? 

Para una mejor apreciacion de la forma en que la mutacion 
afecta a la evolucion, se puede considerar un experimento rea- 
lizado por Richard Lenski y sus colaboradores, disenado para 
evaluar la funcion de la mutacion en muchos genes durante 
gran numero de generaciones. Los investigadores se centraron 
en Escherichia coli, una bacteria que suele residir en el intes- 
tino humano. La Figura 25.9 muestra como el grupo de Lenski 
establecio una gran serie de poblaciones, cada una de ellas de- 
rivada de una celula unica. La mitad de ellas contema un alelo 



Capi'tulo25 Procesos evolutivos 517 



Experimento 



Pregunta: ^Como cambia con el tiempo la aptitud 
media de una poblacion? 



Hipotesis: La aptitud media aumenta con el tiempo. 
Hipotesis nula: La aptitud media no aumenta con el tiempo. 



Diseno del experimento: 



Medio 




de cultivo 



Poblacion 
de Ara + 



Repetir 
1 .500 veces 
los pasos 
2y 3 




Poblacion 
de Ara~ 



Bacterias 
Ara + de una 
generacion 
posterior 




1. Colocar 10 ml de 
medio de cultivo identico 
en muchos tubos 
repetidos con una 
bacteria en cada uno de 
ellos, algunasyAra + y 
algunas Ara~, de forma 
que puedan distinguirse 
mediante el color al crecer 
en placas especiales. 

2. Dejar incubar durante 
una noche. La poblacion 
media en cada tubo es 
ahora de 5 x1 0 8 celulas. 
(Las celulas son de color 
rojo o bianco cuando se 
cultivan sobre placas 
especiales). 

3. Retirar 0,1 ml de cada 
tubo y rellenar hasta 

10 ml de medio de 
cultivo fresco. Congelar 
las celulas restantes 
para su analisis posterior. 



4. Colocar un numero 
igual de celulas de la 
generacion 1 y de una 
generacion posterior 
en medio de cultivo 
fresco (experimento 
de competicion). 

5. Dejar incubar durante 
la noche y realizar 

un recuento de celulas. 
^Cuales son mas 
numerosas? 



Prediccion: Las poblaciones descendientes tienen una aptitud 
media superior. (Habra mas individuos de la descendencia que 
de las poblaciones originales en las placas). 

Prediccion de la hipotesis nula: No habra diferencia alguna 
en la aptitud entre las poblaciones original y descendiente. 



Resultados: 

1,3-, 

1 

| 1-2H 

■o 

3 1,1 
+■• 
a 
< 



1,0 



La aptitud relativa (de la poblacion 
descendiente en comparacion 
con la poblacion original) aumento 
en brotes bruscos con el tiempo. 



500 1 .000 1 .500 

Tiempo (generaciones) 



2.000 



Conclusion: Las poblaciones descendientes tienen 
una aptitud superior a las poblaciones originales. 



FIGURA 25.9 Experimento para poner a prueba los cambios 
en aptitud con el tiempo. 



que permitfa metabolizar el azucar arabinosa y se llamaron 
Ara + , las cuales, cuando se cultivan en placas especiales, pro- 
ducen colonias de color rojo. Cuando se cultivan colonias Ara' 
en las mismas placas, producen colonias de color bianco. Sin 
embargo, en las condiciones de temperatura y nutrientes utili- 
zados en el experimento, ninguna de las celulas, Ara~ ni Ara + , 
contaba con una ventaja selectiva. La presencia del alelo Ara 
sencillamente dio a los investigadores un modo de identificar 
poblaciones especfficas mediante el color. <iQue ocurrio con los 
descendientes de estas celulas fundadoras con el tiempo? 

Para responder a esta pregunta, los investigadores transfi- 
rieron un pequeno numero de celulas de cada poblacion a un 
nuevo lote del mismo medio de cultivo, en las mismas condi- 
ciones de iluminacion y temperatura, cada dia durante mas de 
cuatro anos. De esta forma, cada poblacion crecio de forma 
continua. Durante el curso del experimento, los investigado- 
res estimaron que cada poblacion tuvo un total de 10.000 ge- 
neraciones, el equivalente a mas de 200.000 anos de evolu- 
tion humana. Ademas, los biologos conservaron a intervalos 
regulares una muestra de celulas de cada poblacion y las guar- 
daron en un congelador para utilizarlas como registro fosil de 
las celulas existentes durante el intervalo temporal de las 
10.000 generaciones. Pero, puesto que las celulas congeladas 
de E. coli continuan su crecimiento una vez descongeladas, los 
individuos «fosiles» podrfan devolverse a la vida. 

La cepa de E. coli utilizada en el experimento es completa- 
mente asexuada y se reproduce mediante division celular, gracias 
a lo cual la mutacion era la unica fuente de variation genetica en 
estas poblaciones. Aunque no se produjo ningun flujo genico, en 
cada poblacion se produjeron selection y deriva genetica. 

<;Eran diferentes las celulas de las generaciones mas anti- 
guas y mas recientes de cada poblacion? Esta pregunta se res- 
pondio por medio de experimentos de competicion. Se colo- 
caron en el mismo matraz celulas Ara + de una generacion y las 
celulas Ara' de una generacion diferente. Despues de dejar que 
las celulas crecieran y compitieran, los investigadores las cul- 
tivaron en placas especiales y compararon el numero de colo- 
nias rojas y blancas. Al final de estos experimentos de compe- 
ticion, se vio que la poblacion de celulas Ara + o Ara' cuyo 
numero fuera mayor habia crecido mas, lo cual indicaba que 
estaba mejor adaptada al entorno experimental. De esta 
forma, los investigadores pudieron medir la aptitud de las po- 
blaciones descendientes en relation con las anteriores. Si la 
aptitud relativa era superior a 1, implicaba que las celulas de 
la generacion mas reciente superaban en numero a las de la 
generacion mas antigua al final de la competicion. 

La parte inferior de la Figura 25.9 muestra la grafica con 
los datos de una serie de experimentos de competicion. Debe 
observarse que la aptitud relativa aumento de forma impor- 
tante, casi el 30 por ciento, con el tiempo, pero tambien que 
aumento a saltos, una pauta remarcada por la linea continua 
de la grafica, que representa una funcion matematica ade- 
cuada a los puntos de los datos. 

<:Que provoco esta pauta en escalones? El grupo de Lenski 
planteo la hipotesis de que la importancia de la deriva genetica 
resulto relativamente escasa debido a los grandes tamanos de la 
poblacion. En su lugar, proponen que cada salto fue el resultado 
de una mutacion nueva que produjo un beneficio de aptitud. Su 
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TAB LA RESUMEN 25.4 Mecanismos evolutivos 



Proceso 


Definition y notas 


Efecto sobre la variation genetica 


Efecto sobre la aptitud media 


Seleccion 


Se favorecen algunos alelos 
especificos 


Puede derivar en mantenimiento, 
aumento o reduccion de la variacion 
genetica 


Puede producir adaptacion 


Deriva 
genetica 


Cambios aleatorios en las frecuencias 
de alelos: de mayor importancia 
en las poblaciones pequenas 


Tiende a reducir la variacion genetica 
por medio de la perdida o la fijacion 
de alelos 


Suele reducir la aptitud media 


Flujo 
genico 


Movimiento de alelos entre las 
poblaciones, reduce las diferencias 
entre las poblaciones 


Puede aumentar la variacion genetica 
introduciendo alelos nuevos; 
puede reducirla eliminando los alelos 


Puede aumentar la aptitud media 

introduciendo alelos de gran aptitud 

o reducirla introduciendo alelos de baja aptitud 


Mutacion 


Produccion de alelos nuevos 


Aumenta la variacion genetica 
introduciendo nuevos alelos 


Aleatoria con respecto a la aptitud; 
la mayoria de las mutaciones en las 
secuencias de codificacion reduce la aptitud 



interpretation es que las celulas que sufrieron la mutacion bene- 
ficiosa crecieron con rapidez y llegaron a dominar la poblacion. 
Despues de que se produjera una mutacion beneficiosa, la apti- 
tud de la poblacion se estabilizaba, en ocasiones durante varios 
cientos de generaciones, hasta que se producia otra mutacion 
aleatoria pero beneficiosa que producia otro salto en la aptitud. 

El experimento prueba un punto importante: la mutacion 
es la fuente de variacion genetica fundamental. Si no se pro- 
dujera, la evolution acabaria por detenerse. Sin mutacion, no 
habria variacion para la actuation de la seleccion natural. 

En resumen: la mutacion por si sola no suele tener conse- 
cuencias en los cambios de las frecuencias de los alelos de un 
gen espetifico. Sin embargo, cuando se considera en todo el ge- 
noma y en combination con la seleccion natural, se convierte 
en un importante mecanismo evolutive La mutacion es la 
fuente de variacion hereditaria que vuelve posible la evolution. 

O La Tabla Resumen 25.4 resume las cuatro fuerzas evoluti- 
vas y sus consecuencias. Si uno o mas de estos procesos afectan 
a un gen, entonces los genotipos no estaran en la proportion de 
Hardy- Weinberg. Pero todavia deben considerarse los efectos de 
otra suposicion en el modelo de Hardy-Weinberg: que el apare- 
amiento se realiza de forma aleatoria en relation con el gen del 
que se trate. <iQue ocurre cuando se quebranta esta suposicion? 

25.6 Apareamiento no aleatorio 

En el modelo de Hardy-Weinberg, los gametos se tomaron del 
acervo genico y se emparejaron de forma aleatoria para crear 
genotipos de la descendencia. En la naturaleza, sin embargo, los 
apareamientos entre individuos pueden no ser aleatorios en re- 
lation con el gen del que se trate. Incluso en las especies como 
las almejas, que no hacen mas que expulsar sus gametos en las 
aguas circundantes, los gametos de los individuos que viven 
cerca unos de otros tienen mas probabilidad de combinarse que 
los gametos de los que viven mas alejados. En insectos, vertebra- 
dos y otros animales, las hembras no se aparean de forma alea- 
toria, sino que escogen activamente algunos machos especificos. 

Se han estudiado de forma intensiva dos mecanismos que 
quebrantan la suposicion de Hardy-Weinberg del aparea- 
miento aleatorio. Uno es el fenomeno conocido como «endo- 
gamia»; el otro es el llamado « seleccion sexual ». 



Endogamia 

El apareamiento entre familiares se denomina endogamia. Por 

definition, los familiares comparten un antepasado comun re- 
ciente y los individuos que se mezclan de esa forma probable- 
mente comparten alelos heredados de su antepasado comun. 

Para comprender como afecta este fenomeno a las pobla- 
ciones, hay que seguir la suerte de los alelos y los genotipos 
cuando se produce. Nos centraremos de nuevo en un punto 
unico con dos alelos, A 1 y A 2 , y partiremos de la hipotesis de 
que las frecuencias de estos alelos son iguales, de 0,5. Pero 
ahora nos imaginaremos que los individuos en la poblacion 
no producen gametos que van a un acervo genico, sino que, 
en su lugar, se autofecundan. Muchas plantas con flores, por 
ejemplo, contienen tanto organos masculinos como femeninos 
y suelen autopolinizarse. Los padres homocigoticos que se au- 
tofecundan producen todos descendencia homocigotica; los 
heterocigoticos, por el contrario, producen descendencia ho- 
mocigotica y heterocigotica en una proportion 1:2:1 (Figura 
25.10a). La Figura 25.10b muestra el resultado para la pobla- 
cion en total. En esta figura, la anchura de los polfgonos re- 
presenta la frecuencia de los tres genotipos, que comienzan en 
la razon de Hardy-Weinberg de p 2 : 2pq : q 2 . Debe observarse 
que la proportion homocigotica de la poblacion aumenta en 
cada generation, mientras que la heterocigotica se reduce a la 
mitad y, al final de las cuatro generaciones ilustradas, los he- 
terocigotos son escasos. 

Este sencillo ejercicio demuestra dos puntos fundamentales 
sobre la endogamia. En primer lugar, aumenta la homocigoti- 
sidad. Cuando aumenta la endogamia, la frecuencia de los ho- 
mocigoticos se incrementa y la frecuencia de los heterocigotos 
se reduce. En esencia, toma alelos de los heterocigotos y los 
pone en los homocigotos. O En segundo lugar, la endogamia 
no causa evolution, porque las frecuencias de los alelos no 
cambian en la poblacion total: cambian las frecuencias de los 
genotipos, no de los alelos. La autofecundacion es la forma 
mas extrema de este fenomeno, pero se producen los mismos 
resultados, con mas lentitud, con formas menos extremas. 

O Si comprendes este concepto, deberias poder predecir 
como las frecuencias de genotipos observadas deberfan ser di- 
ferentes de las esperadas segun el principio de Hardy-Wein- 
berg, cuando se produce endogamia. 
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(a) Solo los heterocigotos 
producen descendencia 
heterocigotica, pero solo 
el 50% del tiempo. 



Padre homocigotico 
para A 1 

Huevos 

A, A, 




(b) Efecto de la endogamia 
extrema (autofecundacion) 
con el tiempo. 

Generacion 1 



Generacion 2 



Generacion 3 



Generacion 4 



A1A1 

Homocigoto 



Padre 
heterocigotico 

Huevos 



Padre homocigotico 
para A 2 

Huevos 



A 1 


A 2 




A 2 


A 2 






A 2 


A 2 A 2 


A 2 A 2 




AsA 2 


A 2 


A 2 A 2 


A 2 A 2 



A,A 2 

Heterocigoto 



A 2 A 2 

Homocigoto 




25 50 

Frecuencia genotipica 



75 



100 



Las flechas representan 
los genotipos de la 
descendencia producida 
por cada genotipo 
parental cuando 
se produce la 
autofecundacion 
(endogamia extrema) 



FIGURA 25.10 La endogamia aumenta la naturaleza homocigotica y reduce la heterocigosidad. (a) Los padres heterocigoticos producen 
descendencia homocigotica y heterocigotica en una proporcion 1 :2:1 . (b) La anchura de los cuadros se corresponde con la frecuencia de cada 
genotipo. 

O PREGUNTA <?Que proporcion de esta generacion es homocigotica en la generacion 1 ? jY en la generacion 4? 



Este fenomeno ha atraido gran atencion debido a un feno- 
meno llamado « depresion endogamica », un declive en la apti- 
tud media que tiene lugar cuando aumenta la cantidad de ho- 
mocigotos y se reduce la cantidad de heterocigotos en una 
poblacion, resultado de dos procesos: 

1. Muchos alelos recesivos representan mutaciones de per- 
dida de funcion. Puesto que estos alelos suelen ser escasos, 
suele haber muy pocos individuos homocigoticos recesivos 
en una poblacion y, en su lugar, la mayona de los alelos de 
perdida de funcion existen en individuos heterocigoticos. 
Los alelos producen escaso o ningun efecto cuando se pro- 
ducen en heterocigoticos, porque un alelo normal suele 
producir suficiente protema funcional como para apoyar 
un fenotipo normal, pero la endogamia aumenta la fre- 
cuencia de individuos homocigoticos recesivos. Las muta- 
ciones de perdida de funcion suelen ser daninas e incluso 
letales cuando son homocigoticas. 

2. Muchos genes, especialmente los implicados en la lucha 
contra las enfermedades, se encuentran bajo seleccion in- 
tensa para una ventaja heterocigotica. Si un individuo es 
homocigotico en estos genes, la aptitud se reduce. 

La parte positiva es que se espera que la descendencia de 
apareamientos endogamicos tenga una menor aptitud que la 
progenie de apareamientos externos, una prediction que se ha 



comprobado en una amplia variedad de especies, a menudo 
mediante estudios de laboratorio o invernaderos que compa- 
ran la aptitud de la descendencia de apareamientos controla- 
dos (Figura 25.11). Segun muestra la Tabla 25.5, la depresion 
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La aptitud de los 
individuos producidos 
por apareamientos 
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individuos producidos 
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FIGURA 25.1 1 En Lobelia cardinalis se produce depresion 
endogamica. La depresion endogamica es la diferencia de aptitud 
entre los individuos no endogamicos y los endogamicos. 

O EJERCICIO Etiqueta las partes de esta grafica que indican 
depresion endogamica. ^Aumenta la depresion endogamica con la 
edad en esta especie o permanece constante durante la vida? 
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TAB LA 25.5 La endogamia reduce la aptitud en humanos 



Los porcentajes comunicados aqui muestran la tasa de mortalidad 
de los nihos producto de matrimonios entre primos hermanos en 
comparacion con los matrimonios entre personas no relacionadas. 
En cada estudio, los hijos de matrimonios entre primos hermanos 
presentan una tasa de mortalidad mas elevada. 






Muertes 


Edad 


Periodo 


Hijos de primos 
hermanos 

(%) 


Hijos de 
no familiares 

(%) 


Nihos menores 
de20ahos (EE.UU.) 


Siglos 
XVIII-XIX 


17,0 


12,0 


Nihos menores 
delOahos (EE.UU.) 


1920-1956 


8,1 


2,4 


Antes de nacer 
o en el momento 
de nacer (Francia) 


1919-1950 


9,3 


3,9 


Nihos (Francia) 


1919-1950 


14,0 


10,0 


Nihos menores 
de 1 aho (Japon) 


1948-1954 


5,8 


3,5 


Nihos entre 1 
y 8ahos (Japon) 


1948-1954 


4,6 


1,5 


FUENTE: C. Stern, Principles of Human Genetics (San Francisco: Freeman, 1973) 



endogamica tambien es pronunciada en humanos. Puesto que 
la endogamia tiene unas consecuencias tan daninas en huma- 
nos, no resulta sorprendente que gran numero de sociedades 
humanas contemporaneas tenga leyes que prohfben los matri- 
monios entre individuos emparentados entre si, como primos 
hermanos o mas cercanos. Q Si comprendes la depresion en- 
dogamica, debenas poder explicar por que no se produce en 
especies como los guisantes, donde se ha producido autofe- 
cundacion durante muchas generaciones. 

El punto mas diffcil de comprender sobre la endogamia es 
que, a pesar de que no produce evolucion de forma directa 
porque no cambia las frecuencias de los alelos, puede aumen- 
tar la velocidad del cambio evolutivo. De forma mas especf- 
fica, aumenta la velocidad con la que la seleccion purificante 
elimina los alelos recesivos daninos de una poblacion. Al pen- 
sarlo un momento, debenas convencerte de por que: los rece- 
sivos daninos suelen ser muy raros en las poblaciones, porque 
reducen la aptitud. Los alelos raros suelen hallarse en hetero- 
cigotos porque es mas probable que los individuos tengan una 
copia de un alelo raro que dos. Cuando no se produce endo- 
gamia, los recesivos daninos de los heterocigotos no pueden 
eliminarse por seleccion natural, pero cuando se produce 
endogamia, los recesivos daninos se encuentran en los homo- 
cigotos y se eliminan rapidamente por seleccion. Q Si com- 
prendes este concepto, debenas poder explicar por que la en- 
dogamia contribuye a purgar los alelos recesivos daninos. 

Seleccion sexual 

Si los pavos hembra escogen machos con las colas mas largas e 
iridiscentes como companeros, entonces esta produciendose 
apareamiento no aleatorio y debido a este tipo de apareamiento 



no aleatorio, la frecuencia de los alelos que contribuyen a unas 
colas largas e iridiscentes aumentara en la poblacion. 

Charles Darwin fue el primer biologo en reconocer que la 
seleccion basada en el exito en el cortejo es un mecanismo del 
cambio evolutivo. El proceso se denomina seleccion sexual y 
puede considerarse un caso especial de seleccion natural. O La 
seleccion sexual se produce cuando los individuos en una po- 
blacion difieren en su capacidad para atraer parejas. Favorece 
a los individuos con rasgos heredables que mejoran su habili- 
dad de obtener parejas. 

En 1948, A. J. Bateman contribuyo con una idea fundamen- 
tal sobre como funciona la seleccion sexual. Su idea fue elabo- 
rada por Robert Trivers en 1972 y la teoria de Bateman-Tri- 
vers se compone de dos elementos: una afirmacion sobre una 
pauta en el mundo natural y un mecanismo que causa la pauta. 

El componente de pauta de su teona es que la seleccion se- 
xual suele actuar sobre los machos con mucha mas fortaleza 
que sobre las hembras y, como resultado, los rasgos que atraen 
a los miembros del sexo opuesto estan mucho mas elaborados 
en los machos. El mecanismo que Bateman y Trivers propusie- 
ron para explicar esta pauta puede resumirse con un dicho: 
«Los huevos son caros, pero el esperma es barato», es decir, el 
coste energetico de la creacion de un gran huevo es enorme, 
mientras que el esperma contiene pocos recursos energeticos. 
Por eso, en la mayoria de las especies, las hembras invierten 
mucho mas en su descendencia que los machos, un fenomeno 
que se denomina «simetria fundamental segun el sexo», carac- 
teristico de casi todas las especies sexuales y con dos conse- 
cuencias importantes: 

1. Puesto que los huevos son grandes y costosos en energia, 
las hembras producen relativamente pocos jovenes en su 
vida. La aptitud de una hembra viene principalmente limi- 
tada por su habilidad para hacerse con los recursos necesa- 
rios para producir mas huevos y jovenes mas sanos, no por 
su habilidad por encontrar un companero. 

2. El esperma es tan sencillo de producir que un macho puede 
engendrar un numero casi ilimitado de descendencia. Para 
los machos, la aptitud se limita no solo por la habilidad de 
adquirir los recursos necesarios para producir esperma, sino 
por el numero de hembras con las que pueden aparearse. 

La teona de la seleccion sexual postula importantes predic- 
ciones. Si las hembras invierten mucho en cada descendiente, 
debenan proteger esa inversion escogiendo con cuidado a sus 
companeros. De forma inversa, si los machos invierten poco 
en cada descendiente, entonces debenan estar dispuestos a 
aparearse con casi cualquier hembra. Si el numero de hembras 
y machos de una poblacion es igual y si los machos intentan 
aparearse con todas las hembras posibles, entonces los ma- 
chos tendran que competir entre si por sus parejas. Como re- 
sultado, la seleccion sexual deberia actuar con mas fuerza en 
los machos que en las hembras. Los rasgos de evolucion debi- 
dos a la seleccion sexual, es decir, los rasgos que solo son uti- 
les para el cortejo en la competicion por parejas, debenan en- 
contrarse principalmente en los machos. 

<:Coinciden los datos de los estudios experimentales u ob- 
servacionales con estas predicciones? A continuation se consi- 
deraran por orden. 
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Selection sexual por medio de la election de las hem- 
bras Si las hembras escogen con cuidado con que machos se 
aparean, <ique criterios emplean para tomar su decision? Al- 
gunos experimentos recientes han mostrado que en varias es- 
pecies de aves las hembras prefieren aparearse con machos 
bien alimentados y en buena salud. Estos experimentos se vie- 
ron motivados por tres observaciones clave: (1) en muchas es- 
pecies de aves, la existencia de plumas o picos coloridos se 
debe a la presencia de pigmentos rojos y amarillos llamados 
carotenoides; (2) los carotenoides protegen los tejidos y esti- 
mulan el sistema inmunitario para combatir las enfermedades 
de forma mas efectiva; (3) los animales no pueden sintetizar 
sus propios carotenoides, pero las plantas si. Los animales 
deben obtener los carotenoides comiendo tejidos de plantas 
ricos en carotenoides. 

Estas observaciones sugieren que las aves mas sanas y 
mejor alimentadas en una poblacion tienen los picos y las plu- 
mas mas coloridas, mientras que las aves enfermas presentan 
una coloracion mate porque utilizan todos sus carotenoides 
para estimular su sistema inmunitario y, por ello, tienen pocos 
carotenoides disponibles. Al escoger un macho colorido como 
padre de su descendencia, una hembra tiene mas probabilidad 
de tener descendencia con alelos que le ayudaran a combatir 
la enfermedad con efectividad y a alimentarse con eficiencia. 

Para probar la hipotesis de que las hembras prefieren apa- 
rearse con machos coloridos, un equipo de investigadores es- 
tudio los pajaros diamante mandarin (Figura 25.12a). Ali- 
mentaron a un grupo de pajaros diamante mandarin machos 
con una alimentacion muy complementada con carotenoides 
y un segundo grupo de pajaros diamante mandarin machos (el 
grupo de control) con una alimentacion similar en todo ex- 
cepto por los carotenoides adicionales. Para controlar otras 
diferencias entre los grupos, los investigadores utilizaron indi- 
viduos que se habfan criado y mantenido en entornos lo mas 
similares posibles, identificaron pares de hermanos y asigna- 
ron de forma aleatoria un hermano al grupo de control y otro 
al grupo de tratamiento. 

Segun se habfa predicho, los machos que comian la dieta 
complementada con carotenoides desarrollaron unos picos 
mas coloridos que aquellos con la dieta pobre en carotenoides 
(Figura 25.12b). Al tener la opcion de aparearse con alguno 
de los dos hermanos, 9 de 10 hembras prefirieron el macho 
con mas colorido, unos resultados que constituyen una 
prueba fehaciente de que las hembras de esta especie son se- 
lectivas en cuanto a sus parejas y que prefieren aparearse con 
machos sanos bien alimentados. 

Se han realizado suficientes experimentos en otras especies 
de aves para apoyar una conclusion general: los picos y las 
plumas coloridos, junto con los cantos y los bailes y otro tipo 
de muestras de cortejo transmiten el mensaje: «Estoy sano y 
bien alimentado porque tengo buenos alelos. Apareate con- 
migo». 

La eleccion de buenos alelos no explica todos los procesos 
implicados en la seleccion sexual por medio de la eleccion de 
las hembras. En muchas especies, las hembras prefieren apare- 
arse con machos que cuiden de los jovenes o que ofrezcan los 
recursos necesarios para producir huevos. Las hembras de 
kiwi comun realizan una gran inversion inicial en su descen- 



(a) Los pajaros diamante mandarin machos tienen 
el pico naranja. 




(b) Los machos alimentados con carotenoides tienen 
unos picos de color mas intense 
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Semanas despues del inicio de la dieta experimental 

FIGURA 25.1 2 Si se alimenta a los diamante mandarin machos 
con carotenoides, el colorido de sus picos aumenta. 

dencia: sus huevos suelen representar mas del 15 por ciento del 
peso corporal total de la madre (Figura 25.13), pero escogen 
aparearse con machos que se ocupan de toda la incubacion y 
cuidan de la descendencia. Es habitual hallar que los peces 




FIGURA 25.1 3 En muchas especies, las hembras realizan una 
gran inversion en cada descendencia. Radiografia de un kiwi 
hembra lista para poner un huevo. 

O PREGUNTA Supongamos que estas examinando los gametos 
de una especie recien descubierta.^Como sabes cuales son 
esperma y cuales son huevos? 
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hembra se aparean con machos que protegen el lugar del nido 
y cuidan de los huevos hasta que se abren. En humanos y mu- 
chas especies de aves, los machos proporcionan alimento, pro- 
tection y otros recur sos necesarios para la cna de los jovenes. 

Para resumir, las hembras pueden escoger companeros ba- 
sandose en (1) las caracterfsticas ffsicas que senalan la calidad 
genetica del macho, (2) los recursos o el cuidado parental que 
ofrecen los machos o (3) ambos. En algunas especies, sin em- 
bargo, las hembras no tienen el lujo de escoger un macho. En 
su lugar, la competencia entre los machos es la causa principal 
de la selection sexual. 

Selection sexual por medio de la competencia entre 

machos Como ejemplo de una investigation sobre como 
compiten los machos por sus parejas, se puede analizar un es- 
tudio a largo plazo de una poblacion de elefantes marinos ar- 
ticos que se reproduce en la isla Ano Nuevo, de la costa de 
California. Los elefantes marinos se alimentan de peces y 
pasan la mayor parte del ano en el agua, pero cuando las hem- 
bras estan listas para aparearse y dar a luz, se izan del agua a 
la tierra. Las hembras prefieren dar a luz en las islas, donde 
los recien nacidos estan protegidos de los depredadores terres- 
tres y marinos. Puesto que los elefantes marinos tienen aletas 
poco adecuadas para caminar, las hembras solo pueden izarse 
del agua en las escasas playas que presentan pendientes sua- 
ves y, como resultado, hay un gran numero de hembras con- 
gregadas en pequenas zonas para su reproduction. 

Los elefantes marinos macho establecen territorios en las 
playas para cna mediante la lucha (Figura 25.14a). Un terri- 
torio es una zona defendida activamente que ofrece uso exclu- 
sivo al propietario y los machos que ganan las batallas a otros 
machos monopolizan los apareamientos con las hembras que 
residen en sus territorios. Las hembras no pueden escoger 
entre los machos, se aparean con el macho ganador. Los ma- 
chos que pierden las batallas quedan relegados a los territo- 
rios con pocas hembras o quedan excluidos de la playa. Las 
luchas suelen ser competiciones de golpes en las que los ma- 
chos se yerguen frente a frente, se muerden y dan golpes con 
la cabeza, y suele ganarlas el macho mas grande. 

Basandose en estas observaciones, no resulta sorprendente 
que los elefantes marinos pesen a menudo tres toneladas (2.700 
kg) y sean cuatro veces mayores, de media, que las hembras. La 
logica es la siguiente: los machos propietarios de las playas con 
grandes congregaciones de hembras seran padres de numerosos 
de descendientes, mientras que los machos que pierden las lu- 
chas no produciran descendencia o produciran muy poca. 
Como resultado, la frecuencia de los alelos de los machos pro- 
pietarios de territorio aumenta en la poblacion. Si la capacidad 
de ganar peleas y producir descendencia viene principalmente 
determinada por el tamano corporal, entonces los alelos de un 
tamano corporal grande tendran una ventaja de aptitud signifi- 
cativa que resulta en la evolution de un tamano grande de los 
machos. La ventaja de aptitud se debe a la selection sexual. 

La Figura 25.14b ofrece pruebas de una intensa selection se- 
xual en machos. Los biologos han marcado muchos individuos 
en la poblacion de focas de la isla Ano Nuevo para realizar el 
seguimiento del exito reproductive durante la vida de gran nu- 
mero de individuos. Como muestran los datos, en esta pobla- 



(a) Los machos compiten por la oportunidad de aparearse 
con las hembras. 




(b) La variacion en el exito reproductivo es elevada en los machos. 
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(c) La variacion en el exito reproductor es relativamente baja 
en las hembras. 
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FIGURA 25.14 Selection sexual intensa en los elefantes marinos 
machos, (a) Dos elefantes marinos articos compiten por la 
oportunidad de aparearse con las hembras que criaran en esta 
playa. Los histogramas muestran que la variacion en el exito 
reproductor durante toda la vida es incluso mayor en los elefantes 
marinos articos machos(b) que en las hembras (c). 

O PREGUNTA Considera un alelo que aumenta el exito 
reproductor en los machos en comparacion con un alelo que 
aumenta el exito reproductor en las hembras. £Que alelo aumentara 
su frecuencia con mas rapidez y por que? 

cion un numero reducido de machos procrea un numero grande 
de descendencia, mientras que la mayoria de los machos son 
padres de pocos o ninguno. Entre las hembras, la variacion en 
el exito reproductivo es tambien elevada, pero muy inferior a 
la de los machos (Figura 25.14c). En esta especie, la mayor 
parte de la seleccion natural viene impulsada por la competen- 
cia entre los machos en lugar de por eleccion de las hembras. 
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FIGURA 25.1 5 Los rasgos de selection sexual se utilizan para competir por las parejas. Los machos con frecuencia 
presentan rasgos exagerados que utilizan en el cortejo o en la lucha. En muchas especies las hembras carecen de estos 
rasgos. 

[(b) arriba ©B.Schorre/VIREO;(b) abajo ©R.& A. Simpson/VIREO] 

O PREGUNTA £C6mo disenan'as un experimento para poner a prueba la hipotesis de que los rasgos exagerados 
que se muestran aqui ayudan a los machos de estas especies a atraer sus parejas? 



^Cuales son las consecuencias de la selection sexual? 

En los elefantes marinos y en la mayoria de los animales estu- 
diados, la mayor parte de las hembras que sobreviven hasta la 
edad adulta obtiene una pareja. Por el contrario, muchos ma- 
chos no lo hacen. Puesto que la seleccion sexual tiende a ser 
mucho mas intensa en machos que en hembras, los machos 
suelen tener muchos mas rasgos que funcionan solo en el cor- 
tejo o en la competencia entre los machos. Dicho de otro 
modo: los rasgos de seleccion sexual suelen diferir en gran 
medida entre los sexos. 

El dimorfismo sexual (literalmente, «dos formas») hace 
referenda a cualquier rasgo que difiera entre machos y hem- 
bras. La Figura 25.15 ilustra los rasgos de dimorfismo sexual, 
que van desde las armas que utilizan los machos para pelear 
por las hembras, como cuernos y hastas, hasta la ornamenta- 
cion y el comportamiento elaborados que se utilizan para el 
cortejo. Los humanos son dimorficos sexualmente en tamano, 
distribution del vello corporal y muchos otros rasgos. 

Al igual que la endogamia y otras formas de apareamiento 
no aleatorio, la seleccion sexual quebranta las suposiciones 
del principio de Hardy-Weinberg. Sin embargo, a diferencia 
de la endogamia, hace que la frecuencia de algunos alelos es- 
pecificos aumente o se reduzca y resulta en la evolucion. 



Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... C 

La endogamia y la seleccion sexual son formas 
de apareamiento no aleatorio. 

La endogamia es el apareamiento entre familiares. 
No es un proceso evolutive porque cambia las frecuencias 
de los genotipos, no las de los alelos. La endogamia 
aumenta la capacidad homocigotica y puede resultar 
en depresion endogamica. 

• La seleccion sexual se basa en la diferencia en el exito 
en la obtencion de parejas. Causa evolucion mediante 
el aumento de la frecuencia de los alelos asociados 
con el exito del cortejo. 

Deberias ser capaz de... C 

1) Definir la asimetn'a sexual fundamental. 

2) Explicar por que los machos suelen ser el sexo con rasgos 
exagerados utilizados en el cortejo. 

3) Explicar como la competencia entre los machos por sus 
parejas difiere de la eleccion de parejas por las hembras. 
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Repaso del capitulo 



I 



RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 



O El principio de Hardy- Weinberg actua como una hipotesis nula 
cuando el investigador desea probar si estan produciendose evo- 
lution o apareamiento no aleatorio en un gen particular. 

Los biologos estudian las consecuencias de los diferentes meca- 
nismos evolutivos por medio de una combination de modelado 
matematico e investigation experimental u observacional. El 
principio de Hardy -Weinberg puede servir como hipotesis nula en 
los estudios evolutivos porque predice que frecuencias genotipi- 
cas y de alelos se preven si el apareamiento es aleatorio en rela- 
tion con el gen en cuestion y no opera sobre este gen ninguno de 
los cuatro procesos evolutivos. 

Deberias ser capaz de predecir como las frecuencias de genotipos 
difieren de las proporciones de Hardy-Weinberg en casos de se- 
lection para ventaja heterocigotica y de seleccion direccional. Q 



Web Animation 
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The Hardy-Weinberg Principle 

O Cada uno de los cuatro mecanismos evolutivos produce conse- 
cuencias diferentes y solo la seleccion natural produce adaptation; 
la deriva genetica produce fluctuaciones aleatorias en las frecuen- 
cias de los alelos, el flujo genico iguala las frecuencias de los alelos 
entre las poblaciones y la mutacion introduce alelos nuevos. 

La seleccion natural tiene lugar en una amplia variedad de pautas 
y con gran variedad de intensidades. La seleccion direccional 
puede resultar en la fijacion de algunos alelos especificos y, de esa 
forma, reduce su diversidad en las poblaciones. La seleccion esta- 
bilizadora elimina fenotipos con caracteristicas extremas y reduce 
la diversidad alelica en las poblaciones. La tasa de evolucion bajo 
seleccion natural depende tanto de la intensidad de la seleccion 
como de la cantidad de variacion genetica disponible. 

La deriva genetica resulta de los errores de muestreo y es una 
fuerza evolutiva importante en las poblaciones de pequeno ta- 
mano; resulta en la fijacion aleatoria de alelos y tiende a reducir 
su diversidad total. 

El flujo genico es el movimiento de alelos entre las poblacio- 
nes; tiende a homogeneizar las frecuencias de los alelos y a redu- 
cir la diferenciacion entre las poblaciones, pero tambien puede 
ser una fuente importante de nueva variacion en las poblaciones. 



La mutacion es demasiado poco frecuente como para ser una 
causa importante de cambio en la frecuencia de los alelos, pero 
puesto que la mutacion introduce de forma continua nuevos ale- 
los en todos los genes, resulta esencial para la evolucion. Sin mu- 
tacion, la seleccion natural y la deriva genetica terminarian por 
eliminar la variacion genetica y la evolucion podria cesar. 

Deberias ser capaz de explicar como afectan las fuerzas evoluti- 
vas a la gestion de las especies en peligro de extincion. <Que 
efecto tendra la deriva? ^Como afectara el flujo genico de las po- 
blaciones cautivas a las poblaciones salvajes? Q 



UVIB^ ^I^^JiE^El^^P en www.masteringbio.com 

Three Modes of Natural Selection 

O La endogamia cambia las frecuencias genotipicas, pero no las fre- 
cuencias de los alelos. 

La endogamia o el apareamiento entre familiares es una forma de 
apareamiento no aleatorio. La endogamia no cambia las frecuen- 
cias de los alelos, por lo que no es un mecanismo evolutivo; sin 
embargo, si cambia las frecuencias genotipicas y resulta en un au- 
mento de la homocigosidad y una reduction de la heterocigosi- 
dad. Estas pautas pueden acelerar la seleccion natural y causar 
depresion endogamica. 

Deberias ser capaz de predecir como afecto a las familias reales 
europeas la amplia endogamia durante los siglos xvm y xix. Q 

O La seleccion sexual resulta en la evolucion de los rasgos que ayu- 
dan a los individuos a atraer a sus parejas. Suele ser mas fuerte en 
machos que en hembras. 

La seleccion sexual es una forma de apareamiento no aleatorio 
que tiene lugar cuando algunos rasgos especificos contribuyen al 
exito de los machos en las competiciones por sus parejas o 
cuando resultan atractivos para las hembras. Es responsable de la 
evolucion de las diferencias fenotipicas entre machos y hembras. 

Deberias ser capaz de predecir la pauta de dimorfismo sexual 
observada en las especies animales en las que los machos realizan 
una inversion mucho mayor en su descendencia de lo que hacen 
las hembras. Q 



PREGUNTAS 



O Comprueba tus conocimientos 

1. <;Por que no se considera la endogamia como un mecanismo 
evolutivo? 

a. No cambia las frecuencias fenotipicas. 

b. No cambia las frecuencias de los alelos. 

c. No tiene lugar con la frecuencia suficiente para ser importante 
en la evolucion. 

d. No quebranta las suposiciones del principio de Hardy-Weinberg. 

2. <;Por que es muy adecuado el nombre de «deriva genetica»? 

a. Hace que las frecuencias de los alelos aumenten o se reduzcan 
de forma aleatoria. 

b. Es la fuente principal de variacion genetica. 

c. Resulta un mecanismo de especial importancia en pequenas 
poblaciones. 

d. Se produce cuando las poblaciones derivan a nuevos habitats. 



3. <;En que se diferencia la seleccion sexual de la endogamia? 

a. A diferencia de la endogamia, la seleccion sexual cambia las 
frecuencias de los alelos y afecta solo a los genes implicados 
en atraer las parejas. 

b. A diferencia de la seleccion sexual, la endogamia cambia las 
frecuencias de los alelos e implica todo apareamiento entre fa- 
miliares, no solo la autofecundacion. 

c. A diferencia de la endogamia, la seleccion sexual resulta de la 
fusion aleatoria de los gametos durante la fecundation. Es de 
particular importancia en las poblaciones pequenas, donde 
hay pocas parejas disponibles. 

d. La endogamia se produce solo en poblaciones pequenas, 
mientras que la seleccion sexual puede tener lugar en pobla- 
ciones de cualquier tamano. 
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iQue quiere decir que un alelo ha alcanzado su «fijacion»? 

a. Se elimina de la poblacion. 

b. Su frecuencia es de 1,0. 

c. Es un alelo dominante sobre los demas. 

d. Es una ventaja adaptativa. 

^En que sentido es el principio de Hardy- Weinberg una hipotesis 
nula, similar al tratamiento de control en un experimento? 

a. Define cuales serfan las frecuencias genotipicas si no se pro- 
dujera apareamiento no aleatorio. 

b. Las frecuencias genotipicas previstas pueden calcularse a par- 
tir de las frecuencias de alelos observadas y, a continuacion, 
compararse con las frecuencias genotipicas observadas. 

c. Define cuales serian las frecuencias genotipicas si tienen lugar 
seleccion natural, deriva genetica, flujo genico o mutacion, y 
si el apareamiento es aleatorio. 



d. Define cuales serfan las frecuencias genotipicas si no estuvie- 
ran produciendose los mecanismos evolutivos. 

6. La mutacion es la principal fuente de variacion genetica. <Por 
que es correcta esta afirmacion? 

a. La DNA-polimerasa (la enzima que copia el DNA) es notable- 
mente exacta. 

b. «La mutacion propone y la seleccion dispone ». 

c. La mutacion es la unica fuente de alelos nuevos. 

d. La mutacion tiene lugar en respuesta a la seleccion natural. 
Genera los alelos necesarios para que una poblacion se adapte 
a un habitat especifico. 
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O Comprueba tu aprendizaje 

1. Crea un mapa conceptual resumiendo los efectos de la seleccion, 
la deriva, el flujo genico, la mutacion y la endogamia sobre la 
variacion genetica y la aptitud. Ademas de indicar si cada uno de 
los cinco procesos aumenta o reduce la variacion genetica y la 
aptitud media, tu diagrama deberia indicar el porque. 

2. La seleccion direccional puede resultar en la fijacion de los alelos 
favorecidos. Cuando esto ocurre, la variacion genetica es cero y 
la evolution se detiene. Explica la razon por la que esto sucede 
en raras ocasiones. 

3. <:Por que suele resultar la seleccion sexual en dimorfismo sexual? 
<:Por que suelen ser los machos el sexo que exhibe las 
caractensticas exageradas? 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

4. <;Es posible que un gen en una poblacion no tenga las frecuencias 
genotipicas en la proportion indicada por el principio de Hardy- 
Weinberg, incluso aunque lo esten todos los demas genes en la 
poblacion? Explica por que si o no. 

5. Explica la razon por la que las pequenas poblaciones se vuelven 
endogamicas. 

6. Explica por que la deriva genetica es mucho mas importante en 
pequenas poblaciones que en las grandes. 



O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. En los humanos, el albinismo deriva de mutaciones de perdida 
de funcion en los genes implicados en la smtesis de la melanina, 
el pigmento oscuro de la piel. Solo las personas homocigoticas 
para un alelo con perdida de funcion tienen el fenotipo 
correspondiente. En estadounidenses de ascendencia noreuropea, 
los albinos estan presentes con una frecuencia aproximada de 1 
en 10.000 (o 0,0001). Sabiendo esta frecuencia genotipica se 
pueden calcular las frecuencias de los alelos de perdida de 
funcion. Si hacemos que p 2 indique esta frecuencia, sabremos 
que p 2 2 = 0,0001; por lo tanto, p 2 = V0,0001 = 0,01. Al restar, la 
frecuencia de los alelos normales es de 0,99. Si los genes 
responsables del albinismo cumplen con las condiciones 
requeridas por el principio de Hardy -Weinberg, <;cual es la 
frecuencia de portadores o personas que son heterocigoticas para 
esta condition? Tu respuesta indica el porcentaje de caucasicos 
en EE.UU. portadores de un alelo para el albinismo. 

2. Los directores de los proyectos de conservacion utilizan con 
frecuencia el flujo genico, en forma de individuos portadores o 
liberation de jovenes criados en cautividad, para contrarrestar 
los efectos de la deriva en pequenas poblaciones en peligro de 
extincion. Explica como el flujo genico puede tambien mitigar 
los efectos de la endogamia. 

3. Supongamos que estuvieras estudiando varias especies humanas. 
En una, los machos nunca hicieron nada para ayudar a las 
hembras a criar a su descendencia. En otra, los machos dedican 
tanto tiempo a los cuidados de su descendencia como las hembras, 
excepto durante el embarazo. <;C6mo se compara la asimetria 
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fundamental entre los sexos en las dos especies? ^Como esperarfas 
que fuera el dimorfismo sexual entre las dos especies? 

4. Eres un biologo encargado de la conservacion de las especies con 
la tarea de crear un plan de recuperacion para una especie de 
tortuga en peligro de extincion. El habitat de la tortuga ha 
quedado fragmentado en pequenas areas aisladas aunque 
protegidas, por la construction de suburbanizaciones y 
carreteras. Algunas pruebas indican que algunas poblaciones de 
tortugas se han adaptado a las cienagas normales, mientras que 
otras se han adaptado a habitats mas acidos o mas salados. 
Ademas, algunas poblaciones de tortugas cuentan con menos de 
25 adultos en edad de reproduccion, lo cual comienza a la deriva 
genetica y la endogamia en una preocupacion importante. Al 
crear un plan de recuperacion, las herramientas a tu disposicion 
son la crfa en cautividad, la captura y la transferencia de adultos 
para crear flujo genico o la creacion de corredores entre los 
habitats para posibilitar la migracion. Escribe una redaccion de 
dos parrafos indicando las principales caractensticas de tu 
propuesta. 

En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • guias de estudio online y preguntas • mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 





PROCESOS Y MODELOS EVOLUTIVOS 



Especiacion 



CONCEPTOS CLAVE 

O La especiacion tiene lugar cuando las 
poblaciones de la misma especie quedan 
geneticamente aisladas por falta de flujo 
genico y, a continuacion, divergen entre si 
por medio de la seleccion, la deriva 
genetica o la mutacion. 

O Las poblaciones pueden reconocerse como 
especies definidas si estan aisladas unas de 
otras desde el punto de vista reproductivo, 
si presentan caracterfsticas morfologicas 
definitorias o si forman ramas 
independientes de un arbol filogenetico. 

O Las poblaciones pueden aislarse 
geneticamente entre ellas si ocupan 
diferentes areas geograficas, si ocupan 
habitats diversos o usan recursos distintos 
en la misma zona o si una poblacion es 
poliploide y no puede aparearse con la otra. 

O Cuando las poblaciones que han 

divergido vuelven a entrar en contacto, 
pueden fusionarse, continuar divergiendo, 
mantenerse diferenciadas o producir 
descendencia formando especie nueva. 




El oriol de Bullock se considero en un tiempo un miembro de la misma especie que el oriol 
de Baltimore porque ambas poblaciones se mezclan en algunas regiones.Sin embargo, algu- 
nos analisis recientes basados en el concepto filogenetico de especie que se presenta en este 
capitulo han mostrado que los orioles de Bullock constituyen una especie independiente. 



Aunque Darwin llamo a su obra maestra El origen de 
las especies por la seleccion natural, de hecho tenia 
poco que decir sobre como surgen las especies nuevas. 
En su lugar, sus datos y analisis se centraron en el proceso de 
seleccion natural y en los cambios que se producen en las po- 
blaciones con el tiempo, y paso mucho menos tiempo conside- 
rando los cambios que se producen entre las poblaciones. 

Desde Darwin, sin embargo, los biologos se han dado 
cuenta de que las poblaciones de la misma especie pueden di- 
vergir entre si cuando estan aisladas en terminos de flujo ge- 
nico. Recuerda del Capitulo 25 que el flujo genico iguala las 
frecuencias de los alelos entre las poblaciones y, cuando ter- 
mina, las frecuencias de los alelos en las poblaciones aisladas 
estan libres para divergir, es decir, que las poblaciones comien- 
zan a evolucionar de forma independiente entre si. Si la muta- 
cion, la seleccion y la deriva genetica hacen que las poblacio- 
nes aisladas se diferencien lo suficiente, se produce la 
especiacion, es decir, la formacion de especies definidas dife- 



rentes. La especiacion es un acontecimiento diferenciador que 
crea dos o mas especies distintas de un unico grupo original 
(Figura 26.1); cuando esta completa, se ha anadido una nueva 
rama al arbol de la vida. 

En esencia, pues, la especiacion es el resultado del aisla- 
miento genetico y de la divergencia genetica. El aislamiento 
resulta de la falta de flujo genico y la divergencia se produce 
porque la seleccion, la deriva genetica y la mutacion suceden 
de forma independiente en las poblaciones aisladas. ^Como 
tiene lugar el aislamiento genetico? <;Y como causan divergen- 
cia la seleccion, la deriva y la mutacion? 

Este capitulo esta dedicado a explorar estas cuestiones. Nues- 
tra primera tarea es examinar como se definen e identifican las 
especies. Las secciones posteriores se centran en como se pro- 
duce la especiacion en dos situaciones diferentes: cuando se 
separan las poblaciones en regiones diferentes y cuando ocu- 
pan la misma zona geografica. El capitulo concluye con una 
mirada a la pregunta clasica en investigacion sobre la especia- 
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Pinzon terrestre grande Pinzon terrestre mediano 




Las poblaciones 
descendientes evolucionan 
en entornos distintos y sus 
caracteristicas divergen 



La poblacion original se divide en 
poblaciones separadas que 
ocupan islas diferentes 



alelos cambian lo suficiente con el tiempo, las poblaciones se 
convierten en especies diferenciadas. 

Formalmente, entonces, una especie se define como una po- 
blacion o grupo de poblaciones independiente. Aunque esta de- 
finicion suene directa, puede ser extremamente dificil ponerla 
en practica. <;C6mo pueden identificarse las poblaciones evolu- 
tivamente independientes en el registro fosil y en el campo? No 
hay una respuesta universal unica. Aunque los biologos coinci- 
den en la definition de especie, con frecuencia deben utilizar di- 
ferentes conjuntos de criterios para identificarlas. Se utilizan 
con frecuencia tres criterios para identificar especies: (1) el con- 
cepto biologico de especie, (2) el concepto morfologico de espe- 
cie y (3) el concepto filogenetico de especie. 



c= *§^ Una poblacion original 

FIGURA 26.1 La especiacion crea poblaciones independientes 
desde el punto de vista evolutivo. Los pinzones terrestres grande y 
mediano derivan de la misma poblacion original que se dividio en 
dos poblaciones aisladas por falta de flujo genico. Puesto que las 
poblaciones comenzaron a evolucionar de forma independiente, 
adquirieron las caracteristicas distintivas que se observan hoy en dia. 

cion: <;que ocurre cuando las poblaciones que han estado ais- 
ladas entre si vuelven a entrar en contacto? <:Se mezclan y se 
funden de nuevo en la misma especie o continuan siendo in- 
dependientes y formando especies nuevas? 

26.1 iComo se definen e identifican 
las especies? 

Las especies son tipos distintos de organismos y representan 
grupos independientes desde el punto de vista evolutivo. Como 
los pinzones de las Galapagos en la Figura 26.1, las especies 
son diferentes unas de otras en aspecto, comportamiento, uso 
del habitat y otros rasgos, caracteristicas que difieren entre ellas 
porque sus caracteristicas geneticas tambien son diferentes. Las 
distinciones geneticas ocurren porque la mutacion, la seleccion 
y la deriva actuan sobre cada especie de forma independiente 
en relation con lo que ocurre en otras poblaciones. 

iQue hace que una especie sea «independiente desde el 
punto de vista evolutivo » de otras? La respuesta comienza con 
la falta de flujo genico. Segun se explico en el Capftulo 25, el 
flujo genico elimina las diferencias geneticas entre poblaciones. 
Las frecuencias de alelos en las poblaciones y, con ello, sus ca- 
racteristicas, se parecen mas cuando se produce flujo genico 
entre ellas. Si el flujo genico entre las poblaciones es extenso y 
continua durante algun tiempo, finalmente produce poblacio- 
nes incluso mas definidas que confluyen en la unidad que se 
conoce como especie. O Por el contrario, si se detiene el flujo 
genico entre las poblaciones, entonces la mutacion, la seleccion 
y la deriva genetica comienzan a actuar sobre las poblaciones 
de forma independiente. Si una nueva mutacion crea un alelo 
que cambia el fenotipo de los individuos en una poblacion, ya 
no hay ningun modo de que ese alelo aparezca en la otra. 
Como resultado, las frecuencias de alelos y las demas caracte- 
risticas de la poblacion divergen y, cuando las frecuencias de 



El concepto biologico de especie 

Segun el concepto biologico de especie, el criterio indispen- 
sable para la identification de una especie es el aislamiento re- 
productive, un hito logico, porque no se produce ningun flujo 
genico entre las poblaciones que se encuentran aisladas unas 
de otras desde este punto de vista. Especificamente, si dos po- 
blaciones diferentes no se mezclan entre si en la naturaleza o 
si no producen descendencia viable y fertil cuando tienen 
lugar los apareamientos, entonces se consideran especies dife- 
renciadas. Pertenecen a la misma especie aquellos grupos que 
se cruzan o pueden cruzarse en la naturaleza y que estan aisla- 
dos de otros grupos desde el punto de vista reproductive Los 
biologos conffan en que las poblaciones aisladas desde el 
punto de vista reproductive son independientes desde el punto 
de vista evolutivo. 

El aislamiento reproductive puede deberse a una amplia 
variedad de acontecimientos y procesos. Para organizar los 
diferentes mecanismos que impiden el flujo genico entre las 
poblaciones, los biologos distinguen entre (1) aislamiento 
precigotico (literalmente, «antes del cigoto»), que impide que 
se apareen individuos de diferentes especies, y (2) aisla- 
miento poscigotico (literalmente, «despues del cigoto»), en 
el cual la descendencia de los apareamientos entre miembros 
de diferentes especies no sobrevive o no se reproduce. En el 
aislamiento precigotico, el aislamiento reproductive tiene 
lugar antes de que pueda producirse el apareamiento. En el 
aislamiento poscigotico, puede ocurrir apareamiento entre las 
especies, pero la aptitud de toda descendencia producida es 
baja. LaTabla 26.1 resume algunos de los mecanismos mas 
importantes del aislamiento precigotico y poscigotico. 

Aunque el concepto de especie biologica o bioespecie 
cuenta con una base teorica robusta, presenta sus desventajas. 
El criterio de aislamiento reproductive no puede evaluarse en 
los fosiles ni en las especies que se reproducen de forma ase- 
xual. Ademas, resulta dificil de aplicar cuando algunas pobla- 
ciones estrechamente relacionadas no se superponen una a 
otra en cuanto a zona geografica. En este caso, los biologos 
deben adivinar si podrian ocurrir entrecruzamiento y flujo ge- 
nico si las poblaciones entraran en contacto. 

El concepto morfologico de especie 

<;C6mo identifican los biologos a las especies cuando no puede 
aplicarse el criterio de aislamiento reproductive? Segun el 
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TAB LA 26.1 Mecanismos de aislamiento reproductive 



Tipo 


Description 


Ejemplo 


Aislamiento precigotico 


Temporal 


Las poblaciones estan aisladas porque se 
multiplican en momentos diferentes. 
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diferentes. 


Habitat 


Las poblaciones estan aisladas porque se 
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Los parasitos que comienzan a aprovechar las especies hospedadoras 
estan aisladas de su poblacion original. 


De comportamiento 


Las poblaciones no se mezclan porque sus 
muestras de cortejo difieren. 


Para atraer a las luciernagas macho, las hembras emiten una secuencia de 
luces especifica para la especie. 


Barrera gametica 


Los apareamientos fallan porque los huevos y 
el esperma no son compatibles. 


En los erizos de mar, una proteina llamada bindina permite que el 
esperma penetre en los huevos. Las diferencias en la secuencia de 
aminoacidos de la bindina hacen que los apareamientos no tengan exito 
entre poblaciones estrechamente relacionadas. 


Mecanico 


Los apareamientos fallan porque los genitales 
femeninos y masculinos no son compatibles. 


En muchos insectos, el organo de copula macho y el canal reproductor 
hembra encajan como una Nave en una cerradura. Los cambios en 
cualquiera de los organos inician el aislamiento reproductor. 


Aislamiento poscigotico 


Viabilidad hibrida 


La descendencia hibrida no se desarrolla con 
normalidad y muere en su fase embrionaria. 


Cuando las palomas con anillo se aparean con palomas de roca, 
eclosionan menos del 6% de los huevos. 


Esterilidad hibrida 


La descendencia hibrida madura, pero es esteril 
en la edad adulta. 


Los turpiales gorjeadores orientales y occidentales son casi identicos 
desde el punto de vista morfologico, pero la descendencia hibrida es, en 
general, esteril. 



concepto morfologico de especie, una morfoespecie («forma- 
especie»), los investigadores identifican linajes independientes 
desde el punto de vista evolutivo mediante las diferencias en el 
tamano, la forma u otras caractensticas morfologicas. La logica 
del concepto de morfoespecie es que es mas probable que las 
caractensticas distintivas surjan si las poblaciones son indepen- 
dientes y estan aisladas del flujo genico. 

El concepto de morfoespecie es atractivo sencillamente por 
su amplia aplicacion: es un criterio util cuando los biologos 
no tienen datos sobre la extension del flujo genico y es igual- 
mente aplicable a las especies sexuales, asexuales o fosiles. Su 
desventaja es que las caractensticas utilizadas para distinguir 
las especies son subjetivas y, en el peor de los casos, los dife- 
rentes investigadores que estudian las mismas poblaciones no 
se ponen de acuerdo sobre las caractensticas que distinguen 
entre las especies. Por ejemplo, algunos investigadores que es- 
tudian el registro fosil humano argumentan que los ejempla- 
res que se llaman en la actualidad Homo habilis y Homo ru- 
dolfensis (Figura 26.2) pertenecen, de hecho, a la misma 
especie. Los desacuerdos como estos suelen terminar en un 
punto muerto, puesto que no existe criterio independiente al- 
guno para la resolucion del conflicto. 

El concepto filogenetico de especie 

El concepto filogenetico de especie es una adicion reciente a 
las herramientas disponibles para identificar los linajes inde- 
pendientes desde el punto de vista evolutivo, y se basa en la 
reconstruction de la historia evolutiva de las poblaciones. Los 
defensores de este enfoque arguyen que es de amplia aplica- 
cion y resulta exacto. 

El razonamiento en el que se basa el concepto filogenetico 
de especie comienza con la afirmacion de Darwin de que 
todas las especies estan relacionadas por un antepasado 



(a) Homo habilis 




FIGURA 26.2 Las morfoespecies pueden ser dificiles de 
distinguir entre si. Se han recuperado de la misma region de 
Africa, en rocas de la misma edad, fosiles de (a) Homo habilis y (b) 
Homo rudolfensis. Los biologos discuten sobre si las dos poblaciones 
fueron lo suficientemente diferenciadas desde el punto de vista 
morfologico como para considerarse especies separadas o si deben 
considerarse como una especie unica. 
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monofiletico 
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Cada punta de 
rama representa 
una especie 
filogenetica 



FIGURA 26.3 Grupos monofileticos. Los linajes con codigo de 
color en este arbol filogenetico son monofileticos porque contienen 
un ancestro comun y todos sus descendientes. 

O EJERCICIO Rodea con un circulos los seis grupos monofileticos 
que representan especies filogeneticas. 

comun. Los Capitulos 1 y 25 presentaron esta afirmacion y 
los arboles filogeneticos que se utilizan para representar las 
relaciones genealogicas entre las poblaciones. (Para obtener 
mas informacion sobre la interpretacion de los arboles filoge- 
neticos, consulta BioHabilidades 2.) La Figura 26.3 muestra 
un arbol de este tipo. En este, y en todos los demas arboles fi- 
logeneticos, las ramas representan poblaciones que cambian 
con el tiempo; debe hacerse notar que cada rama termina en 
una punta. Este arbol tiene seis puntas, cada una de las cuales 
representa una especie filogenetica. Para comprender la razon, 
resulta esencial comprender el concepto de grupo monofile- 
tico («una tribu»). Un grupo monofiletico, tambien llamado 
clado o linaje, se compone de una poblacion ancestral, todos 
sus descendientes y exclusivamente estos descendientes. Hay 
tres grupos monofileticos con codigo de color en el arbol de 
la Figura 26.3, incluyendo uno (que incluye las especies B, C 
y D) que se superpone a otro grupo monofiletico (el que se 
compone solo de las especies C y D). En cualquier arbol evo- 
lutivo dado, hay muchos grupos monofileticos. Segun el con- 
cepto filogenetico de especie, una especie se define como el 
grupo monofiletico mas pequeno en un arbol filogenetico que 
compara poblaciones, en oposicion a los grupos mas amplios 
como «pinos» o «mamfferos». En un arbol de poblaciones, 
cada punta es una especie filogenetica. 

El arbol de la Figura 26.3, por ejemplo, se basa en datos de 
una amplia variedad de poblaciones, pero muchas de ellas no 



son lo suficientemente diferenciadas como para representar 
puntas separadas. Las especies filogeneticas en el arbol vienen 
etiquetadas A, B, C, D, E y F, los grupos monofileticos mas 
pequenos del arbol. Los grupos en algunas de las puntas (Al, 
A2, A3, etc.) representan poblaciones dentro de estas especies 
que pueden estar separadas desde el punto de vista geografico, 
pero cuyas caracteristicas son tan similares que no forman 
puntas independientes del arbol, son sencillamente parte del 
mismo grupo monofiletico que contiene otras poblaciones. 

O Si comprendes el concepto de especie filogenetica, debe- 
rias poder dibujar un arbol que muestre que las relaciones 
entre gorila, chimpance comun y seres humanos son como las 
de las especies B, C y D de la Figura 26.3. En este arbol, anade 
etiquetas para representar las poblaciones de gorilas de 
Ruanda y el Congo, los chimpances de Africa oriental en con- 
traste con los de Africa occidental y los seres humanos de Si- 
beria, Australia y America del Norte. 

El concepto filogenetico de especie ofrece dos ventajas di- 
ferenciadas: (1) puede aplicarse a cualquier poblacion (fosil, 
asexual o sexual) y (2) es logica porque las poblaciones son lo 
suficientemente diferenciadas como para ser monofileticas 
solo si estan aisladas del flujo genico y han evolucionado de 
forma independiente. El enfoque tiene, no obstante, una des- 
ventaja distintiva: hay filogenias estimadas cuidadosamente 
solo para un diminuto (aunque creciente) subconjunto de po- 
blaciones en el arbol de la vida. Los criticos de este enfoque 
tambien senalan que probablemente resultaria en el reconoci- 
miento de muchas mas especies que el concepto de morfoes- 
pecie o de bioespecie. Los defensores de la teoria argumentan 
que, en lugar de ser una desventaja, el reconocimiento de un 
mayor numero de especies podria reflejar de mejor modo la 
amplitud de la diversidad de la vida. 

O De hecho, los investigadores utilizan los tres conceptos 
de especie que se resumen aquf (Tabla Resumen 26.2), aunque 
se han producido conflictos cuando se han aplicado conceptos 
diferentes de especies al mundo real. Para apreciar este punto, 
podemos analizar el caso del gorrion costero oscuro. 

Definiciones de especie en accion: el caso 
del gorrion costero oscuro 

Los gorriones costeros viven en pantanos salinos de las costas 
Atlantica y del Golfo de Estados Unidos. Recuerda del Capf- 
tulo 1 que los nombres cientificos constan de un nombre de 



TABLA RESUMEN 26.2 Conceptos de especie 



Concepto de especie 


Criterio para el reconocimiento de especies 


Ventajas 


Desventajas 


Biologico (bioespecie) 


Aislamiento reproductive entre las 
poblaciones (no se multiplican y no 
producen descendencia viable) 


Aislamiento reproductive = 
independencia evolutiva 


No es aplicable a especies asexuales 0 
fosiles;es dificil de evaluar si las zonas 
geograficas de las poblaciones no se 
superponen 


Morfologico 
(morfoespecie) 


Poblaciones morfologicamente 
diferenciadas 


De amplia aplicacion 


Subjetiva (los investigadores discrepan 
con frecuencia sobre el punto 0 los 
tipos de distincion morfologica que 
indicarian especiacion) 


Filogenetico 


Grupo monofiletico mas pequeno del 
arbol filogenetico 


De amplia aplicacion basado 
en criterios comprobables 


En la actualidad hay relativamente 
pocas filogenias bien estimadas 
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(a) Cada subespecie de gorrion costero presenta un ambito restringido. 




nigrescens 



(b) Las seis subespecies forman dos grupos 
monofileticos cuando se comparan las secuencias 
de DNA. 
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En cada una de estas 
dos regiones, las 
secuencias de ADN 
son practicamente 
identicas 
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FIGURA 26.4 Los gorriones costeros forman dos grupos monofileticos. (a) La subespecie 
de gorriones costeros nombrada en este mapa se distingue por su coloracion y sus cantos 
diferenciados. (b) Este arbol filogenetico se elaboro comparando las secuencias de DNA. El 
arbol muestra que los gorriones costeros representan dos grupos monofileticos diferenciados, 
uno de la costa Atlantica y el otro de la costa del Golfo. 

O PREGUNTA Si fueras un biologo conservacionista y pudieras salvar solo dos subespecies de 
gorriones costeros de la extincion, £escogeri'as dos subespecies de la costa Atlantica, dos de la 
del Golfo o una de cada una de las partes? Explica por que. 



genero seguido de uno de especie. El nombre cientffico de esta 
especie es Ammodramus maritimus. Los investigadores solfan 
nombrar una variedad de gorrion costero como « subespecie » 
segun el concepto de morfoespecie. Las subespecies son po- 
blaciones que viven en zonas geograficas discretas y presentan 
caracteristicas distintivas, tales como coloracion o llamadas, 
pero que no estan lo suficientemente diferenciadas como para 
considerarse especies separadas. 

Puesto que los pantanos salinos suelen resultar destruidos 
por la agricultura o la construction de pisos en la costa, a fi- 
nales de la decada de 1960 los biologos comenzaron a preo- 
cuparse por el futuro de algunas de las poblaciones de gorrio- 
nes costeros. Una subespecie llamada gorrion costero oscuro 
(Ammodramus maritimus nigrescens) estaba especialmente en 
peligro: en el ano 1980, solo quedaban seis individuos de esta 
poblacion, todos machos. 

En este momento, el gobierno y algunas agencias de con- 
servation de la naturaleza privadas se lanzaron a la action 
bajo los auspicios de la Ley sobre especies en peligro de extin- 
cion, cuyo objetivo es impedir la extincion de las especies. La 
ley utiliza el concepto biologico de especie para identificar es- 
pecies e impulsa al rescate de las especies en peligro de extin- 
cion por medio de la gestion activa. Puesto que las poblacio- 
nes actuales de gorriones costeros estan fisicamente aisladas 
unas de otras, y puesto que los gorriones costeros jovenes 
tienden a criar cerca del lugar donde eclosionaron, los investi- 
gadores creyeron que el flujo genico en las poblaciones era 
poco o inexistente. Segun el concepto biologico de especie y el 
concepto de morfoespecie, pueden existir hasta seis especies 



de gorrion costero (Figura 26.4a). La subespecie gorrion cos- 
tero oscuro se convirtio en un objetivo prioritario de los es- 
fuerzos de conservation de la naturaleza porque estaba ais- 
lada desde el punto de vista reproductive 

Para lanzar el programa de rescate, se pusieron en cautividad 
los gorriones machos restantes y se cruzaron con hembras de 
una subespecie cercana, A. maritimus peninsulae, con la inten- 
tion de utilizar esta descendencia hibrida como animales repro- 
ductores para un programa de reintroduccion y el objetivo de 
conservar la maxima diversidad genetica posible mediante el 
restablecimiento de una poblacion saludable de aves similares a 
los oscuros. El plan se vio completamente desbaratado, no obs- 
tante, cuando un grupo diferente de biologos estimo la filogenia 
de los gorriones costeros mediante la comparacion de las se- 
cuencias genicas. Este arbol, que se muestra en la Figura 26.4b, 
muestra que los gorriones costeros representan apenas dos gru- 
pos monofileticos diferenciados: uno nativo de la costa Atlan- 
tica y el otro de la costa del Golfo. Segun el concepto filogene- 
tico de especie, solo existen dos especies de gorrion costero. En 
lugar de ser una poblacion importante aislada desde el punto de 
vista reproductive, la filogenia mostro que el gorrion costero os- 
curo es parte del mismo grupo monofiletico que incluye a los go- 
rriones de la costa Atlantica restantes. Ademas, los responsables 
habfan cruzado inadvertidamente los machos costeros oscuros 
con hembras del linaje de la costa del Golfo, y puesto que el ob- 
jetivo era preservar la diversidad genetica existente, era la pobla- 
cion erronea. 

Los investigadores que realizaron el analisis filogenetico 
sosteman que los conceptos biologicos y morfologicos de es- 
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pecie habian desviado un programa de conservation con bue- 
nas intenciones. Segun el concepto filogenetico de especie, 
afirmaron que los encargados deberian haber permitido la ex- 
tincion del gorrion costero oscuro y, a continuation, concen- 
trar sus esfuerzos sencillamente en la conservation de una o 
mas poblaciones de cada costa. De esta forma se conservarian 
los dos grupos monofileticos de gorriones y la maxima diver- 
sidad genetica. Segun el concepto de morfoespecie, sin em- 
bargo, los responsables hicieron lo correcto al conservar los 
diferentes tipos: afirman que los gorriones costeros oscuros 
presentan rasgos distintivos heredables, como la coloration y 
los cantos, que ahora se han perdido para siempre. 

Cuando los fondos para la conservation son escasos, las 
decisiones a vida o muerte como esta son de importancia cru- 
cial. Ahora nuestra tarea es considerar una pregunta mas im- 
portante si cabe: <;c6mo producen el aislamiento y la divergen- 
cia el acontecimiento llamado « especiacion »? 

Comprueba si lo has entendido 



26.2 Aislamiento y divergencia 
en alopatria 

La especiacion comienza cuando se reduce o elimina el flujo ge- 
nico entre poblaciones. O El aislamiento genetico tiene lugar 
generalmente cuando las poblaciones se separan fisicamente. El 
aislamiento fisico, a su vez, se produce de una de dos maneras: 
dispersion o vicarianza. Segun muestra la Figura 26.5a, una po- 
blacion puede dispersarse a un nuevo habitat, colonizarlo y 
fundar una poblacion nueva. De otro modo, la aparicion de 
una nueva barrera fisica puede dividir una poblacion extendida 
en dos o mas subgrupos que quedan aislados unos de otros (Fi- 
gura 26.5b). La division fisica del habitat se denomina vica- 
rianza; la especiacion que comienza con el aislamiento fisico, 
bien mediante dispersion o vicarianza, se conoce como espe- 
ciacion alopatrica (tierra natal diferente) y se dice que las po- 
blaciones que viven en zonas diferentes presentan alopatria. 

Los casos practicos que siguen responden a dos preguntas: 
<;c6mo se producen los eventos de colonization y division del 
ambito? La respuesta a esta pregunta nos lleva al campo de la 
biogeografia, el estudio de la distribution geografica de espe- 
cies y poblaciones. Una vez aisladas desde el punto de vista fi- 
sico las poblaciones, <;c6mo producen divergencia la deriva y 
la selection geneticas? 



La dispersion y la colonization aislan 
poblaciones 

Peter Grant y Rosemary Grant fueron testigos de un aconteci- 
miento de colonization durante su trabajo en las islas Galapa- 
gos, en la costa sudamericana. Recuerda del Capitulo 24 que 
habian estado estudiando pinzones terrestres (o de Darwin) en 
la isla Daphne Major desde 1971; en 1982 cinco miembros de 
una nueva especie, llamada pinzon terrestre grande, llegaron y 
comenzaron a anidar. Parece ser que estos colonizadores se ha- 
bian dispersado de una poblacion que vivfa en una isla cercana 
de las Galapagos. Puesto que los pinzones suelen permanecer 
en la misma isla todo el ano, los colonizadores representaban 
una nueva poblacion, alopatrica con su poblacion original. 

La llegada de los pinzones terrestres grandes dio a los inves- 
tigadores la oportunidad de probar una hipotesis ya postulada 
durante mucho tiempo sobre la dispersion y la colonization. 
Hatia decadas Ernst Mayr sugirio que los acontecimientos de 
colonization pueden desencadenar especiacion por dos razo- 
nes: (1) la separation fisica entre poblaciones reduce o elimina 
el flujo genico y (2) la deriva genetica hara que las poblacio- 
nes original y nueva diverjan con rapidez. La deriva se pro- 
duce durante el mismo acontecimiento de colonization por 
medio del efecto fundador que se presento en el Capitulo 25 y 
si el numero de individuos en la nueva poblacion se mantiene 
pequeno durante varias generaciones, continuara alterando 
las frecuencias de los alelos. Ademas, la selection natural 
puede causar divergencia si el entorno recien colonizado es di- 
ferente del habitat original. 

Para evaluar si ocurrio deriva genetica cuando los pinzones 
terrestres grandes colonizaron Daphne Major, los Grant cap- 
turaron, pesaron y midieron la mayoria de los padres y des- 
cendientes habitantes en Daphne Major durante los 12 anos 
siguientes. Cuando compararon estos datos con las medidas 
de los pinzones terrestres grandes en otras poblaciones, descu- 
brieron que el tamano medio del pico en la nueva poblacion 
era mucho mayor. Segun se predijo, los colonizadores repre- 
sentaban una muestra no aleatoria de la poblacion original: la 
deriva genetica produjo una poblacion colonizadora con ca- 
racteristicas significativamente diferentes de las de la pobla- 
cion original. 

El nuevo entorno experimentado por los colonizadores tam- 
bien les expuso a nuevas formas de selection natural. En mu- 
chos casos, el agente de selection es el cambio en los alimentos 
disponibles: en los pinzones, el tamano y la forma del pico se 
correlacionan estrechamente con los tipos de semillas o insec- 
tos que comen los individuos. Basandonos en esta observation, 
resulta logico predecir que si las semillas grandes son especial- 
mente habituales en Daphne Major, entonces los pinzones te- 
rrestres grandes, con grandes picos, sobreviviran y se reprodu- 
ciran bien y evolucionaran a una nueva especie de pico grande. 

El mensaje general es que las caractensticas de una pobla- 
cion colonizadora probablemente sean diferentes de las carac- 
tensticas de la poblacion original debido a los efectos de fun- 
dacion. La selection natural posterior puede extender la 
rapida divergencia que comienza con la deriva genetica. Se 
cree que la colonization, seguida de la deriva genetica y la se- 
lection natural, es responsable de la especiacion en los pinzo- 
nes de las Galapagos y muchos otros grupos de islas. 



Si entiendes que... O 

• Las especies son independientes desde el punto de vista 
evolutivo porque no se produce flujo genico entre ellas y 
otras especies. 

Deben'as ser capaz de... O 

1 ) Describir las ventajas y desventajas de los conceptos 
biologico, morfologico y filogenetico de especie. 

2) Explicar como cada uno de estos enfoques para la 
identificacion de especies ayuda a los biologos a identificar 
algunas poblaciones como independientes desde el punto 
de vista evolutivo. 
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(a) LA DISPERSION Y LA COLONIZACION PUEDEN AISLAR 
LAS POBLACIONES. 



1. Se comienza con 
una poblacion 
continua. 
A continuacion, 
los colonizadores 
flotaron hasta una 
isla sobre una 
almadia. 




2. La poblacion 
de la isla comienza 
a divergir debido a 
la deriva y la 
seleccion. 



3. Termina con dos 
poblaciones aisladas 
una de otra. 



(b) LA VICARIANZA PUEDE AISLAR LAS POBLACIONES. 



1. Se comienza con 
una poblacion 
continua. Entonces 
se produce un 
acontecimiento del 
azar que cambia 
el paisaje (cambia el 
curso del no). 




2. Las poblaciones 
aisladas comienzan 
a divergir debido a 
la deriva y la 
seleccion. 



3. Termina con dos 
poblaciones aisladas 
una de otra. 



FIGURA 26.5 La especiacion alopatrica comienza por medio de la dispersion o de la vicarianza. (a) Cuando se 
produce dispersion, los colonizadores establecen una nueva poblacion en una ubicacion nueva. (b) En la vicarianza, una 
poblacion amplia se fragmenta en subgrupos aislados. 



La vicarianza aisla las poblaciones 

Si aparece una nueva barrera fisica, como una cordillera o un 
no, que divide un ambito geografico de una especie, se pro- 
duce vicarianza. Se cree que la vicarianza durante la era glacial 
mas reciente es la responsable del origen de muchas de las es- 
pecies que se observan hoy. Los glaciales que cubrian grandes 
regiones de los continentes del norte avanzaron y se retiraron 
varias veces. Durante estos avances glaciales, el crecimiento de 
los campos de hielo fragmento los habitats de bosque y hierba 
en regiones mas pequenas aisladas por extensiones heladas. Si 
las poblaciones de la misma especie hubieran ocupado estas re- 
giones aisladas, entonces la incapacidad de los individuos para 
migrar sobre los campos de hielo hubiera dejado a las pobla- 
ciones aisladas desde el punto de vista genetico y el avance del 
hielo habria dividido las especies de tortugas, plantas de flores, 
insectos y peces en poblaciones geograficamente separadas 
que, a continuacion, sufrirfan especiacion. 



Otro ejemplo de especiacion por vicarianza implica el grupo 
de grandes aves no voladoras llamadas ratidas, probablemente 
la mas familiar de las cuales sea el avestruz, aunque incluye 
tambien kiwis, emus, rheas y casowarias. Hoy en dfa se encuen- 
tran ratidas en America del Sur, Africa, Australia y Nueva Ze- 
landa. Por desgracia, la destruccion de los habitats por el hom- 
bre y la caza ha extinguido recientemente algunos ratidas 
llamados «pajaro elefante» que habitaban la isla de Madagas- 
car, en la costa sureste de Africa, ademas de once especies de 
moas oriundas de Nueva Zelanda. El ave elefante es la mayor 
especie de ave jamas registrada, con una altura maxima de 
3,5 metros, una masa maxima de 454 kg y huevos con un vo- 
lumen de hasta 7 litros, aunque puede que las moas hayan sido 
las aves mas altas que hayan existido jamas, puesto que algu- 
nas especies posiblemente hayan alcanzado hasta 4 metros, 
con la cabeza erguida. 

Las ratidas mas antiguas en el registro fosil vivieron hace 
unos 150 millones de anos sobre una masa de tierra denomi- 
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nada Gondwana que, segun muestra la Figura 26.6a, estaba 
formada por diferentes masas de tierra ffsicamente diferencia- 
das. La teorfa de placas tectonicas sostiene que toda la corteza 
terrestre, la capa superficial, se compone de bloques rocosos 
en movimiento denominados «placas»; las placas continenta- 
les se componen de masas de tierra, entre ellas, Gondwana, y 
se utiliza el termino «deriva continental » para describir el mo- 
vimiento continuo de las placas continentales con el tiempo. 

Aunque el supercontinente Gondwana existio durante dece- 
nas de millones de anos, los continentes comenzaron a separarse 
hace 140 millones de anos (Figura 26.6b). Los datos geologicos 
indican que primero se separo una masa de tierra compuesta de 
lo que es hoy America del Sur y Africa de otra masa ligeramente 
menor compuesta de la Antartida, Madagascar, India y Austra- 
lia. Mas tarde, cada una de estas grandes masas de tierra se se- 
paro para formar la configuration de islas y continentes que 
presenta la Tierra en la actualidad. Las ratidas no vuelan, por lo 
que cada evento de vicarianza aislo poblaciones diferenciadas. 
Inicialmente, se supone que cada una de ellas divergio por 
medio de la deriva genetica, y estas diferencias se extendieron 
mediante seleccion natural a medida que cambiaba el entorno 
en cada placa, lo cual derivo en la evolution de las especies que 
se observan hoy en dfa y su distribution actual (Figura 26.6c). 
De esta manera, una serie de acontecimientos de vicarianza de- 
sencadeno una serie de acontecimientos de especiacion. 

En resumen, el aislamiento ffsico de las poblaciones por 
medio de la dispersion o de la vicarianza produce aislamiento 
genetico, el primer requisito para la especiacion. Cuando el 
aislamiento genetico viene acompanado de divergencia gene- 
tica mediante mutacion, seleccion y deriva genetica, se pro- 
duce la especiacion. 



(a) Gondwana fue el hogar original de las ratidas. 



Web Animation 
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Allopatric Speciation 



263 Aislamiento y divergencia 
en simpatna 

Cuando las poblaciones o especies viven en la misma zona 
geografica o, al menos, en proximidad suficiente entre si 
como para hacer posible el entrecruzamiento, los biologos 
dicen que viven en simpatna (hogar conjunto). Tradicional- 
mente, los investigadores han predicho que la especiacion no 
puede darse entre poblaciones simpatricas porque resulta po- 
sible el flujo genico y se predecfa que este podria superar con 
facilidad cualquier diferencia entre las poblaciones creada por 
la deriva genetica y la seleccion natural. Segun mostro el Ca- 
pftulo 25, el flujo genico puede homogeneizar las frecuencias 
entre las poblaciones alopatricas, como una poblacion en una 
isla cerca de una poblacion en un continente y, en general, su- 
pera la fuerza diversificadora de la seleccion natural e impide 
la especiacion. <;Se da siempre este caso? 

^Puede la seleccion natural causar especiacion 
aun cuando sea posible el flujo genico? 

Recientemente, varios ejemplos bien documentados han mo- 
dificado el punto de vista tradicional de que la especiacion 
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Hace 1 50 

millones de anos 

Gondwana fue un 
supercontinente formado 
por muchas placas 



La ratida ancestral vivio 
en toda su superficie 



(b) Gondwana comenzo a dividirse en continentes separados. 




Hace 140 ^ 
millones de anos 

(c) Las ratidas sufrieron especiacion a medida que se separaban 
los continentes. 

Sudamerica . ^wv ^^RI "^r*^ 

- Madagascar Australia 

J^Zelanda 
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FIGURA 26.6 La deriva continental produjo vicarianza en las 
ratidas. (a) Los antepasados de las ratidas actuales vivieron en el 
supercontinente de Gondwana. (b) La deriva continental ocasiono 
la rotura de Gondwana, que comenzo hace 1 40 millones de anos, un 
acontecimiento de vicarianza que aislo las poblaciones de ratidas. 
(c) La continuacion de la deriva continental llevo a los continentes e 
islas a sus posiciones actuales aproximadamente hace 20 millones 
de anos (aunque continuan moviendose). Las ratidas en cada area 
divergieron en respuesta a la mutacion, la seleccion y la deriva. 

O PREGUNTA ^Tardaron 120 millones de anos las ratidas en 
especiarse? Explica tu respuesta. 

simpatrica, la especiacion que tiene lugar incluso cuando se 
produce flujo genico, es rara o inexistente. Estos estudios 
estan impulsando una creciente consciencia de que, en algu- 
nas circunstancias especfficas, la seleccion natural que hace 
que diverjan las poblaciones puede superar al flujo genico y 
producir especiacion. O El punto clave es que, aunque las po- 
blaciones simpatricas no se encuentren aisladas desde el punto 
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de vista fisico, pueden estar aisladas por sus preferencias por 
habitats diferentes y, como ejemplo, puede analizarse la inves- 
tigation sobre la especiacion en los chinches del higo. 

Esta especie de insecto, que se ilustra en la Figura 26.7a, es 
nativa de las partes sur-central y sureste de Estados Unidos y 
se alimenta de plantas de una familia denominada Sapinda- 
ceae, que incluyen Shepherdia, Serjania brachycarpa y la 
planta de los farolitos (Cardiospermum halicacabum). Segun 
muestra la figura, los insectos se alimentan punzando los fru- 
tos con sus picos, introduciendolos para atravesar el revesti- 
miento de las semillas situadas en su interior y, a continua- 
tion, absorbiendo los contenidos de las semillas con su pico. 
Los insectos tambien se aparean en las plantas en las que se 
alojan (hospedadoras). 

Su historia comenzo a volverse interesante cuando los hor- 
ticultores importaron tres especies nuevas de plantas sapinda- 
ceas desde Asia a Norteamerica en el siglo xx y, poco despues 
de su introduction en el Nuevo Mundo, estos insectos comen- 
zaron a utilizarlas como comida. Segun muestra la Figura 
26.7b, los frutos de las especies no nativas son mucho mas pe- 
quenos que los de las especies nativas. <;Ocasion6 aislamiento 
genetico la llegada de nuevas plantas? En ese caso, <;han co- 
menzado a divergir los insectos? 

En las poblaciones de insectos que se alimentan con plan- 
tas nativas, la longitud del pico se corresponde estrechamente 
con el tamano del fruto. Por ejemplo: los alimentados con fru- 
tos grandes suelen tener el pico largo. Esta correlation es 16- 
gica, porque deberfa permitir a los individuos alcanzar las se- 
millas en su interior con eficiencia. Tambien impulso a un 
biologo a hacerse una sencilla pregunta: en las poblaciones de 
insectos que aprovechan las especies de plantas recien intro- 
ducidas, <:ha evolucionado la longitud del pico para adaptarse 
al tamano de las nuevas frutas? En ese caso, eso implicarfa 
que las poblaciones se han aislado desde el punto de vista ge- 
netico en diferentes plantas y que la selection natural esta ha- 
ciendo que las poblaciones de insectos diver j an. 

Para responder esta pregunta, los investigadores midieron 
amplias muestras de insectos hallados tanto en hospedadoras 
nativas como en no nativas, y los datos resultantes se ofrecen 
en la Figura 26.7c, que muestra que los insectos recogidos en 
plantas nativas que cretian en el sur de Florida tienen el pico 
mas largo que los recogidos en plantas importadas del centro 
de Florida, unos datos que apoyan la idea de que los insectos 
que aprovechan especies exoticas han cambiado posiblemente 
en respuesta a la selection natural para el uso eficiente de sus 
frutos, y apoyan la hipotesis de que se ha producido selection 
disruptiva en la longitud del pico desde que las poblaciones de 
insectos cambiaron a las nuevas especies de plantas. 

Los investigadores que siguen la historia preven que los in- 
sectos adaptados a las especies importadas con frutos pequenos 
continuaran divergiendo de las poblaciones que explotan espe- 
cies nativas con frutos grandes y que, finalmente, formaran es- 
pecies diferenciadas. Puesto que los insectos se aparean en las 
plantas donde se alojan o cerca de ellas, el cambio a una nueva 
especie reduciria el flujo genico entre las poblaciones al mismo 
tiempo que establece la selection disruptiva. Como resultado, 
puede que la selection natural super e al flujo genico y produzca 
especiacion aunque las poblaciones sean simpatricas, es decir, 
que estan cercanas como para posibilitar el apareamiento. 



(a) Los chinches de los higos utilizan su pico para alcanzar 
las semillas en los frutos. 



Alimentacion 
en el fruto 
de una especie 
importada 




Alimentacion 
en el fruto 
\ de una especie 
nativa 



(b) Los frutos no nativos son mucho mas pequenos que 
los originarios del lugar. 
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(c) Prueba de selection disruptiva sobre la longitud del pico. 
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FIGURA 26.7 Selection disruptiva sobre la longitud del pico en 
los chinches del jaboncillo. (a) Un chinche del jaboncillo 
alimentandose en una planta no nativa denominada jabonero de 
China (a la izquierda) y uno en una planta oriunda del lugar llamada 
planta de los farolillos (a la derecha). (b) En las decadas de 1 940 y 
1 950 se importaron especies no nativas de Shepherdia, con frutos 
de pequeno tamano, en las zonas donde viven estos chinches, 
(c) Las poblaciones de chinches del jaboncillo que se alimentan de 
estas dos plantas pueden tener longitudes de pico muy diferentes 
que corresponden al tamano del fruto del arbol en el que se alojan. 

O PREGUNTA ^Por que es importante para favorecer la 
divergencia que las chinches del jaboncillo se apareen en las 
plantas en las que se alimentan? 



Aunque la historia de estos insectos puede parecer locali- 
zada y especifica, los acontecimientos pueden ser habituales: 
los biologos estiman que existen mas de tres millones de espe- 
cies y la mayona se asocian con plantas hospedadoras especffi- 
cas; basandose en estas observaciones, resulta razonable plan- 
tear la hipotesis de que el cambio de plantas, como han hecho 
los insectos, ha sido un desencadenante importante para la es- 
peciacion durante el curso de la evolucion de los insectos. 

£C6mo puede la poliploidia conducir 
a la especiacion? 

Basandonos en la teoria y los datos analizados hasta el mo- 
mento, resulta claro que el flujo genico, la deriva genetica y la 
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seleccion natural desempenan funciones importantes en la es- 
peciacion. <;Puede el cuarto proceso evolutivo, la mutacion, 
influir tambien sobre la especiacion? La respuesta pareceria 
ser negativa: el Capitulo 25 puso enfasis en que, aunque la 
mutacion es la principal fuente de variacion genetica en las 
poblaciones, es un mecanismo poco eficiente para el cambio 
evolutivo. Si las poblaciones quedan aisladas, resulta poco 
probable que la mutacion, por si sola, pueda hacer que diver- 
jan de forma apreciable. 

Hay un tipo especffico de mutacion, sin embargo, que re- 
sulta ser extremadamente importante en la especiacion, en 
particular en las plantas. 

La clave es que la mutacion reduce el flujo genico entre los 
individuos mutantes y los naturales, porque los individuos 
mutantes tienen mas de dos juegos de cromosomas, lo que se 
conoce como poliploidia. 

Este fenomeno ocurre cuando un error en la etapa de mito- 
sis o de meiosis ocasiona la duplicacion del numero de cromo- 
somas. Por ejemplo, puede que los cromosomas en una espe- 
cie diploide (2n) no se separen durante la anafase de la 
mitosis, lo cual produce una celula tetraploide (4n) en lugar 
de una diploide. 

Para comprender por que los individuos poliploides 
estan geneticamente aislados de los individuos naturales, 
debe tenerse en cuenta lo que ocurre cuando esta celula te- 
traploide sufre meiosis para formar gametos y se aparea con 
un individuo diploide. Los individuos normales producen 
gametos haploides mediante la mitosis, mientras que los in- 
dividuos mutantes producen diploides. Estos gametos se 
unen para formar un zigoto triploide (3n). Incluso si esta 
descendencia se desarrolla con normalidad y alcanza la ma- 
durez sexual, es raro que puedan formar gametos funciona- 
les. La imagen en la parte inferior de la Figura 26.8 ilustra 
la razon: cuando se produce la mitosis en un individuo tri- 
ploide, los cromosomas homologos no pueden realizar la si- 
napsis y separarse de forma correcta. 

Por ello, no se distribuyen por igual entre las celulas hijas y 
practicamente todos los gametos producidos por el individuo 
triploide terminan con un numero impar de cromosomas. 
Puesto que sus gametos contienen un conjunto disfuncional 
de cromosomas, el individuo triploide es practicamente este- 
ril. O Por ello, los individuos tetraploides y diploides rara 
vez producen descendencia fertil cuando se aparean. Las po- 
blaciones tetraploides y diploides estan aisladas desde el 
punto de vista reproductive. 

<:C6mo se forman los individuos poliploides implicados en 
la especiacion? Hay dos mecanismos generales: 

1. Se forman individuos autopoliploides (igual-muchos-forma) 
cuando una mutacion ocasiona la duplicacion del numero de 
cromosomas y todos provienen de la misma especie. 

2. Se crean alopoliploides (diferentes-muchas-formas) cuando 
padres que pertenecen a especies diferentes se aparean y 
producen una descendencia donde se duplica el numero de 
cromosomas. Los individuos alopoliploides tienen conjun- 
tos de cromosomas de especies diferentes. 

Vamos a considerar algunos ejemplos espeefficos para ilus- 
trar como se produce la especiacion mediante poliploidia. 




Progenitor diploide Progenitor tetraploide 

(dos copias de (cuatro copias de 

cada cromosoma) cada cromosoma) 

Meiosis I 




Gametos 



Los gametos de un individuo triploide rara vez incluyen el mismo 
numero de cada tipo de cromosoma. Cuando se combinan los gametos, 
la descendencia casi siempre presenta un numero desigual (disfuncional) 
de cromosomas. 

FIGURA 26.8 La poliploidia puede derivar en aislamiento 
reproductive El apareamiento que se ilustra aqui muestra por que 
los individuos tetraploides estan aislados de los diploides desde el 
punto de vista reproductive 

O EJERCICIO Identifica las combinaciones de gametos que 
producin'an en una descendencia viable. ^Aumentana o se reduciria 
la probabilidad de que los individuos triploides produjeran gametos 
viables si el numero de cromosomas fuera 1 0 en lugar de 4? 

Alltopoliploidl'a Aunque se cree que es mucho menos 
comun que la alopoliploidia, los biologos documentaron re- 
cientemente autopoliploidfa en los helechos del genero Adian- 
tum, que se da en los bosques de Norteamerica (Figura 26.9) 
y cuyos individuos alternan, durante un ciclo vital normal, 
entre una etapa haploide (n) y otra diploide (2n). Los biolo- 
gos comenzaron a hacer una encuesta habitual de la diver- 
sidad de alelos en una poblacion de estos helechos, exami- 
naron individuos en la etapa haploide y hallaron varios 
individuos que dispoman de dos versiones de cada gen en 
lugar de solo una: estos individuos eran diploides a pesar de 
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FIGURA 26.9 Helechos del genero Adiantum. Esta es la forma 
diploide del helecho del genero Adiantum; una poblacion de 
individuos tetraploides recientemente descubierta no puede 
distinguirse de ella desde el punto de vista morfologico. 



pero si ocurre una mutacion que dobla el numero de micro- 
somas, los homologos se sinapsan, la meiosis puede conti- 
nuar y se producen gametos diploides. Cuando estos se fusio- 
nan durante la autofertilizacion, se produce un individuo 
tetraploide. 

Esta exacta cadena de acontecimientos tuvo lugar de forma 
repetida despues de la introduction de tres especies europeas 
de hierbas del genero Tragopogon en el oeste de Norteamerica 
a principios de la decada de 1900. En 1950 un biologo descri- 
bio la primera de dos especies tetraploides descubiertas. 
Ambas eran claramente descendientes de los diploides intro- 
ducidos. Ademas, la naturaleza y cantidad de variation gene- 
tica en la especie tetraploide indica que la secuencia de alopo- 
liploidia tuvo lugar en varias ocasiones, es decir, que cada 



Especie 1 



Especie 2 



que teman la forma de crecimiento haploide. Los biologos 
realizaron el seguimiento de estos individuos durante su 
ciclo vital y confirmaron que, cuando estos helechos se apa- 
reaban, produtian descendencia tetraploide (4n): los investi- 
gadores habfan hallado poliploides mutantes en una pobla- 
cion normal. 

Para continuar la observation, encontraron el padre de los 
individuos mutantes, que resulto sufrir un defecto en la meio- 
sis: en lugar de producir celulas haploides normales como re- 
sultado de la meiosis, el individuo mutante produtia celulas 
diploides, que daban como resultado gametos diploides. 
Puesto que los helechos pueden autofertilizarse, los gametos 
diploides pudieron combinarse para formar descendencia te- 
traploide, que entonces podia autofertilizarse o mezclarse con 
su padre tetraploide. Si continuara el proceso, se estableceria 
una poblacion poliploide de helechos Adiantum cuyos indivi- 
duos estarian geneticamente aislados de la poblacion original 
y, por ello, serian evolutivamente independientes, puesto que 
los individuos tetraploides pueden multiplicarse con otros te- 
traploides, pero no con diploides. Si la deriva y la selection 
geneticas hicieran que las dos poblaciones divergieran enton- 
ces, se iniciana el proceso de especiacion. 

O Si comprendes como funciona la autopoliploidfa, debe- 
rias poder crear un caso hipotetico que explicara como el pro- 
ceso deriva en una uva tetraploide con fruto de tamano 
grande en exceso a partir de una poblacion diploide con fru- 
tos mas pequenos. (Probablemente hayas visto ambos tipos de 
fruto en el supermercado.) 

Este estudio sobre autopoliploidfa documento el primer 
paso de crftica importancia en la especiacion: el estableci- 
miento del aislamiento genetico. En esta poblacion de hele- 
chos Adiantum, como en los chinches de los higos, la especia- 
cion esta teniendo lugar ante nuestros ojos. 

Alopoliploidia Pueden crearse nuevas especies tetraploi- 
des cuando se hibridan dos diploides. La Figura 26.10 ilustra 
la secuencia de acontecimientos implicada en ello. Si una des- 
cendencia diploide que se forma de una mezcla entre dos es- 
pecies diferentes tiene cromosomas que no suelen dividirse en 
pares durante la meiosis, entonces la descendencia es esteril, 




Gametos haploides 



Estos cromosomas 
no sufren sinapsis 
ni se separan 
con normalidad 



Celula alopoliploide; 
ahora cada cromosoma 
tiene un homologo 



Gametos diploides 

(pueden fusionarse 
para formar un individuo 
tetraploide) 



FIGURA 26.1 0 La alopoliploidia puede tener lugar despues de 
la hibridacion de dos especies. Los individuos alopoliploides 
contienen cromosomas de dos especies diferentes. 
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especie tetraploide de Tragopogon se origino de forma inde- 
pendiente varias veces. La labor de seguimiento ha mostrado 
que al menos una de las nuevas especies tetraploides esta ex- 
pandiendo su ambito geografico. 

O Si comprendes como funciona la aloploidfa, debenas 
ser capaz de crear un caso hipotetico que explique como un 
cruce entre una poblacion tetraploide denominada farro y una 
diploide natural produjo el trigo para pan hexaploide que se 
cultiva en todo el mundo hoy en dfa. 

La afirmacion de que la especiacion mediante poliploidiza- 
cion ha resultado especialmente importante en las plantas 
viene apoyada por la observacion de que gran numero de es- 
pecies diploides tienen especies poliploides estrechamente re- 
lacionadas. 

Hay tres propiedades resaltables en las plantas que hacen 
posible este modo de especiacion: (1) A diferencia de los ani- 
mates, las celulas reproductoras y las somaticas no se separan 
en las etapas tempranas del desarrollo (vease el Capftulo 23); 
en su lugar, las celulas somaticas de las plantas que han atra- 
vesado muchos procesos de mitosis pueden sufrir meiosis y 
producir gametos. Si cromatidas hermanas se separan durante 
la anafase de una de estas divisiones mitoticas pero no migran 
a polos opuestos, el resultado puede ser una descendencia te- 
traploide que mas tarde sufre meiosis para formar gametos di- 
ploides. (2) La capacidad de algunas especies vegetales para la 
autofertilizacion hace posible que los gametos diploides se fu- 
sionen y creen poblaciones tetraploides geneticamente aisla- 
das. (3) La hibridacion entre las especies resulta habitual y 
crea oportunidades de especiacion mediante la formacion de 
alopoliploides. 

En resumen, la especiacion mediante poliploidizacion se ve 
impulsada por mutaciones cromosomicas y se produce en 
simpatna (Tabla Resumen 26.3). En comparacion con el pro- 
ceso gradual de especiacion mediante aislamiento geografico 
o mediante seleccion disruptiva en simpatna, la especiacion 
mediante poliploidfa es practicamente instantanea. Es rapida, 
simpatrica y habitual. 



Comprueba si lo has entendido 
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Speciation by Changes in Ploidy 

26.4 iQue ocurre cuando entran 

en contacto poblaciones aisladas? 

Supongamos que dos poblaciones que habian estado aisladas 
entran de nuevo en contacto. Si se ha producido divergencia y 
si ha afectado al momento, lugar o manera en la que se apa- 
rean las poblaciones, entonces es poco probable que se pro- 
duzca entrecruzamiento. En estos casos, se produce aisla- 
miento precigotico. Cuando lo hace, el apareamiento entre las 
poblaciones resulta poco frecuente, el flujo genico es mmimo 
y las poblaciones continuan divergiendo. 

Pero, <;que ocurre si el aislamiento precigotico no existe y 
las poblaciones comienzan a entrecruzarse? El resultado mas 
sencillo es que las poblaciones se fundan con el tiempo, puesto 
que el flujo genico elimina toda distincion entre ellas. Sin em- 
bargo, hay varias posibilidades. Analizaremos tres de ellas: re- 
fuerzo, zonas hfbridas y especiacion mediante hibridacion. 



Si entiendes que... O 

• Se produce especiacion cuando las poblaciones se vuelven 
geneticamente aisladas y, a continuacion, divergen debido a 
la seleccion, la deriva genetica o la mutacion. 

Debenas ser capaz de... O 

1 ) Dar un ejemplo de al menos tres tipos diferentes de 
acontecimientos que derivan en el aislamiento genetico de 
las poblaciones. 

2) Explicar por que la seleccion y la deriva producen la 
divergencia de las poblaciones en cada ejemplo. 



TABLA RESUMEN 26.3 Mecanismos de especiacion simpatrica 





Proceso 


Notas o ejemplo 


Seleccion disruptiva 


Seleccion natural debida a que diferentes 
recursos o habitats producen divergencia. 


Debe venir acompahada por algun mecanismo de aislamiento 
genetico; por ejemplo: los chinches del jaboncillo seleccionados para 
alimentarse de frutos de tamaho diferente se aparean en esos frutos, 
por lo que se produce poca o casi ninguna mezcla entre las 
poblaciones de pico pequeho y las que tienen el pico grande. 


Poliploidizacion 


El aislamiento genetico se crea mediante la 
formacion de individuos poliploides que solo se 
mezclan entre si. 


Es especialmente habitual en plantas, porque se produce hibridacion 
frecuente entre especies y tambien muchas divisiones mitoticas 
antes de la meiosis. 


Autopoliploidia 


Los poliploides presentan conjuntos de 
cromosomas duplicados de la misma especie 
(es decir, la duplicacion de un cromosoma para 
producir un tetraploide). 


El ejemplar de he\echo Ad i a ntum se convirtio en tetraploide debido 
a un error en la meiosis. 


Alopoliploidia 


Los poliploides tienen juegos de cromosomas de 
especies diferentes (se originan por un 
acontecimiento de hibridacion, seguido de la 
duplicacion cromosomica). 


La introduccion de la especie Tragopogon en Norteamerica 
ocasiono la hibridacion y produjo descendencia que se convirtio 
en tetraploide y formo una nueva especie. 
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Refuerzo 

Si dos poblaciones han divergido en gran medida y estan dife- 
renciadas desde el punto de vista genetico, la aptitud de su des- 
cendencia hfbrida sera inferior a la de los progenitores. La 16- 
gica es que si los organismos han evolucionado hasta secuencias 
de desarrollo o sistemas reproductivos diferenciados, entonces 
una descendencia hfbrida no podra desarrollarse ni reprodu- 
cirse con normalidad. Recuerda de la Tabla 26.1 que la descen- 
dencia hfbrida puede morir en las etapas tempranas del desa- 
rrollo o sobrevivir hasta la madurez sexual pero ser infertil; en 
tales casos, existe aislamiento poscigotico. Cuando ocurre, de- 
berfa existir seleccion natural potente contra el cruce. La hipo- 
tesis es que la descendencia hfbrida es un derroche de esfuerzo 
por parte de los progenitores. Los individuos que no se mez- 
clan, debido a un ritual de cortejo, un sistema de polinizacion 
diferentes u otra forma de aislamiento precigotico, deben resul- 
tar favorecidos por que producen descendencia mas viable. 

La seleccion natural en favor de aquellos rasgos que afslan 
a las poblaciones de esa forma se llama refuerzo, porque los 
rasgos seleccionados refuerzan las diferencias que se desarro- 
llaron mientras que las poblaciones estaban aisladas. 

Algunos de los mejores datos sobre refuerzo provienen de 
estudios de laboratorio sobre especies de la mosca del vinagre 
estrechamente relacionadas del genero Drosopbila. Los inves- 
tigadores analizaron una amplia serie de experimentos que 
probaron si los miembros de las especies de mosca de la fruta 
estrechamente relacionados se prestan a cruzarse unos con 
otros. Los biologos hallaron una pauta interesante: si las es- 
pecies estrechamente relacionadas son simpatricas, los indivi- 
duos de ambas especies rara vez estan dispuestos a ello, pero 
si las especies son alopatricas, entonces con frecuencia estan 
dispuestos a cruzarse entre sf, exactamente la pauta prevista si 
se produce refuerzo. La pauta es logica puesto que la seleccion 
natural puede funcionar para reducir el apareamiento entre 
especies solo si sus ambitos se solapan. Sin embargo, lleva 
mucho tiempo debatiendose hasta que punto el refuerzo es 
importante en grupos diferentes al genero Drosopbila. 

Zonas hibridas 

La descendencia hfbrida no siempre es disfuncional. En algu- 
nos casos puede aparearse, producir descendencia y mostrar 
caracterfsticas intermedias entre las de las dos poblaciones 
progenitoras. Cuando este es el caso, pueden formarse zonas 
hibridas, donde se produce entrecruzamiento y donde la des- 
cendencia hfbrida es habitual. Dependiendo de la aptitud de 
la descendencia hfbrida y el punto hasta el cual se aparean las 
especies progenitoras, estas zonas hibridas pueden ser estre- 
chas o amplias, prolongadas o breves. Veamos los trabajos re- 
cientes realizados sobre dos especies de aves. 

Los chipes negroamarillos y los chipes de cabeza amarilla 
viven en los bosques de confferas del Pacffico noroccidental de 
Norteamerica. En la parte del sur del estado de Washington, 
donde sus ambitos se solapan, las dos especies se hibridan en 
gran medida. Segun muestra la Figura 26.1 la, la descendencia 
hfbrida presenta caracterfsticas intermedias. Para explorar la 
dinamica de esta zona hfbrida, un equipo de biologos examino 
las secuencias genicas en el DNA mitocondrial (mtDNA) de un 
amplio numero de chipes negroamarillos, chipes de cabeza 



amarilla e hfbridos recogidos de bosques de toda la region. El 
equipo hallo que cada una de las especies progenitoras presen- 
taba algunas secuencias de mtDNA especfficas para cada espe- 
cie, un resultado que permitio que los investigadores dedujeran 
como estaba produciendose la hibridacion. Para comprender el 
razonamiento, hay que recordar que, en la mayorfa de anima- 
les y plantas, el mtDNA se hereda de las madres por lo que, si 
un individuo presenta el mtDNA de chipe negroamarillo, su 
madre debe ser chipe negroamarillo y su padre tuvo que ser un 
chipe de cabeza amarilla. De esta forma, la identification de los 
tipos de mtDNA permitio deducir si las hembras de chipe ne- 
groamarillo estaban cruzandose con machos chipe de cabeza 
amarilla, vice versa o ambos. 

Sus datos presentaban una pauta clara: la mayorfa de los 
hfbridos se forman cuando los machos de chipe negroamarillo 
se mezclan con hembras chipe de cabeza amarilla. Uno de los 
investigadores realizo el seguimiento de este resultado con ex- 
perimentos que mostraban que los machos de chipe negro- 
amarillo eran extremadamente agresivos en el establecimiento 
de su territorio y que atacaban con gran facilidad a los ma- 
chos de chipe de cabeza amarilla. Estos, por el contrario, no 
constituyen un reto para los machos chipe negroamarillo. La 
hipotesis es, por lo tanto, que los machos chipe negroamarillo 
invaden los territorios de los chipes de cabeza amarilla, expul- 
san a los machos y se aparean con las hembras de ese tipo. 

El equipo tambien hallo algo completamente inesperado: 
cuando analizaron la distribution de los tipos de mtDNA a lo 
largo de la costa Pacffica y en el norte de las Montanas Rocosas, 
hallaron que muchos de los chipe negroamarillo de hecho pre- 
sentaban mtDNA de chipe de cabeza amarilla. La Figura 26.1 lb 
muestra que, en algunas regiones todos los chipe negroamari- 
llo presentaban mtDNA de chipe de cabeza amarilla, aunque 
su aspecto era igual que los chipes negroamarillo sin mezcla. 
Para explicar este resultado, el equipo presento la hipotesis de 
que los chipes de cabeza amarilla se encontraban antes hasta 
Alaska y que los chipes negroamarillos han ido ocupando su 
ambito. Su razonamiento logico es que el apareamiento repe- 
tido con los chipes negroamarillos ha hecho que la descenden- 
cia hfbrida se parezca cada vez mas a ellos, a pesar de que el 
mtDNA heredado de las madres mantenga intacto el registro 
genetico del acontecimiento original de hibridacion. 

Si esta hipotesis es correcta, entonces la zona hfbrida conti- 
nuara avanzando hacia el sur y, si esto ocurre, los chipes de 
cabeza amarilla pueden extinguirse. En muchos casos, sin em- 
bargo, la hibridacion no lleva a la extincion, sino a la creation 
de especies nuevas. 

Nuevas especies por medio de la hibridacion 

Un equipo de investigadores examino recientemente las relacio- 
nes entre las tres especies de girasoles nativas en el oeste de Es- 
tados Unidos: Helianthus annuus, H. petiolaris y H. anomalus. 
Se sabe que las primeras dos especies se hibridan en las regio- 
nes en las que se solapan sus ambitos y la tercera, H. anomalus, 
recuerda estos hfbridos. De hecho, puesto que algunas secuen- 
cias genicas de H. anomalus son notablemente similares a las 
halladas en H. annuus, mientras que otras son casi identicas a 
las halladas en H. petiolaris, los biologos han sugerido que 
H. anomalus surgio de la hibridacion entre H. annuus y H. 
petiolaris (Figura 26.1 2). Las tres especies tienen el mismo nu- 
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(a) Los hibridos presentan caractensticas 
intermedias. 



Chipe negroamarillo 



Ambito actual 
del chipe 
negroamarillo 
(en rojo) 




(b) Los hibridos heredan secuencias de mtDNA especificas de sus madres. 

N 



Todos los individuos 
presentan mtDNA 
del chipe negroamarillo 




Oceano Pacifico 



Zonas actuales 
de hibridos 
(donde se 
encuentran los 
dos ambitos) 



Ambito actual 
de los chipes de 
cabeza amarilla 
(en naranja) 



Individuos que se 
asemejan al chipe 
negroamarillo pero 
presentan mtDNA de los 
chipes de cabeza 
amarilla 

Algunos individuos 
presentan mtDNA 
del chipe 
negroamarillo; 
otros, de chipes 
de cabeza amarilla 



Todos los individuos 
tienen mtDNA de chipes 
de cabeza amarilla 



FIGURA 26.1 1 Analisis de una zona hibrida. (a) Cuando se hibridan los chipes negroamarillos y los de cabeza amarilla, 
la descendencia presenta caractensticas intermedias. (b) Mapa que muestra el ambito actual de los chipes negroamarillos 
y los de cabeza amarilla. El grafico circular muestra el porcentaje de individuos con mtDNA del chipe negroamarillo (en 
negro) y del chipe de cabeza amarilla (en bianco). 



Hipotesis de hibridacion para el origen de una especie nueva: 




Helianthus annuus H. petiolaris H. anomalus 

FIGURA 26.1 2 Se produce hibridacion entre las especies de girasol. El Helianthus anomalus puede derivar mediante 
acontecimientos de hibridacion entre H.annuusy H.petiolarus. 



540 Unidad 5 Procesos y modelos evolutivos 



mero de cromosomas, por lo que no se produjo ningun acon- 
tecimiento de alopoliploidfa o autopoliploidia. 

Si esta interpretation es correcta, la hibridacion debe agre- 
garse a la lista de modos en que se forman nuevas especies. La 
hipotesis especifica para este caso es que H. annuus y H. pe- 
tiolaris estaban aislados y divergieron hasta convertirse en es- 
pecies diferentes que mas tarde comenzaron a cruzarse. La 
descendencia hfbrida creo una tercera especie nueva que pre- 
sentaba combinaciones unicas de alelos de cada especie pro- 
genitora y, por lo tanto, caracteristicas diferentes. Esta hipote- 
sis viene apoyada por la observation de que H. anomalus 
crece en habitats mucho mas secos que cualquiera de las dos 
especies progenitoras y presenta un aspecto diferenciado, una 
observation que indica que la combination alelica exclusiva 
permitio a H. anomalus crecer en habitats determinados. 

Los biologos pusieron a prueba la hipotesis de hibridacion 
intentando recrear el acontecimiento de especiacion en un ex- 
perimento (Figura 26.13). Espetificamente, mezclaron indivi- 
duos de las dos especies progenitoras y criaron la descenden- 
cia en un invernadero. Cuando estos individuos hibridos 
maduraron, los investigadores mezclaron las plantas con otros 
individuos hibridos o volvieron a cruzarlos con individuos de 
una de las especies progenitoras. Este programa de cultivo 
continuo durante cuatro generaciones mas antes de terminar 
el experimento. Por ultimo, las Kneas experimentales volvie- 
ron a cruzarse con las progenitoras dos veces y con otra des- 
cendencia hfbrida tres, cruces con el objetivo de simular las 
mezclas que pudieran haber tenido lugar de forma natural. 

Los hibridos experimentales se paretian a la especie hf- 
brida natural, pero <;se paretian a ella desde el punto de vista 
genetico? Para responder a esta pregunta, el equipo investiga- 
dor elaboro mapas geneticos de cada poblacion utilizando 
una amplia serie de marcadores geneticos similares a los tipos 
de marcadores que se presentaron en los Capftulos 19 y 20. 
Puesto que cada poblacion progenitora mostraba un gran nu- 
mero de marcadores exclusivos en sus genomas, el equipo de 
investigation esperaba identificar que genes hallados en los hi- 
bridos experimentales procedfan de que especie progenitora. 

Sus resultados se muestran en la section «Resultados» de 
la Figura 26.13. La barra inferior de la ilustracion representa 
una region llamada S en el genoma de la especie natural He- 
lianthus anomalus. Segun indica el pie, esta region contiene 
tres secciones de secuencias que tambien aparecen en H. pe- 
tiolaris (indicadas por el color naranja) y dos que aparecen en 
H. annuus (que se muestran en color rojo). La barra superior 
muestra la composition de esta misma region en el genoma de 
las Kneas hibridas experimentales. La observation clave en 
este punto es que la composition genetica de los hibridos sin- 
tetizados coincide con la de la especie hfbrida natural. 

En efecto, los investigadores habfan obtenido exito en re- 
crear un acontecimiento de especiacion y sus resultados ofre- 
cen un solido apoyo a la hipotesis de hibridacion como origen 
de H. anomalus. Q Los datos tambien resaltan el rango dina- 
mico de posibles desenlaces como resultado del contacto se- 
cundario de dos poblaciones: fusion de las poblaciones, re- 
fuerzo de la divergencia, fundacion de zonas hibridas estables, 
extincion de una poblacion o creation de una especie nueva 
(Tabla Resumen 26.4). 



Experimento 



Pregunta: <j,Pueden surgir nuevas especies 
mediante hibridacion entre especies diferentes? 



Hipotesis: Helianthus anomalus se origino mediante hibridacion 
entre H. annuus y H. petiolaris. 

Hipotesis nula: Helianthus anomalus no se origino mediante 
hibridacion entre H. annuus y H. petiolaris. 



Diseho del experimento: 



H. annuusmH. petiolaris 




1. Se emparejan 

H. annuus y H. petiolaris 

y se produce su 

descendencia. 



2. Se unen hibridos 
F-i o se cruzan con las 
especies progenitoras; 
se hace crecer la 
descendencia. 



3. Debe repetirse 
durante cuatro 
generaciones mas. 



Hibrido 



Hibrido 



Hibrido 



Prediccion: Los hibridos experimentales presentaran la misma 
mezcla de genes de H. annuus y H. petiolaris que H. anomalus natural. 

Prediccion de hipotesis nula: Los hibridos experimentales no 
presentaran la misma mezcla de genes de H. annuus y H. petiolaris 
que H. anomalus natural. 



Resultados: 

Comparacion del DNA de una region cromosomica llamada S: 

(Solo se analizaron las porciones de la region S en color) 

1 1 



Hfbrido experimental 

(cruce de H. annuus 
y H. petiolaris) 



H. anomalus 

(especie que surge 
de forma natural) 



_ 



La composicion genetica 

de los hibridos experimentales 

coincide con la de H. anomalus 



Region Region 

genica genica 

similar a similar a 

H. annuus H. petiolaris 



Conclusion: Pueden surgir nuevas especies 
mediante hibridacion entre especies existentes. 



FIGURA 26.1 3 Prueba experimental de que pueden formarse 
especies nuevas en acontecimientos de hibridacion. 



Capitulo 26 Especiacion 541 



tabla resumen 26.4 Desenlaces del contacto secundario 



Desenlace posible 


Description 


Ejemplo 


Fusion de las poblaciones 


Las dos poblaciones se mezclan con libertad. 


Tiene lugar siempre que entran en contacto 
poblaciones de la misma especie. 


Refuerzo 


Si la aptitud de la descendencia hibrida es baja, la 
seleccion natural favorece la evolucion de aquellos 
rasgos que impidan el entrecruzamiento de las 
poblaciones. 


Parece ser habitual en las especies de mosca del 
vinagre que ocupan las mismas zonas geograficas. 


Formacion de zonas hfbridas 


Hay una zona geografica bien definida donde tiene 
lugar la hibridacion. Esta zona puede cambiar con el 
tiempo o mantenerse estable. 


Se han descrito muchas zonas hfbridas estables; la 
zona hibrida entre los chipes de cabeza amarilla y 
los chipes negroamarillos y de cabeza amarilla 
parece haber ido variando con el tiempo. 


Extincion de una poblacion 
Creacion de nuevas especies 


Si una poblacion o especie es un competidor mejor 
por los recursos com parti dos, el peor competidor 
puede verse abocado a la extincion. 

Si la combinacion de genes en la descendencia hibrida 
les permite ocupar habitats diferenciados o utilizar 
recursos nuevos, pueden formar una especie nueva. 


Los chipes negroamarillos pueden estar empujado 
a los chipes de cabeza amarilla a su extincion. 

La hibridacion entre girasoles dio lugar a una nueva 
especie con caracteristicas unicas. 



I 



Repaso del capitulo 



I 



RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 



O La especiacion tiene lugar cuando las poblaciones de la misma es- 
pecie quedan geneticamente aisladas por falta de flujo genico y, a 
continuation, divergen entre si por medio de la seleccion, la de- 
riva genetica o la mutacion. 

Cuando no se produce flujo genico entre las poblaciones, la selec- 
cion natural, la deriva genetica y la mutacion actuan de forma in- 
dependiente sobre las poblaciones. Como resultado, las caracte- 
risticas geneticas y fisicas de las poblaciones cambian con el 
tiempo. Por ultimo, las poblaciones son tan diferentes que se re- 
conocen como especies distintas, poblaciones independientes 
desde el punto de vista evolutivo. La especiacion es un aconteci- 
miento divisor en el que un linaje produce dos o mas linajes des- 
cendientes independientes. 

Deberi'as ser capaz de disenar un experimento que pudiera dar 
como resultado, con tiempo suficiente, la production de dos es- 
pecies a partir de una poblacion original unica. Q 

O Las poblaciones pueden reconocerse como especies definidas si 
estan aisladas de forma reproductiva una de otra, si presentan ca- 
racteristicas morfologicas diferenciadas o si forman ramas inde- 
pendientes de un arbol filogenetico. 

Los investigadores utilizan varios criterios para probar si las po- 
blaciones representan especies distintas. El concepto biologico de 
especie (bioespecie) se centra en el grado de hibridacion entre las 
especies para determinar si esta produciendose. El concepto mor- 
fologico de especie (morfoespecie) infiere que se ha producido es- 
peciacion si las poblaciones presentan rasgos morfologicos dife- 
renciados. El concepto filogenetico de especie (filoespecie) la 
define como el grupo monofiletico mmimo en los arboles evoluti- 
vos que contienen poblaciones. 

Deberi'as ser capaz de explicar si las poblaciones humanas se 
considerarian especies separadas desde el punto de vista de los 
conceptos biologicos, morfologicos y filogeneticos. 

O Las poblaciones pueden aislarse geneticamente entre ellas si ocu- 
pan diferentes zonas geograficas, si usan diferentes habitats o re- 



cursos en la misma zona o si una poblacion es poliploide y no 
puede aparearse con la otra. 

La especiacion con frecuencia ocurre cuando pequenos grupos 
de individuos colonizan un nuevo habitat o cuando una pobla- 
cion amplia continua se fragmenta en habitats aislados. Se cree 
que la colonization es un modo importante de especiacion en las 
islas, mientras que la division del ambito puede ser un modo im- 
portante de especiacion en areas glaciales y en las especies que 
ocuparon el supercontinente Gondwana durante su ruptura. 

Al contrario de las expectativas tradicionales, los biologos han 
hallado que la especiacion suele producirse mediante seleccion dis- 
ruptiva cuando las poblaciones son simpatricas. De forma parecida, 
las mutaciones que producen poliploidia pueden desencadenar una 
especiacion rapida en simpatria porque producen aislamiento re- 
productive entre las poblaciones diploide y tetraploide. 

Deberi'as ser capaz de evaluar si tu experimento en especiacion 
(vease arriba) representa un caso de vicarianza, dispersion, uso 
diferente del habitat o poliploidia. Q 
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Allopatric Speciation; Speciation by Changes in Ploidy 

O Cuando las poblaciones que han divergido vuelven a entrar en 
contacto, pueden fusionarse, continuar divergiendo, mantenerse 
parcialmente diferenciadas o producir descendencia que forme 
una especie nueva. 

Si existe aislamiento precigotico, las poblaciones que vuelven a en- 
trar en contacto probablemente continuaran divergiendo. De 
forma alternativa, el entrecruzamiento puede hacer que las pobla- 
ciones diferentes se fusionen en la misma especie. Los investigado- 
res tambien han documentado que el contacto secundario puede 
producir refuerzo y aislamiento reproductivo completo, forma- 
cion de zonas hfbridas o creacion de una nueva especie hibrida. 

Deberi'as ser capaz de predecir el resultado de la hibridacion 
cuando la descendencia hibrida presenta aptitud superior, inferior 
o igual a la de las poblaciones progenitoras. Q 



PREGUNTAS 



O Comprueba tus conocimientos 

1. iQue distingue una morfoespecie? 

a. Presenta caracterfsticas diferenciadas en tamano, forma o color. 

b. Es una rama diferenciada en una filogenia de poblaciones. 

c. Esta aislada de otras especies, desde el punto de vista 
reproductivo. 

d. Es un fosil de un momento especffico en la historia de la 
Tierra. 

2. Se produce vicarianza cuando: 

a. Las pequenas poblaciones se fusionan en una grande. 

b. Una poblacion se fragmenta en subpoblaciones aisladas. 

c. Los individuos colonizan un habitat nuevo. 

d. Los individuos se dispersan y fundan una nueva poblacion. 

3. <;Por que la palabra «refuerzo» hace referencia a que la seleccion 
natural deberia favorecer la divergencia y el aislamiento genetico 
si las poblaciones presentan aislamiento poscigotico? 

a. La seleccion deberia reforzar una aptitud elevada para la 
descendencia hfbrida. 

b. La seleccion deberia reforzar el hecho de que son «especies 
buenas» segun el concepto de especie morfologica. 

c. La seleccion actua porque la descendencia hfbrida no se 
desarrolla o es esteril al madurar. 

d. Refuerza la seleccion para las divergencias que comenzaron 
cuando las especies estaban aisladas geograficamente. 

4. cuales de los siguientes grupos puede aplicarse el concepto 
biologico de especie? 



a. especies de aves que viven hoy en dfa b. dinosaurios 
c. bacterias d. arqueas 

5. <;Por que se producen el aislamiento y la divergencia geneticos en 
los chinches de los higos, incluso cuando las poblaciones ocupan 
las mismas zonas geograficas? 

a. Las poblaciones diferentes se alimentan y aparean en tipos de 
frutos diferentes. 

b. Una poblacion es tetraploide; las otras son diploides. 

c. Las plantas hospedadoras no nativas produjeron un 
acontecimiento de vicarianza. 

d. La longitud del pico ha cambiado por la seleccion disruptiva. 

6. Cuando los ambitos de especies diferentes se encuentran, puede 
formarse una «zona estable» ocupada por individuos hfbridos. 
<:C6mo es posible? 

a. Los individuos hfbridos pueden presentar caracterfsticas 
intermedias ventajosas en una region determinada. 

b. Los individuos hfbridos son siempre alopoliploides y, por lo 
tanto, incapaces de mezclarse con ninguna de las especies 
originales. 

c. La aptitud de los individuos hfbridos puede ser menor y, por 
lo tanto, la seleccion juega muy en contra suya. 

d. Una especie disfruta de una ventaja selectiva de forma que, a 
medida que continua la hibridacion, la otra especie se 
extinguira. 

•b *9 'c *|7 ip '£ •£ '\ iSBjsandsa^ 



O Comprueba tu aprendizaje 

1. Elabora un esquema de las secciones y subsecciones de este 
capftulo. Rellenalo con notas sobre los enfoques experimentales 
y analfticos usados en los casos practicos de cada tema. <;Que 
estudios representan la observation directa de la especiacion y 
cuales son estudios indirectos de los acontecimientos historicos? 

2. En el caso de los gorriones costeros, ^como entran en conflicto 
las especies identificadas mediante los conceptos biologico, 
morfologico y filogenetico? 

3. Explica por que ocurre la deriva genetica durante los 
acontecimientos de colonizacion. Explica por que ocurre la 
seleccion natural despues de los acontecimientos de colonizacion. 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

4. Explica por que ocurren aislamiento y divergencia en los 
chinches de los higos. De los cuatro procesos evolutivos 
(mutation, flujo genico, deriva y seleccion), ^que dos son mas 
importantes en este acontecimiento? 

5. A diferencia de los gametos animales, las celulas reproductoras 
vegetales no se diferencian hasta una etapa tardfa. Explica por 
que es mucho mas probable que las plantas produzcan gametos 
diploides y descendencia poliploide que los animales. 

6. Resume los desenlaces posibles cuando las poblaciones que han 
estado separadas durante algun tiempo entran de nuevo en 
contacto y se hibridan. Explica la razon por la que la aptitud de 
la descendencia hfbrida determina cada desenlace. 



O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. En este momento esta produciendose gran cantidad de flujo 
genico entre las poblaciones humanas debido a los matrimonios 
mixtos entre personas de grupos etnicos y regiones del mundo 
diferentes. <;Esta aumentando o reduciendo este fenomeno las 
diferencias raciales en nuestra especie? Explica por que. 

2. Los seres humanos han introducido miles de especies en 
ubicaciones nuevas de todo el mundo. Pocas, si las hay, de estas 
colonizaciones han resultado en especiacion. Usa estos datos 
para evaluar la hipotesis de que los acontecimientos fundadores 
desencadenan la especiacion. 

3. En el Capftulo 25 se dice que quince iguanas verdes colonizaron 
recientemente la isla de Anguila. Antes no habfa iguanas. Es 
probable que anteriormente vivieran en la isla de Guadalupe. 

• Esboza un estudio a corto plazo para probar que la deriva 
genetica altero la frecuencia de alelos en las dos poblaciones 
(la antigua poblacion de Guadalupe y la nueva en Anguila). 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

• Esboza un estudio a largo plazo disenado para probar la 
hipotesis de que la seleccion natural producira cambios en las 
caracterfsticas de las dos poblaciones con el tiempo. 

4. En todo el mundo, los habitats naturales se fragmentan en 
diminutas islas a medida que los suburbios, los ranchos y las 
granjas se expanden. Predice como cambiaran las frecuencias de 
alelos en estas poblaciones fragmentadas y, a continuation, 
predice el desenlace a largo plazo de la fragmentation global de 
habitats. En ambos casos, explica tu razonamiento. 

En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • gufas de estudio online y preguntas • mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 




PROCESOS Y MODELOS EVOLUTIVOS 

La filogenesis 

y la historia de la vida 





Una concha fosilizada de una amonita,grandes animales oceanicos relacionados con el 
calamar actual. Las ultimas amonitas desaparecieron durante un acontecimiento de 
extincion masiva que se analiza en la Seccion 27.5. 



CONCEPTOS CLAVE 

O Las filogenias y el registro fosil son las 
principales herramientas que usan los 
biologos para estudiar la historia de la vida. 

O La explosion cambrica fue la rapida 
diversificacion morfologica y ecologica 
animal que tuvo lugar durante el periodo 
cambrico. 

O Las radiaciones adaptativas son una pauta 
principal en la historia de la vida y ejemplos 
de la rapidez de diversificacion asociada 
con nuevas oportunidades ecologicas e 
innovaciones morfologicas. 

O Durante la historia de la vida se han 

producido varias extinciones masivas que 
eliminaron rapidamente la mayoria de las 
especies vivas de manera mas o menos 
aleatoria. 



Este capftulo trata del tiempo y el cambio. En concreto, 
trata de grandes periodos de tiempo y de un gran cam- 
bio en los organismos, ambos temas de dificil compren- 
sion ya que nuestras vidas se miden en decadas, y nuestro co- 
nocimiento de la historia suele medirse en siglos o milenios, 
pero este capftulo analiza acontecimientos que tuvieron lugar 
durante millones e incluso miles de millones de anos. Un mi- 
llon de anos es un concepto que supera completamente nues- 
tra experiencia y casi nuestra imagination. 

El analisis de los profundos cambios que se producen en 
los organismos con el tiempo requiere practica. Para ayudarte 
a comenzar, el capftulo inicia presentando las dos herramien- 
tas mas importantes que utilizan los biologos para reconstruir 
la historia de la vida: los arboles filogeneticos y el registro 
fosil. Las tres secciones restantes del capftulo exploran tres de 
los grandes acontecimientos en la historia de la vida: la diver- 
sificacion inicial de los animales, el fenomeno denominado 



«radiacion adaptativa» y el fenomeno que se conoce como 
« extincion masiva ». 

27.1 Herramientas para el estudio 
de la historia: 
los arboles filogeneticos 

La historia evolutiva de un grupo de organismos se denomina 
filogenia, y suelen resumirse y mostrarse como un arbol filo- 

genetico, el cual muestra las relaciones entre antecesores y 
descendientes entre poblaciones y especies, y aclara las rela- 
ciones entre ellos. En un arbol filogenetico, una rama repre- 
senta una poblacion en el tiempo; el punto en el que divergen 
dos ramas se denomina nodo (u horquilla) y representa el 
punto temporal en el que un grupo antecesor se divide en dos 
o mas grupos descendientes, mientras que una punta (o nodo 
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terminal), el punto final de una rama, representa un grupo 
(una especie o un taxon mayor) que existe en la actualidad o 
uno que termino en la extincion. 

Los arboles evolutivos han aparecido en varias ocasiones 
en capftulos anteriores, a menudo con information apenas su- 
ficiente para la comprension de un concepto nuevo. Ahora 
vamos a centrarnos en los arboles mismos: como se lee un 
arbol terminado y como se elaboran, en primer lugar, todas 
estas cuestiones por orden. 

BioHabilidades 2 presenta las partes de un arbol filogene- 
tico y como leer uno. (Sena una idea muy buena revisar ese 
apartado ahora mismo). Aquf vamos a centrarnos sobre el 
modo en que los biologos los elaboran. 

£C6mo calculan las filogenias los investigadores? 

O Los arboles filogeneticos son una manera muy eficaz de re- 
sumir los datos sobre la historia evolutiva de un grupo de orga- 
nismos, pero, como cualquier otra pauta o medida de la natu- 
raleza, desde la altura media de una persona en una poblacion 
humana especffica a la velocidad de un avion que pasa, las rela- 
ciones genealogicas entre las especies no pueden determinarse 
con absoluta certeza. En su lugar, las relaciones que muestra un 
arbol evolutivo se calculan a partir de los datos. 

Para inferir las relaciones historicas entre las especies, los 
investigadores analizan las caractensticas morfologicas o ge- 
neticas de las especies, o ambas. Por ejemplo, para reconstruir 
las relaciones entre las especies fosiles de humanos, los cientf- 
ficos analizan los aspectos de los dientes, la mandfbula y la es- 
tructura del craneo. Para reconstruir las relaciones entre las 
poblaciones humanas actuales, los investigadores suelen com- 
parar las secuencias de bases de un gen particular. 

La idea fundamental en la inferencia filogenetica es que las 
especies estrechamente relacionadas deben compartir gran nu- 
mero de caractensticas, mientras que las especies apenas rela- 
cionadas deben compartir menos caractensticas, pero hay dos 
estrategias genericas para utilizar los datos en la estimation de 
los arboles: el enfoque fenetico y el enfoque cladfstico. 

El enfoque fenetico para la elaboration de los arboles se 
basa en el calculo de una estadfstica que resume la similitud 
general entre las poblaciones basandose en los datos. Por 
ejemplo: los investigadores podrfan usar secuencias genicas 
para calcular una «distancia genetica » total entre dos pobla- 
ciones, distancia genetica que resume el porcentaje medio de 
bases en una secuencia de DNA que difiere entre dos pobla- 
ciones. A continuacion, un programa informatico elabora un 
arbol que agrupa las poblaciones mas similares y coloca las 
poblaciones con mas divergencias en las ramas mas distantes. 

El enfoque cladfstico en la inferencia de los arboles se basa 
en el descubrimiento de que las relaciones entre las especies 
pueden reconstruirse mediante la identification de caracteres 
derivados compartidos o sinapomorfias (literalmente, «union- 
formas»), en las especies que estan estudiandose. Una sinapo- 
morfia es un rasgo que presentan algunos grupos de organis- 
mos y que no existe en ningun otro, y permiten a los biologos 
el reconocimiento de grupos monofileticos,tambien llamados 
dados o linajes. (Veanse Capftulo 26 y BioHabilidades 2). Por 
ejemplo, la piel y la lactancia son sinapomorfias que identifi- 



Este es un grupo monofiletico Este es un grupo monofiletico 
que comparte un rasgo derivado que comparte un rasgo derivado 
(la «C» en tercera posicion) (la «G» en quinta posicion) 
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FIGURA 27.1 Las sinapomorfias identifican los grupos 
monofileticos. 

can a los mamfferos como un grupo monofiletico. Las sinapo- 
morfias son caractensticas compartidas porque derivan de los 
rasgos que existfan en su antepasado comun. 

La Figura 27.1 ilustra la logica de un analisis cladfstico. 
Cuando la poblacion ancestral en la parte inferior de la figura 
se dividio en dos linajes descendientes en el nodo A, cada 
grupo descendiente comenzo a evolucionar de forma indepen- 
diente y adquirio rasgos unicos, que derivan de su antepasado 
comun por medio de la mutacion, la seleccion y la deriva ge- 
netica. Como ejemplo, los rasgos pueden ser una region espe- 
cffica del DNA que cambia segun sigue: 

AAA GCT ACT poblacion ancestral 

AAC GCT ACT poblacion descendiente 

AAA GGT ACT otra poblacion descendiente 

Cuando los dos linajes se dividen a su vez en los nodos B y 
C, las especies que resultan comparten las caractensticas deri- 
vadas. De esta forma, el antepasado en el nodo B y las espe- 
cies 1 y 2 pueden reconocerse como un grupo monofiletico. 
De forma parecida, el antepasado en el nodo C y las especies 
3 y 4 pueden reconocerse como un grupo monofiletico dife- 
rente. Cuando se han medido dichos rasgos, puede utilizarse 
un programa informatico para identificar que rasgos son ex- 
clusivos de cada grupo monofiletico y, a continuacion, colo- 
car los grupos en un arbol en las relaciones correctas entre si. 

£C6mo pueden los biologos distinguir entre homolo- 
gfa y homoplasia? Aunque la logica tras los analisis fene- 
tico y cladfstico es elegante, no carece de problemas. El pro- 
blema principal es que algunos rasgos pueden ser similares en 
dos especies, no porque dichos rasgos estuvieran presentes 
en un antepasado comun, sino porque evolucionaron de forma 
independiente rasgos similares en dos grupos con relaciones 
muy distantes. En el ejemplo que se da en la Figura 27.1, es 
posible que la especie 2 no este tan estrechamente relacionada 
con la especie 1. Sus antepasados pueden haber presentado la 
secuencia TAT GGT AGT, que cambio a AAC GCT ACT de- 
bido a la mutacion, la seleccion natural y la deriva genetica 
que se produjeron de forma independiente en relation con los 
cambios en los antepasados de la especie 1. 

Se produce homologia («igual fuente») cuando los rasgos 
son similares debido a un antepasado comun (vease Capftulo 



Capi'tulo 27 La filogenesis y la historia de la vida 
(a) Homoplasia: los rasgos son similares pero no se heredaron de un antepasado comun. 
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(b) Homologfa: los parecidos se heredan de un antepasado comun. 



Complejo Hox de la 




Los genes en los complejos 
Hox de las moscas del 
vinagre y de los humanos 
tienen secuencias similares 
y se encuentran en el mismo 
orden en sus cromosomas 



Los anelidos, moluscos 
y equinodermos tambien 
tienen genes Hox 

Debe inferirse que el 
antepasado comun 
tenia ocho genes Hox 

FIGURA 27.2 Homoplasia y homologfa: causas diferentes de similitud en los rasgos. (a) Los delfines y los icitiosaurios 
se parecen, pero no estan estrechamente relacionados: los delfines son mami'feros, mientras que los ictiosaurios son 
reptiles. Puesto que sus rasgos similares no existian en el antepasado comun de mami'feros y reptiles, los biologos han 
deducido que los rasgos como los cuerpos estilizados, unos dientes afilados y las aletas evolucionaron de forma 
independiente en estos dos grupos. (b) Todos los grupos animales ilustrados en esta filogenia presentan complejos Hox 
similares a los ilustrados para las moscas del vinagre y los humanos. 



24); se produce homoplasia («igual forma») cuando los ras- 
gos son similares por razones diferentes a un antepasado 
comun. Por ejemplo: los reptiles acuaticos denominados ictio- 
saurios eran sorprendentemente similares a los delfines de la 
actualidad (Figura 27.2a). Ambos son grandes animales mari- 
nos con cuerpos estilizados y grandes aletas dorsales; ambos 
cazan peces y los capturan entre mandibulas alargadas llenas 
de dientes afilados como cuchillos. Pero nadie dina que los ic- 
tiosaurios y los delfines son parecidos porque los rasgos que 
comparten existieron en un antepasado comun. Segun mues- 



tra la filogenia en la Figura 27.2a, los analisis de otros rasgos 
indican que los ictiosaurios son reptiles, mientras que los del- 
fines son mamfferos. 

Basandose en estos datos, resulta logico sostener que los 
parecidos entre ictiosaurios y delfines resultan de una evolu- 
cion convergente, un proceso que ocurre cuando la seleccion 
natural favorece soluciones similares a los problemas plantea- 
dos por una forma similar de sobrevivir. Pero los rasgos con- 
vergentes no tienen lugar en el antepasado comun de la espe- 
cie similar. Los cuerpos estilizados y las mandibulas alargadas 
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llenas de dientes afilados contribuyen a que cualquier especie, 
independientemente de que sea reptil o maimfero, cace peces 
en las aguas abiertas. La evolution convergente es una causa 
habitual de homoplasia; que deriva en lo que los biologos de- 
nominaron en un momento dado «rasgos analogos». 

En muchos casos, la homologfa y la homoplasia son mucho 
mas dificiles de distinguir que en el ejemplo de los ictiosaurios 
y los delfines. <;C6mo reconocen los biologos la homologia en 
dichos casos? Como ejemplo, podemos considerar los genes 
Hox de los insectos y los vertebrados que se presentaron en el 
Capitulo 21. Aunque los insectos y los vertebrados compartie- 
ron un antepasado comun hace casi 600-700 millones de 
anos, los biologos afirman que los genes Hox derivan de las 
mismas secuencias ancestrales. Hay varias lineas de pruebas 
que apoyan esta hipotesis: 

• Los genes se organizan de forma similar. La Figura 27.2b 

muestra que estos genes se encuentran en complejos geni- 
cos tanto en insectos como en vertebrados y que presentan 
genes similares adyacentes entre si en el cromosoma. Re- 
cuerda del Capitulo 20 que los genes con estas caracteristi- 
cas se denominan familias genicas, cuya organization es 
casi identica entre las especies de insectos y de vertebrados. 

• Todos los genes Hox comparten una secuencia de 180 pares 
de bases denominada homeobox, que se presento en el Ca- 
pitulo 21. El polipeptido codificado por el homeobox es casi 
identico en insectos y en vertebrados, y tiene una funcion si- 
milar: se une al DNA y regula la expresion de otros genes. 

• Los productos de los genes Hox tienen funciones similares: 
identifican la localization de las celulas en los embriones. 
Tambien se expresan con pautas similares en tiempo y es- 
pacio. 

Ademas, muchos otros animales, en los linajes que se sepa- 
raron de insectos y mamfferos, presentan genes similares. Esta 
es una observation de crucial importancia: si los rasgos simi- 
lares que se encuentran en linajes con relation lejana son real- 
mente similares debido a un antepasado en comun, entonces 
debenan hallarse rasgos parecidos en muchos linajes que in- 
tervienen en el arbol de la vida. (Examina la filogenia de la Fi- 
gura 27.2a y preguntate si los rasgos analogos que se hallan 
en los ictiosaurios y los delfines cumplen con este criterio). 

Ahora supongamos que un investigador decidiera inferir 
un arbol filogenetico de un conjunto de rasgos morfologicos o 
secuencias de DNA. Sin tener ya un arbol a mano, puede re- 
sultar dificil o imposible decir que rasgos son homologos y 
cumplen las condiciones para ser sinapomorfias. Al igual que 
cualquier conjunto de datos contiene errores inevitables o 
«ruido», los conjuntos de datos utilizados para deducir las fi- 
logenias incluyen inevitablemente la homoplasia. Para reducir 
la posibilidad de que esta lleve a conclusiones erroneas sobre 
las especies que se encuentran mas estrechamente relaciona- 
das, los biologos que utilizan enfoques cladfsticos invocan el 
principio logico de la parsimonia. Segun este, el modelo o ex- 
plication mas plausible es la que implica la minima cantidad 
de cambio. Por ejemplo: un biologo puede comparar todas las 
pautas de ramification teoricamente posibles y contar el nu- 
mero de cambios en las secuencias de DNA que se necesita- 
rian para producir cada modelo. Como ejemplo, el arbol de la 



(a) Dos cambios. 




AAA GCT 



(b) Cuatro cambios. 




AAA GCT 



FIGURA 27.3 La parsimonia es un metodo para escoger entre 
los numerosos arboles posibles. Si estuvieras usando los datos de 
la secuencia de DNA para deducir la filogenia de cinco especies, son 
posibles muchos arboles diferentes. (Aqui se muestran dos). Con la 
parsimonia, el mejor arbol es el que exige los cambios minimos para 
explicar las secuencias observadas en las cinco especies. 

Figura 27.3a exige dos cambios en la secuencia de bases; el 
arbol de la Figura 27.3b exige cuatro. La evolution conver- 
gente y otras causas de homoplasia debenan ser poco habitua- 
les en comparacion con la similitud debida a una descenden- 
cia compartida, por lo que el arbol que implique el numero 
menor de cambios evolutivos totales deberia ser el que refleje 
con mayor exactitud lo que realmente ocurrio durante la evo- 
lution. Si la pauta de ramification en la Figura 27.3a es la mas 
parsimoniosa de todos los arboles posibles, entonces los bio- 
logos concluyen que es la representation mas probable de la 
filogenia real basandose en los datos de que disponen. 

Evolucion de la ballena: un caso historico Como ejem- 
plo del funcionamiento de un enfoque cladistico, podemos ana- 
lizar las relaciones evolutivas de las ballenas y el linaje de ma- 
mfferos denominado artiodactilos, que incluye vacas, ciervos e 
hipopotamos. Los miembros de este grupo tienen pezunas y un 
numero de dedos par. Tambien comparten otra caracteristica: 
la extrana forma de polea de un hueso del tobillo llamado « as- 
tragalo*. Las pezunas y el numero par de dedos junto con la 
forma del astragalo es una sinapomorfia que identifica los ar- 
tiodactilos como un grupo monofiletico. Estos datos respaldan 
el arbol que se muestra en la Figura 27.4a. Las ballenas no tie- 
nen astragalo y se muestran como un grupo exterior a este 
arbol, es decir, una especie o grupo estrechamente relacionado 
con el grupo monofiletico pero que no forma parte de el. 

Cuando los investigadores comenzaron a comparar las se- 
cuencias de DNA de los artiodactilos y otras especies de ma- 
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(a) El astragalo es una sinapomorfia que identifica a los artiodactilos como un grupo monofiletico. 

Artiodactilos 




Ballena 



Camello 



Pecan Cerdo Hipopotamo Ciervo 



Vaca 




Ganancia del astragalo 
con forma de polea 




Astragalo 
(hueso del tobillo) 



(b) Si las ballenas estuvieran relacionadas con los hipopotamos, debieron ocurrir dos cambios en el astragalo. 

Artiodactyls 

Vaca 



Camello 



Pecari 



Cerdo Hipopotamo Ballena Ciervo 

Perdida del 
astragalo con forma 
^de polea 




Ganancia del astragalo 
con forma de polea 



(c) Los datos sobre la presencia y ausencia de genes SINE apoyan la estrecha relacion entre las ballenas y los hipopotamos. 



Locus 


1 


2 


3 


4 


5 


6 


7 


8 


9 


10 


11 


12 


13 


14 


15 


16 


17 


18 


19 


20 


Vaca 


0 


0 


0 


0 


0 


0 


0 


1 


1 


1 


1 


1 


1 


1 


1 


1 


1 




0 


0 


Ciervo 


0 


0 


0 


0 


0 


0 


0 


1 


? 


1 


1 


1 


1 


1 


1 


? 


1 




0 


0 


Ballena 


1 


1 


1 


1 


1 


1 


1 


0 


? 


1 


0 


1 


1 


0 


0 


0 


? 




0 


0 


Hipopotamo 


0 


? 


0 


1 


1 


1 


1 


0 


1 


1 


0 


1 


1 


0 


0 


0 


? 




0 


0 


Cerdo 


0 


0 


0 


? 


0 


0 


0 


0 


? 


0 


0 


0 


? 


? 


0 


0 


0 




1 


1 


Pecari 


? 


? 


? 


? 


? 


? 


? 


? 


? 


? 


? 


? 


? 


? 


? 


? 


? 


? 


1 


1 


Camello 


0 


0 


0 


0 


0 


0 


0 


0 


0 


0 


0 


0 


0 


0 


0 


0 


0 


0 


0 


0 



1 = gen presente 
0 = gen ausente 
? = todavia indeterminado 



Las ballenas y los hipopotamos 
comparten cuatro genes SINE 
unicos (4, 5, 6 y 7) 



FIGURA 27.4 Pruebas de que las ballenas y los hipopotamos forman un grupo monofiletico. Basandose en un 
analisis mediante parsimonia del astragalo en forma de polea, los biologos apoyaban predominantemente las siguientes 
hipotesis: (a) un arbol que excluyera las ballenas de los artiodactilos en comparacion con (b) la hipotesis de que las 
ballenas son artiodactilos y estan estrechamente relacionadas con los hipopotamos. (c) Los datos sobre la presencia y 
ausencia de genes SINE apoyan la estrecha relacion entre las ballenas y los hipopotamos. 

O EJERCICIO La presencia de los genes SINE 4, 5, 6 y 7 identifica hipopotamos y ballenas como partes un grupo 
monofiletico. La presencia de los genes SINE 8, 1 1, 14, 15 y 17 identifica ciervos y vacas como parte de un 
grupo monofiletico. Los genes SINE 1 0, 1 2 y 1 3 identifican hipopotamos, ballenas, ciervos y vacas como parte de un grupo 
monofiletico. Elabora el mapa del origen de estos genes SINE en el arbol en el apartado (b). ^Donde se insertaron por 
primera vez los genes SINE 1 9 y 20 en los genomas de los artiodactilos? 
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mfferos, los datos mostraron que las ballenas comparten mu- 
chos rasgos similares con los hipopotamos, unos resultados 
que apoyan el arbol que se muestra en la Figura 27.4b. El 
arbol respaldado por los datos de DNA entra en conflicto con 
el arbol basado en los datos morfologicos, porque implica que 
el astragalo con forma de polea evoluciono en los artiodacti- 
los y, a continuacion, se perdio durante la evolucion de las ba- 
llenas. El arbol de la Figura 27.4b implica dos cambios en el 
astragalo (una ganancia y una perdida de astragalo), mientras 
que el arbol en la Figura 27.4a implica solo uno (una unica 
ganancia). En terminos de la evolucion de los astragalos, el 
arbol « ballenas + hipopotamos » es menos parsimonioso que 
el arbol «las ballenas no son artiodactilos ». 

El conflicto entre los grupos de datos se resolvio cuando 
los investigadores analizaron la distribution de las secuencias 
de genes parasfticos denominados SINE (elementos nucleares 
breves intercalados) que ocasionalmente se insertan en los ge- 
nomas de los mamfferos. Estos son elementos que pueden 
transponerse, de forma similar a los LINE que se presentaron 
en el Capitulo 20. Segun muestran los datos de la Figura 
27.4c, las ballenas y los hipopotamos comparten varios tipos 
de SINE que no se encuentran en otros grupos. En concreto, 
las ballenas y los hipopotamos comparten los SINE con nume- 
ros 4, 5, 6 y 7; otros genes SINE se encuentran en algunos ar- 
tiodactilos pero no en otros, mientras que los camellos care- 
cen en absoluto de ellos. Para explicar estos datos, los 
biologos han planteado la hipotesis de que no habfa SINE en 
la poblacion ancestral para todas las especies de estudio. Sin 
embargo, tras la ramification que llevo a la separation entre 
los camellos y los demas artiodactilos se insertaron diferentes 
SINE en los genomas de las poblaciones descendientes. Como 
resultado, la presencia de un SINE espetifico representa un ca- 
racter derivado. Puesto que las ballenas y los hipopotamos 
comparten cuatro de estos rasgos derivados, es logico concluir 
que estos animales se encuentran estrechamente relacionados. 
O Si comprendes este concepto, debes poder explicar por que 
los SINE numerados de 4 a 7 son sinapomorfias que identifi- 
can a ballenas e hipopotamos como grupo monofiletico y por 
que es muy poco probable que la similitud entre estos SINE 
represente homoplasia. 

Segun estos datos, la mayona de los biologos aceptaron 
que la filogenia mostrada en la Figura 27.4b es la estimation 
mas exacta de la historia evolutiva. De acuerdo con ella, las 
ballenas son artiodactilos y comparten un antepasado comun 
relativamente reciente con los hipopotamos. Esta observation 
inspiro la hipotesis de que tanto las ballenas como los delfines 
descienden de una poblacion de artiodactilos que pasaron la 
mayor parte de su tiempo alimentandose en aguas poco pro- 
fundas, al igual que hacen hoy en dfa los hipopotamos. 

Recientemente esta hipotesis recibio un apoyo espectacular: 
en 2001 dos equipos de investigadores anunciaron los descubri- 
mientos independientes de artiodactilos fosiles que estaban cla- 
ramente relacionados con las ballenas y, sin embargo, teman un 
astragalo en forma de polea. Una de estas especies aparece en 
la parte superior de la ilustracion en la Figura 27.4b. La combi- 
nation de los datos filogeneticos y los datos del registro fosil ha 
aclarado la evolucion de un grupo de mamfferos especialmente 
interesante. <;Que mas tienen que decir los fosiles? 



Comprueba si lo has entendido 



27.2 Herramientas para el estudio 
de la historia: el registro fosil 

Los analisis filogeneticos son tecnicas potentes de inferir el 
orden en el que tuvieron lugar los acontecimientos durante la 
evolucion y comprender como se relacionan algunos grupos 
especificos de especies. O Pero solo el registro fosil ofrece 
pruebas directas sobre el aspecto que teman los organismos 
que vivfan en el pasado, donde lo hatian y cuando existieron. 
Un fosil es toda prueba ffsica de un organismo que vivio en el 
pasado. El registro fosil es el conjunto total de fosiles encon- 
trados en todo el mundo y se alberga en miles de colecciones, 
tanto privadas como publicas. 

Vamos a revisar como se forman los fosiles, analizar los 
puntos fuertes y debiles del registro fosil y, a continuacion, re- 
sumir los principales acontecimientos que han tenido lugar en 
la historia de aproximadamente 3.500 millones de anos de 
vida. (Aunque la mayor parte de las pruebas sugiere que la 
vida surgio hace 3.400-3.600 millones de anos, continua la in- 
vestigation al respecto). 

£C6mo se forman los fosiles? La mayona de los procesos 
de formation fosil comienza cuando un organismo, en parte o 
en su totalidad, queda enterrado en ceniza, arena, barro u 
otro tipo de sedimento. Consideremos una serie de aconteci- 
mientos que comienza cuando cae un arbol en un pantano. La 
Figura 27.5 ilustra las hojas del arbol que caen en un trozo de 
barro, donde quedan enterradas en el suelo y los desechos 
antes de pudrirse. El polen y las semillas se asientan en la parte 
inferior del pantano, donde el proceso de descomposicion es 
lento. El agua estancada es demasiado acida y demasiado 
pobre en oxigeno como para dar alimento a grandes poblacio- 
nes de bacterias y hongos, por lo que gran parte de este mate- 
rial queda enterrado intacto sin descomponerse. El tronco y las 
hojas que quedan por encima de la superficie del agua se pu- 
dren con bastante rapidez, pero a medida que las piezas se se- 
paran, tambien se van hasta el fondo y quedan enterradas. 

Una vez tiene lugar el enterramiento, pueden ocurrir varias 
cosas: si no se produce descomposicion, los restos organicos 



Si entiendes que... O 

• Las filogenias pueden estimarse encontrando 

sinapomorfias que identifican grupos monofileticos. 

Deberias ser capaz de... O 

1) Explicar si los rasgos que se indican a continuacion 
representan homoplasia u homologia:el pelo en los 
humanos y en las ballenas; la gran perdida de pelo en 
humanos y ballenas; las extremidades en humanos y 
ballenas; el comportamiento social en algunas ballenas 
(p. ej., los delfines) y los humanos. 

2) Explicar por que la presencia o ausencia de algunos genes 
SINE especificos sirve de sinapomorfia que apoya la 
hipotesis de que las especies de vacas y ciervos forman un 
grupo monofiletico. 
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COMO SE PRODUCE LA FOSILIZACION 




1. Un arbol vive en un 
habitat pantanoso. 
El arbol deja caer hojas, 
polen y semillas en el 
barro, donde la 
descomposicion es 
lenta. 



2. El arbol cae. 
El tronco y las ramas 
se rompen en trozos 
durante la 
descomposicion. 



3. La marea trae 
arena y barro, lo cual 
entierra los restos 
del arbol. 




0 




Arena y gravilla 



Material enterrado del oantano 



4. Durante millones 
de anos, las montanas 
sufren erosion y el 
pantano se llena de 
sedimentos. El habitat 



FIGURA 27.5 La fosilizacion conserva los rastros de los 
organismos que vivieron en el pasado. La fosilizacion ocurre con 
mas facilidad cuando los restos de un organismo se entierran en 
sedimentos, donde la descomposicion es lenta. 



pueden conservarse intactos, como el polen fosil de la Fi- 
gura 27.6a. De otra forma, si se acumulan los sedimentos en- 
cima del material y se quedan cementados en rocas como la 
lodolita o el esquisto, el peso de los sedimentos puede compri- 
mir el material organico que se encuentra debajo y convertirlo 
en una delgada pelfcula carbonacea. Esto es lo que le ocurrio 
a la hoja de la Figura 27.6b. Si los restos se descomponen des- 
pues de quedar enterrados, como la rama de la Figura 27.6c, 
el hueco que queda puede llenarse de minerales disueltos y 
crear un fiel vaciado de escayola de ellos. Si los restos se pu- 
dren con extrema lentitud, los minerales disueltos pueden in- 
filtrar gradualmente el interior de las celulas y endurecerse 
hasta convertirse en piedras, formando un fosil perminerali- 
zado, como la madera petrificada (Figura 27.6d). 

Despues del transcurso de muchos siglos, los fosiles pueden 
quedar expuestos en la superficie por muchos mecanismos, 
entre ellos la erosion, el corte de una carretera o la minerfa a 



cielo abierto. Si los investigadores encuentran un fosil, pueden 
prepararlo para su estudio eliminando con gran cuidado la 
roca circundante. Si la especie representada es nueva, los in- 
vestigadores describen su morfologfa en una publicacion cien- 
tifica, nombran la especie, hacen un calculo aproximado de su 
edad basandose en las fechas asignadas a las capas de roca 
cercanas y anaden la muestra a una coleccion de forma que se 
encuentre disponible para su estudio por otros investigadores. 
Ahora ya forma parte del registro fosil. Esta es la base de 
datos de information que corrobora gran parte de la investi- 
gation que se incluye en este capftulo. 

La posibilidad que acaba de presentarse se basa en unas 
condiciones ideales para la fosilizacion: el arbol cayo en un 
entorno donde la descomposicion era lenta y el enterramiento 
rapido. En la mayoria de los habitats se da la situation 
opuesta: la descomposicion es rapida y el enterramiento es 
lento. Por tanto, en realidad la fosilizacion es un aconteci- 
miento muy raro. Para apreciar este punto, puede tenerse en 
cuenta que hay diez ejemplares del primer pajaro que apare- 
cio en el registro fosil, el Archaeopteryx, todos ellos encontra- 
dos en el mismo lugar en Alemania donde se recoge la piedra 
caliza para la impresion (el nombre espetifico del pajaro es 
Litbograpbica). Si aceptas una cifra estimada de la poblacion 
de aves del tamano de un cuervo en los habitats humedos en 
el norte de Europa, tendremos una poblacion estimada de 
unos 10.000 y una esperanza de vida de 10 anos, y si aceptas 
que el calculo actual es que la especie existio durante unos 



(a) Fosil intacto. 



(b) Fosil de compresion. 





El polen se ha conservado 
intacto porque no se ha 
producido descomposicion alguna. 



(c) Fosil por vaciado. 



Los sedimentos se acumularon 
sobre la hoja y la comprimieron 
en una delgada pelfcula rica 
en carbono. 

(d) Fosil permineralizado. 





La rama se descompuso despues La madera se descompuso con 



de su enterramiento. Esto dejo 
un hueco que se relleno con 
minerales disueltos y creo un fiel 
vaciado del original. 



gran lentitud, lo cual permitio 
que los minerales infiltraran las 
celulas de forma gradual y, a 
continuacion, se endurecieran 
en piedra. 



FIGURA 27.6 Los fosiles se forman de varias maneras. 

Diferentes procesos de conservacion dan lugar a tipos de 
fosiles distintos. 
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2 millones de anos, el calculo indica que vivieron unos 2.000 
millones de Arcbaeopteryx. Pero, hasta donde llegan los co- 
nocimientos actuales, solo se fosilizaron uno de cada 
200.000.000 de individuos. Para esta especie, la probabilidad 
de convertirse en fosil era casi cuarenta veces peor que la tuya 
de ganar el premio gordo de la loteria. 

Limitaciones del registro fosil Antes de estudiar como se 
utiliza el registro fosil para responder a las preguntas sobre la 
historia de la vida, es fundamental revisar la naturaleza de 
este archivo y reconocer varias caracteristicas: 

• Sesgo por habitat Puesto que el enterramiento en sedimen- 
tos resulta tan crucial para la fosilizacion, hay un impor- 
tante sesgo en la base de datos segun el habitat. Hay mucha 
mas probabilidad de que los organismos que viven en areas 
donde se depositan de forma activa los sedimentos, inclu- 
yendo playas, marismas y pantanos, formen fosiles de la 
que tienen los organismos que viven en otros habitats. 
Dentro de estos, los organismos que viven hundidos como 
las almejas, que ya estan bajo tierra, enterrados previa- 
mente, en el momento de la muerte y, por ello, tienen mu- 
chas mas probabilidades de fosilizarse. Los organismos que 
viven por encima del suelo en bosques secos, pastizales y 
desiertos tienen mucha menos probabilidad de fosilizarse. 

• Sesgo taxonomico La lentitud de la desintegracion es casi 
siempre esencial para la fosilizacion, por lo que los organis- 
mos con partes duras, como huesos o cascaras, tienen mas 
probabilidades de dejar pruebas fosiles. Este requisito in- 
troduce un robusto sesgo taxonomico en el registro: las al- 
mejas, caracoles y otros organismos con partes duras tie- 
nen una tendencia mucho mayor de preservacion que los 
gusanos. Un sesgo similar lo sufren los tejidos en los orga- 
nismos; por ejemplo, los granos de polen estan encapsula- 
dos en una cubierta externa dura resistente a la descompo- 
sicion, por lo que se fosilizan con mucha mayor facilidad 
que las flores. Los dientes son el fosil mamffero mas habi- 
tual, sencillamente porque son muy duros y resistentes a la 
corrosion. El registro fosil abunda en dientes de tiburon, 
pero los huesos de tiburon, que son cartilaginosos, casi no 
existen en dicho registro. 

• Sesgo temporal Los fosiles recientes son mucho mas nume- 
rosos que los antiguos. Para comprender la razon, debe te- 
nerse en cuenta que, cuando convergen dos placas tectoni- 
cas terrestres, el borde de una suele quedar hundido bajo la 
otra. Las rocas que componen el borde de la placa descen- 
diente se ven fundidas o alteradas de forma radical por el 
aumento del calor y la presion que encuentran al moverse 
hacia abajo, hacia el interior de la Tierra, alteraciones que 
eliminan todo fosil en la roca. Ademas, las rocas con fosi- 
les en la tierra estan constantemente sufriendo roturas y 
destruccion por la erosion del viento y el agua. Cuanto mas 
antiguo es un fosil, mas probable es su destruccion. 

• Sesgo por abundancia Puesto que la probabilidad de fosili- 
zacion es tan baja, el registro fosil tiende a ser de las espe- 
cies mas comunes. Los organismos abundantes, extendidos 
y presentes en la Tierra durante largos periodos dejan prue- 



bas con mucha mayor frecuencia que las especies raras, lo- 
cales o effmeras. 

En resumen: la base de datos fosil representa una muestra 
extremadamente no aleatoria del pasado. Los paleontologos, 

los cientificos que estudian los fosiles, reconocen que se limi- 
tan a hacer preguntas sobre segmentos del arbol de la vida di- 
minutos y dispersos. No obstante, como muestra este capitulo, 
el registro es una cueva del tesoro cientffico. El analisis de los 
fosiles es el unico modo con el que cuentan los cientificos de 
examinar el aspecto fisico de las formas extintas e inferir como 
vivieron. El registro fosil es como una biblioteca antigua, llena 
de volumenes que nos proporcionan indicios de como fue la 
vida millones de anos antes de la aparicion de los humanos. 

Cronograma de la vida La Figura 27.8 muestra algunos 
de los puntos de datos mas significativos en el registro fosil. 
La mayona de los datos en los cronogramas son «primicias 
evolutivas» que documentan importantes innovaciones en la 
historia de la vida. En casi todos los casos, las fechas que se 
dan se calcularon mediante una tecnica denominada «data- 
cion radiometrica», basada en las velocidades de descomposi- 
cion bien estudiadas de algunos isotopos radiactivos. Cuando 
esta datacion no es posible, los acontecimientos clave en la 
historia de la vida pueden datarse usando los enfoques mole- 
culares que presenta el Cuadro 27.1. Debe recordarse que los 
eones, las eras y los periodos de la figura no representan inter- 
valos temporales regulares porque se identificaron y denomi- 
naron mucho antes de que pudieran utilizarse las tecnicas de 
datacion radiometrica y molecular. Puesto que el registro fosil 
y los esfuerzos de datacion de los fosiles estan mejorando con- 
tinuamente, el cronograma de la Figura 27.8 es un trabajo en 
desarrollo. 

Al analizar la figura, debe recordarse que el cronograma 
se divide en cuatro segmentos y que hay comentarios sobre 
los tipos de organismos presentes, la naturaleza del clima, los 
acontecimientos geologicos importantes y las posiciones de 
los continentes, para cada segmento. 

• La Figura 27.8a esboza el intervalo entre la formacion de 
la Tierra, hace unos 4.600 millones de anos, y la apari- 
cion de la mayona de los grupos animales hace aproxima- 
damente 542 millones de anos. El intervalo completo se 
conoce como el precambrico, que se divide en los eones 
hadeano o hadico, arqueozoico o arqueano y proterozoico. 
Lo que debe recordarse de esta epoca es que (1) la vida fue 
exclusivamente unicelular durante la mayor parte de la his- 
toria de la Tierra y (2) el oxigeno estuvo practicamente au- 
sente en los oceanos y la atmosfera durante casi los 2.000 
anos siguientes al origen de la vida. 

• El intervalo entre los 542 millones de anos y el presente se 
denomina el eon fanerozoico y se divide en tres eras, cada 
una de las cuales se divide a su vez en intervalos llamados 
« periodos ». 

• La Figura 27.8b resume la era paleozoica («vida anti- 
gua »), que comienza con la aparicion de gran numero de li- 
najes animales y termina con la desaparicion de casi todas 
las formas de vida multicelulares al final del periodo per- 
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El reloj molecular 



Varios investigadores han propuesto que 
se complemente el registro fosil con infor- 
macion procedente de las moleculas en 
las especies vivas. Esta hipotesis, denomi- 
nada reloj molecular, se basa en el anali- 
sis de las mutaciones silenciosas (Capi'tulo 
16) y otros cambios en el DNA que no 
afectan al funcionamiento de los genes y 
que no se ven afectados por la seleccion 
natural, pero pueden aumentar hasta al- 
canzar la fijacion mediante deriva gene- 
tica.La investigacion ha demostrado que, 
si las tasas de mutacion se mantienen 
constantes en el tiempo, la deriva fija las 
mutaciones a una velocidad constante. 
Por ejemplo, podemos analizar los datos 
en la hemoglobina, una protema.Un bio- 
logo comparo la secuencia de aminoaci- 
dos de esta molecula en los vertebrados, 
de tiburones a humanos. 



Cuando elaboro el grafico del numero 
de diferencias entre los aminoacidos de 
las especies en relation con la fecha 
de divergencia de las especies segun el 
registro fosil, obtuvo la imagen que se 
muestra en la Figura 27.7. La evolucion 
de la hemoglobina parece realizarse a ve- 
locidad constante en el tiempo. 

Para ver como los investigadores 
usan los relojes moleculares para com- 
plementar el registro fosil, podemos es- 
tudiar algunos analisis recientes de la 
evolucion humana. Hasta el momento 
se han identificado siete especies fosiles 
de homo; los primeros fosiles de nuestra 
es pec i e, H. sapiens, a parece n hace unos 
cien mil anos, pero sapiens debia estar 
presente antes de esto. La pregunta es: 
^cuando surgio, de hecho, el Homo sa- 
piens? Un equipo de investigadores uti- 
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FIGURA 27.7 Un conjunto de datos que apoya la hipotesis del reloj molecular. Para 
interpretar este grafico, debe tenerse en cuenta que el punto en la parte superior derecha 
representa una comparacion de proteinas de la hemoglobina en los tiburones y los 
mamiferos. Segun el registro fosil, los tiburones se separaron de los demas vertebrados hace 
unos 450 millones de anos. Los otros puntos de datos representan comparaciones entre 
otras especies de vertebrados. 

O PREGUNTA £Con que velocidad avanza este reloj? Es decir, <;que porcentaje de 
aminoacidos en la hemoglobina cambia por cada cien millones de anos,de media? 



lizo un reloj molecular para responder a 
esta pregunta. El grupo comparo los ge- 
nomas mitocondriales completos se- 
cuenciados de personas africanas, euro- 
peas y japonesas para obtener unos 
datos que permitieron al equipo estimar 
el numero de bases en el DNA mitocon- 
drial (mtDNA) que habian cambiado con 
la divergencia de las poblaciones huma- 
nas. Para calcular cuanto tardaron en 
desarrollarse estas diferencias geneti- 
cas, los investigadores tambien secuen- 
ciaron el mtDNA de nuestros familiares 
mas cercanos, el orangutan y los monos 
africanos. 

Segun el registro fosil, los orangutanes 
y los monos africanos divergieron hace 
13 millones de anos. Al dividir el numero 
de bases que difieren en el mtDNA de los 
orangutanes y los monos africanos por 
un millon de anos, los investigadores lle- 
garon a una cifra estimada de cambios de 
mtDNA anual, a la velocidad de 7 x 10 -8 
por base por ano. 

La cantidad total de divergencia entre 
las secuencias que se observaron entre las 
dos especies deberia ser igual a la veloci- 
dad de evolucion de la secuencia x el 
momento en que se produjo la divergen- 
cia x 2. 

Cuando los investigadores utilizaron 
esta ecuacion con su calculo del numero 
de bases en el mtDNA que habia cam- 
biado a medida que divergian las pobla- 
ciones humanas, llegaron a la conclusion 
de que el antepasado comun mas re- 
ciente de todos los seres humanos vivos 
vivio hace 1 25.000-1 61 .000 anos. 

Las grandes especies de mamiferos 
suelen durar en el registro fosil unos 1,5 
millones de anos antes de la extincion.H. 
sapiens, entonces,es una especie relativa- 
mente joven. 



mico. El paleozoico vio el origen y la diversification inicial 
de los animales, plantas terrestres y hongos, ademas de la 
aparicion de los animales terrestres. 

• La era mesozoica («vida media ») se esboza en la Figura 
27.8c. Este intervalo se conoce como «la era de los repti- 
les », comienza con los acontecimientos de extincion al 
final del permico y termina con la extincion de los dinosau- 
rios y otros grupos en el Kmite entre el periodo cretacico y 



el paleogeno. En los medios terrestres del mesozoico, las 
gimnospermas fueron las plantas dominantes y los dino- 
saurios, los vertebrados dominantes. 

• La Figura 27. 8d destaca la era cenozoica («vida reciente»), 
que se divide en el periodo paleogeno y el neogeno. El ce- 
nozoico se conoce en ocasiones como «la edad de los ma- 
miferos », porque estos se diversificaron tras la desapari- 
cion de los dinosaurios. En tierra, las angiospermas fueron 
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(a) El precambrico (eones hadico, arquico y proterozoico) incluyo el origen de la vida, la fotosintesis y la atmosfera de oxigeno. 
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(c) Eon fanerozoico: la era mesozoica en ocasiones se conoce como la edad de los reptiles 
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Pangea esta intacta. El interior 
de Pangea es muy arido. 
El clima es muy calido. 



Pangea comienza a dividirse; 
el interior del continente 
continua arido. 



Gondwana comienza a separarse; 
el interior es menos arido. 



India se separa de Madagascar, 
se mueve hacia el norte; se forman 
las Montahas Rocosas. El clima 
y la temperatura son suaves. 



FIGURA 27.8 Cronograma de la vida. Acontecimientos importantes en la historia de la Tierra y de la vida detallados para 
las eras (a) precambrica, (b) paleozoica, (c) mesozoica y (d) cenozoica. Los eones hadico, arquico y proterozoico son grandes 
periodos de tiempo; el eon fanerozoico se compone de las eras paleozoica, mesozoica y cenozoica. 
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(b) Eon fanerozoico: la era paleozoica incluyo el origen y la etapa temprana de diversificacion de animales, plantas terrestres y hongos. 
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(d) Eon fanerozoico: la era cenozoica se conoce como la edad de los mamiferos. 
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las plantas dominantes y los mamiferos, los vertebrados 
dominantes. Los acontecimientos actuales se consideran 
parte de la era cenozoica. 

Los datos de la Figura 27.8 muestran que la naturaleza 
de la vida ha cambiado radicalmente desde la aparicion de 
la primera celula en la Tierra. Aunque los cambios que han 



tenido lugar durante los ultimos 3.400 millones de anos se 
han documentado bien en el registro fosil, la cantidad de 
tiempo implicado es de dificil comprension para la mente 
humana. Un semestre puede parecer largo para un estu- 
diante universitario pero, en relacion con la historia de la 
Tierra, un periodo de 100.000 anos o incluso un millon de 
anos es solo un parpadeo. 
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27.3 La explosion cambrica 

Los arboles filogeneticos y el registro fosil dan a los investiga- 
dores unas potentes herramientas para comprender como era 
la vida de los millones de anos anteriores a la existencia de los 
biologos. Cuentan miles de historias sobre los cambios brus- 
cos que ocurrieron durante la historia de la Tierra, pero aquf 
solo disponemos de espacio para analizar apenas algunos de 
los acontecimientos mas dramaticos. Comencemos con la in- 
vestigation sobre el origen y las primeras etapas en la diversi- 
fication de los animales. 

Los primeros animales aparecieron en el registro fosil hace 
unos 570 millones de anos y, poco despues, se produjo una 
explosion de diversificacion, al inicio del periodo cambrico. 
Esta diversificacion se produjo de forma tan rapida que se 
gano un sobrenombre: la explosion cambrica. 

Resulta dificil apreciar el drama de este acontecimiento sin 
recordar que casi todas las formas de vida fueron unicelulares 
durante casi 3.000 millones de anos despues del origen de la 
vida. Las excepciones fueron varios linajes de algas multicelu- 
lares, que aparecen en el registro fosil hace aproximadamente 
1.000 millones de anos, pero los antepasados de los animales 
continuaban siendo criaturas unicelulares con cilios o flage- 
los, probablemente no demasiado diferentes de algunos de los 
eucariotas acuaticos que viven en la actualidad. O Entonces, 
hace unos 565 millones de anos, aparecieron en el registro 
fosil los primeros animales: esponjas, medusas y quiza gusa- 
nos sencillos. Apenas 50 millones de anos mas tarde, aparecie- 
ron practicamente todos los grupos principales de animales. 
En un periodo relativamente breve, evolucionaron y surgieron 
criaturas con caparazon, exoesqueletos, esqueletos internos, 
patas, cabezas, colas, ojos, antenas, mandibulas como las del 
tiburon, cuerpos segmentados, musculos y cerebros. Fue sin 
duda el periodo mas espectacular de cambio evolutivo en la 
historia de la vida. 

Al combinar las pruebas del registro fosil con la recons- 
truction filogenica, los investigadores han comenzado a 
aclarar el cronograma y la secuencia de los acontecimientos 
clave. 

Fosiles cambricos: una vision general 

La explosion cambrica se ha documentado gracias a tres im- 
portantes conjuntos de fosiles que registran el estado de la vida 
animal hace 570 millones de anos, entre 565 y 542 millones 
de anos, y entre 525 y 515 millones de anos. Las especies reco- 
gidas de cada uno de estos intervalos temporales se conocen, 
respectivamente, como los fosiles de Doushantuo (por la for- 
mation homonima en China), los fosiles de Ediacara (por las 
colinas Ediacara en Australia) y los fosiles de Burgess Shale (en 
la Columbia Britanica, Canada), segun muestra la Figu- 
ra 27.9a, aunque en la actualidad se han hallado en diferentes 
puntos de todo el mundo fosiles del intervalo de Ediacara y 
Burgess Shale. 

Por suerte para los biologos, las pinceladas de vida que 
proporcionan los tres grupos de organismos son extraordina- 
riamente claras. Estos tres conjuntos rompen una de las nor- 
mas cardinales de la conservacion fosil, puesto que los anima- 



les de cuerpo blando, que no suelen fosilizarse con eficiencia, 
estan bien representados en los tres grupos. Por pura suerte, 
durante cada uno de estos intervalos de tiempo hubo algunos 
habitats en los que se produjo el enterramiento con tanta ra- 
pidez y la descomposicion con tanta lentitud que pudieron fo- 
silizarse algunos organismos sin cascara. 

Para apreciar por que la eficiencia extraordinaria de esta 
conservacion es tan importante, debe analizarse el deposito de 
Burgess Shale. En varias localidades de todo el mundo data- 
das hace 525-515 millones de anos, los procesos de fosiliza- 
cion eran tipicos: solo se encuentran organismos con cascara. 
Pero en las condiciones atfpicas del Burgess Shale se fosiliza- 
ron tambien organismos de cuerpo blando, por lo que en ese 
aspecto esta representado un numero de especies cinco veces 
superior, es decir, la base de datos es un 500 por ciento mejor 
de la habitual. 

La presencia de estos depositos excepcionalmente ricos 
antes, durante y despues de la explosion cambrica hace que el 
registro fosil para este evento sea extraordinariamente com- 
plete Echemos un vistazo a la fauna que se hallo en los fosi- 
les de Doushantuo, Ediacara y Burgess Shale. 

Los microfosiles de Doushantuo 

Dos artfculos, publicados con apenas unos dfas de diferencia 
en 1998 presentaron al mundo los fosiles de la formacion ro- 
cosa Doushantuo. Los investigadores pudieron identificar va- 
rias docenas de esponjas diminutas, con un tamano de 150 
jitm a 750 jitm de diametro, en muestras de hace aproximada- 
mente 580 millones de anos. En los depositos de hace unos 
570 millones de anos, un equipo diferente de biologos hallo 
grupos de celulas que interpretaron como embriones anima- 
les, una conclusion basada en una sencilla observation: sus 
muestras conteman fosiles de una, dos, cuatro y ocho celulas, 
junto con individuos de un numero de celulas mayor cuyo ta- 
mano total era el mismo (Figura 27.9b). Recuerda del Capf- 
tulo 22 que este es exactamente el patron que tiene lugar du- 
rante la segmentation en los animales actuales. En otras 
palabras: el numero de celulas aumenta, pero el volumen total 
permanece constante. <;En que tipo de animal se desarrollaron 
dichos embriones? Aun se desconoce la respuesta. Ademas, un 
equipo diferente de investigadores ha presentado pruebas de 
que gran parte de los « embriones » de Doushantuo son, de 
hecho, fosiles de una bacteria de gran tamano que oxida el 
azufre y que vive hoy en dfa en el lecho marine En el mo- 
menta de imprimir este libro, el debate sobre la naturaleza de 
los fosiles de la Figura 27.9b continua sin resolverse y la in- 
vestigation sigue en marcha. 

Las esponjas y los posibles embriones estan dispersos entre 
abundantes celulas cianobacterianas asi como entre algas mul- 
ticelulares, antepasados de las algas actuales. Estas bacterias y 
algas fueron, sin duda, fotosinteticas. La imagen compuesta es 
de un habitat marino con aguas poco profundas dominado 
por organismos fotosinteticos. Dispersos entre otros organis- 
mos en la formacion Doushantuo se encontraban las esponjas 
y probablemente otras diminutas criaturas que probablemente 
vivfan filtrando los desechos organicos del agua. Estos fueron 
los primeros animales de la Tierra. 
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(a) Cronograma de la etapa temprana de la evolucion animal. 
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FIGURA 27.9 Los fosiles documentan la explosion cambrica. (a) El origen de los animales y su diversificacion durante 
la explosion cambrica se documenta mediante tres grandes conjuntos fosiles. (b) Estas celulas fosilizadas de los depositos 
de Doushantuo estan colocadas segun la hipotesis que indica que representan (1 ) un nuevo fertilizado y, a continuacion, 
embriones en los estadios de (2) dos celulas, (3) cuatro celulas y (4) dieciseis celulas. (c) Estos fosiles de 560 millones de 
anos de pequenos animales de cuerpos blandos se encontraron en las colinas Ediacara, en Australia, (d) De forma similar a 
este artropodo con forma de gamba (parte superior) y este trilobites (parte inferior), muchos de los animales fosilizados en 
Burgess Shale tenian cabezas, colas, conchas (exoesqueletos) y apendices. 



La fauna en Ediacara 

Los paleontologos descubrieron en la decada de 1940 fosiles 
animales en las colinas Ediacara del sur de Australia. Los 
ejemplares inclufan los cuerpos comprimidos de esponjas, me- 
dusas y ctenoforo americano (medusa de peine), ademas de 
gran numero de animales que viven bajo tierra, rastros y otros 
restos de especies animales no identificadas (Figura 27.9c). En 
las decadas siguientes al descubrimiento inicial, se han encon- 
trado faunas similares fechadas entre 565 y 544 millones de 
anos en diferentes puntos de todo el mundo. No obstante, 
ninguno de los organismos que se fosilizo durante este pe- 
riodo presenta conchas o extremidades y ninguno tiene ca- 
beza, boca ni apendice de alimentacion. Segun muestran las 
barras de escala en la Figura 27.9c, estos organismos tambien 
eran pequenos en comparacion con los animales de la actuali- 
dad. Estas observaciones sugieren que los animales ediacara- 
nos eran pequenos individuos que, enterrados en sedimentos, 
permanecfan inmoviles en el lecho marino o flotaban en el 
agua. No hay prueba alguna de que tuvieran estructuras aso- 
ciadas con la caza y captura activa de alimentos. En su lugar, 
es probable que los animales ediacaranos sencillamente filtra- 
ran o absorbieran material organico de su entorno. 



La fauna de Burgess Shale 

El descubrimiento de fosiles en la formacion Burgess Shale de 
la Columbia Britanica en Canada a principios del siglo xx se 
cuenta entre las adiciones mas sensacionales que se hayan rea- 
lizado nunca al registro fosil. Junto con el desenterramiento 
posterior de un conjunto fosil extraordinario en los depositos 
de Chengjiang en China, Burgess Shale proporciona a los in- 
vestigadores una imagen atractiva de la vida en los oceanos 
hace 525-515 millones de anos. Las esponjas, medusas y me- 
dusas de peine abundan en estas rocas, pero hay tambien lina- 
jes completamente nuevos, entre los que cabe destacar los ar- 
tropodos y los moluscos. En la actualidad, los artropodos 
incluyen aranas, insectos y crustaceos (cangrejos, gambas y 
langostas), mientras que los moluscos incluyen almejas, meji- 
llones, calamares y pulpos, pero tambien se encuentran en esta 
fauna fosil equinodermos (estrellas y erizos de mar), varios 
tipos de criaturas anelidas y similares, e incluso un cordado, 
el grupo que incluye a los vertebrados actuales. En resumen: 
aquf se documenta practicamente cada linaje animal impor- 
tante. 

Este colosal aumento en el tamano y la complejidad mor- 
fologica de los animales, que se ilustra en la Figura 27.9d, 
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vino acompanado de la diversification en su manera de sobre- 
vivir. Los mares cambricos estaban llenos de animales con 
ojos, boca, extremidades y conchas. Nadaban, cavaban, cami- 
naban, corrian, se deslizaban, se colgaban o flotaban; eran de- 
predadores, carroneros, filtradores y apacentadores. La diver- 
sification creo y lleno gran numero de los nichos ecologicos 
que se hallan hoy en dfa en los habitats marinos. 

Continua habiendo ecos de la explosion cambrica. Los ani- 
males que llenan los charcos de la marea, las playas y las ma- 
rismas se cuentan entre aquellos cuyos antepasados eran espe- 
cies que aparecieron en el Burgess Shale. 

^Pudieron las duplicaciones genicas 
desencadenar la explosion cambrica? 

Las faunas de Doushantuo, Ediacara y Burgess Shale docu- 
mentan lo que ocurrio durante la explosion cambrica. Ahora 
la pregunta es: £c6mo tuvieron lugar todos estos cambios mor- 
fologicos? En particular: <;que cambios geneticos fueron los 
responsables del aumento del tamano y la complejidad de los 
animales? 

El Capitulo 21 presento los genes homeoticos que desem- 
penan un papel clave en la construction de la pauta tridimen- 
sional que se desarrolla en los organismos multicelulares. 
Puede que recuerdes que los genes Hox que se encuentran en 
los animales contribuyen a especificar la ubicacion y la forma 
de extremidades, antenas y muchas otras estructuras clave. 
Tan pronto como los biologos que estudiaban el desarrollo 
descubrieron hasta que punto eran importantes estos genes en 
la especificacion de los rasgos morfologicos, comenzaron a 
preguntarse sobre su funcion en la evolution. <;Fue el aumento 
en la complejidad morfologica durante el periodo cambrico 
posible gracias a un aumento en el numero y la complejidad 
de los genes homeoticos? 

Para responder a esta pregunta, los biologos estan traba- 
jando para determinar el numero y la identidad de los genes ho- 
meoticos que se encuentran en los diferentes linajes animales. 
La idea es buscar correlaciones entre la historia evolutiva de los 
linajes animales, su composition genetica y su morfologia. Mu- 
chos investigadores han predicho que deberia haber una fuerte 
asociacion entre el orden de aparicion de los linajes animales 
durante la historia evolutiva, el numero de genes Hox presentes 
en cada linaje y la complejidad morfologica y el tamano corpo- 
ral de cada linaje. Algunos biologos han sugerido incluso que 
cada linaje animal importante debe tener genes homeoticos ex- 
clusivos asociados con su plan corporal y apendices unicos. 

La logica que subyace a esta hipotesis de «nuevos genes, 
nuevos cuerpos» es que los acontecimientos de duplication 
genica pueden haber tenido lugar antes y durante la explosion 
cambrica, produciendo nuevas copias de los genes homeoticos 
ya existentes. (Vease el Capitulo 20 para repasar la duplica- 
tion genica). Estos nuevos genes harian posible los nuevos 
pianos y apendices corporales que se registran en la fauna de 
Burgess Shale. De nuevo, la idea es que el numero de genes 
homeoticos presente se correlacionaria directamente con la 
complejidad morfologica. 

Para ver si se mantienen las predicciones de esta hipotesis, 
estudia los datos de la Figura 27.10. El arbol filogenetico re- 



presenta la mejor aproximacion actual a las relaciones evolu- 
tivas entre los principales linajes animales y los cuadros colo- 
reados representan los genes Hox documentados en cada li- 
naje. Debe recordarse que los genes Hox se encuentran en 
grupos y que los genes estan alineados en el cromosoma, unos 
detras de otros. Debe recordarse tambien que cada gen en el 
grupo Hox tiene una funcion diferente a medida que se desa- 
rrolla el embrion. Espetificamente, cada gen Hox participa en 
un aspecto diferente de la formation de un modelo, los acon- 
tecimientos que organizan las celulas espacialmente en el inte- 
rior de un embrion. Para reflejar estas observaciones, los co- 
lores de los recuadros indican la homologia con otros genes. 
Si los genes tienen el mismo color, implica que sus secuencias 
de DNA son tan similares que los investigadores conffan en 
que esten relacionados mediante un antepasado comun. 

Los datos de la figura permiten alcanzar las conclusiones 
que se indican a continuation: 

Segun se predijo mediante la hipotesis de «nuevos genes, 
nuevos cuerpos», el numero y la identidad de los genes 
Hox varfan en gran medida segun los animales. Los grupos 
que se separaron en las etapas iniciales segun el registro 
fosil y que tienen cuerpos relativamente pequenos y senci- 
llos, como las medusas, presentan menos genes Hox que 
los grupos que se separaron mas tarde, como los vertebra- 
dos. El numero de genes en el grupo Hox parece haber au- 
mentado durante el cur so de la evolution (de arriba abajo 
en la Figura 27.10). 

• Es sensato argiiir que los nuevos genes Hox se crearon ver- 
daderamente mediante acontecimientos de duplication ge- 
nica, porque los genes en el grupo son similares en estruc- 
tura y secuencia de bases. Por ejemplo: si analizamos los 
genes de color verde de la Figura 27.10, se ve que estos genes 
no aparecen en las medusas y probablemente surgieron 
cuando una mutation resulto en una duplication del gen de 
color azul, que si aparece en las medusas. Los dos puntos 
importantes aquf son que (1) los biologos pueden usar la fi- 
logenia para comprender el orden de aparicion de los dife- 
rentes genes del grupo y (2) la duplication genica ofrece un 
mecanismo para la hipotesis de «nuevos genes, nuevos 
cuerpos ». 

• El grupo Hox completo se duplico y volvio a duplicarse 
mas tarde en el linaje que derivo en los vertebrados. Todos 
los animales que se muestran en la Figura 27.10 tienen un 
grupo Hox unico, excepto los ratones y los peces cebra: los 
ratones tienen cuatro grupos distintivos y los peces cebra, 
siete. Puesto que todos los vertebrados examinados hasta 
la fecha tienen mas de un grupo Hox, las mutaciones que 
llevaron a la duplication del grupo probablemente tuvieron 
lugar cerca del origen de los vertebrados. Ademas, los 
peces cebra y otros peces oseos presentan suficientes gru- 
pos Hox diferenciados para indicar que el grupo completo 
volvio a duplicarse en sus antepasados. Puesto que los ver- 
tebrados incluyen algunos de los animales mas grandes y 
complejos, y puesto que los peces oseos son los mas ricos 
en especies y se encuentran entre los vertebrados con for- 
mas mas diversas, estas observaciones tambien apoyan la 
hipotesis de «nuevos genes, nuevos cuerpos ». Pero es im- 
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Los cuadros con el mismo color en una columna vertical se consideran homologos, 
es decir, se relacionan porque derivan de la misma secuencia ancestral 




Los cuadros 
coloreados en 

cada Ifnea , 

representan genes^S^ — r 
diferenciados en 
el grupo Hox 

FIGURA 27.10 Genes Hox en animales. 

O EJERCICIO Al lado de la ilustracion de cada animal de este arbol evolutive escribe el numero de genes hox que tiene. 



portante senalar que, en algunos casos, se han perdido las 
copias de los genes en los grupos duplicados. Los ratones, 
por ejemplo, carecen del gen de color azul en su tercer con- 
junto de genes Hox. 

Los datos parecen corroborar con toda certeza una version 
sencilla de la hipotesis «nuevos genes, nuevos cuerpos», ex- 
cepto por una observation de crucial importancia: en los ar- 
tropodos (que estan representados por la mosca del vinagre, 
el ciempies y los crustaceos), no hay correspondencia alguna 
entre el numero de genes Hox y la complejidad de los organis- 
mos resultantes. Los cangrejos tienen solo cinco genes Hox, 
mientras que los ciempies tienen seis y los onicoforos, que 
estan estrechamente relacionados con ellos, son morfologica- 
mente mas sencillos y tienen nueve. 

Claramente, la situation es algo mas complicada de lo que 
se auguro inicialmente. La duplicacion de los genes Hox sin 
duda ha resultado importante en la elaboration de los planes 
corporales de los animales. Pero esta no es la historia com- 
pleta: los cambios en la expresion y la funcion de los genes ya 
existentes tienen tanta o mas importancia (vease Capitulo 22). 



Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... O 

• La explosion cambrica vio el alzamiento de practicamente 
todo linaje animal importante y la evolucion de una amplia 
gama de innovaciones morfologicas y estrategias de 
obtencion de alimentos en el periodo relativamente breve 
de 50 millones de anos. 

Deben'as ser capaz de... O 

1 ) Comparar y contrastar los animales documentados en las 
faunas de Doushantuo, Ediacara y Burgess Shale. 

2) Identificar las tendencias en las epocas tempranas de la 
evolucion animal: por ejemplo, si los animales tendian a 
hacerse mas grandes o pequenos,o mas o menos 
complejos en su morfologia general. 

3) Evaluar la hipotesis de que la evolucion morfologica 
registrada en la explosion cambrica fue posible gracias a la 
duplicacion de los genes Hox. 
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27 A Radiaciones adaptativas 

Supongamos que los biologos alcanzan su objetivo de estimar 
las relaciones evolutivas de todos los linajes principales de or- 
ganismos. El arbol filogenetico resultante representaria el 
arbol de la vida al completo. Ahora, imagina que pudieras mi- 
rarlo desde lejos. Una de las pautas que apareceria es que hay 
densos puntos que crecen esparcidos entre las ramas. Segun 
muestra la Figura 27.1 la, esta forma resulta cuando muchas 
especies se desgajan de un linaje en un periodo breve. Los bio- 
logos denominan en ocasiones este modelo filogenia en estre- 
11a, debido a su forma. <:Por que existe este modelo? Uno de 
los principales motivos es un fenomeno conocido como radia- 
cion adaptativa. 

La radiacion adaptativa tiene lugar cuando un linaje unico 
produce muchas especies descendientes que viven en una am- 
plia diversidad de habitats y encuentran su alimento de dife- 
rentes formas. La Figura 27.11b muestra algunos de los trepa- 
dores mieleros hawaianos, un linaje diverso de pajaros 
cantores que evoluciono despues de que un antepasado similar 
a un pinzon colonizara las islas de Hawaii. Considerando la 
amplia variacion en las formas y el tamano de sus picos, no de- 
beria sorprendernos que haya diversos tipos de mieleros que 
obtienen su alimento de formas diferentes: comiendo insectos, 
chupando nectar o partiendo semillas. La Figura 27.1 1c ilustra 
algunas de las plantas Argyroxiphium de Hawaii, que evolu- 
cionaron de una especie de Hemizonia oriunda de California. 
Estas plantas resultan de la radiacion adaptativa en Hawaii y 
ocupan habitats que van desde la exuberante selva tropical 
hasta los austeros flujos de lava, por lo que van desde plantas 
semej antes al musgo, que forman alfombras, hasta lianas y pe- 
quenos arboles. 

Aunque las radiaciones adaptativas suelen estudiarse al 
nivel de las especies y con una escala temporal de apenas unos 
cientos de miles de anos o menos, tambien pueden analizarse a 
escalas mas amplias. La explosion cambrica, por ejemplo, 
puede considerarse una radiacion adaptativa a escala extrema- 
damente amplia. Otro ejemplo clasico es la diversificacion de 
los mamiferos que tuvo lugar hace 65-50 millones de anos. 
Durante ese intervalo relativamente breve se originaron los pri- 
mates (monos con y sin cola), murcielagos, carmvoros, cervi- 
dos, ballenas, caballos y roedores. Los organismos resultantes 
de esta rapida divergencia representan un espectro notable de 
formas de adaptacion. Nadan, vuelan, se deslizan, cavan, sal- 
tan de rama en rama, caminan a cuatro patas o en dos piernas. 
Ocupan habitats desde el oceano abierto hasta las cumbres de 
las montanas y desde las selvas tropicales hasta los desiertos. 
Comen fruta, nueces, hojas, ramitas, cortezas, insectos, crusta- 
ceos, moluscos, peces y otros mamiferos. 

O El punto que marca una radiacion adaptativa es la rapi- 
dez de la evolucion de las especies y de la diversificacion eco- 
logica dentro de un unico linaje. <;Que hace que sucedan las 
radiaciones adaptativas? 

Oportunidad ecologies como desencadenante 

Independientemente de que las radiaciones adaptativas se ana- 
licen a pequena o gran escala, los biologos han observado que 



(a) Las radiaciones adaptativas producen filogenias 
en forma de estrella. 



Filogenia en estrella (gran politomia) 




(b) Los mieleros de Hawaii sufrieron radiacion adaptativa. 




FIGURA 27.1 1 Las radiaciones adaptativas producen con 
frecuencia filogenias en estrella. (a) Una filogenia tiene una forma 
de estrella cuando la evolucion de las especies ha sido tan rapida 
que no puede determinarse el orden de separacion de las ramas. Si 
la especiacion va seguida de divergencia en muchas formas 
adaptativas, entonces se ha producido una radiacion adaptativa. En 
las islas de Hawaii, se produjeron radiaciones adaptativas tras la 
llegada de un pinzon de Norteamerica y de semillas de Hemizonia 
de California. Estas radiaciones produjeron los (b) pinzones y (c) 
Argyroxiphium de Hawaii. 

O EJERCICIO En cada arbol, ahade un pinzon norteamericano o un 
Hemizonia californiano como un grupo externo. (Para revisar que es 
un grupo externo, vease BioHabilidades 2). 

uno de los factores mas coherentes en estos acontecimientos 
es la oportunidad ecologica, es decir, la disponibilidad de 
tipos de recursos nuevos. Por ejemplo, la radiacion de los ma- 
mfferos tuvo lugar inmediatamente despues de la extincion de 
los dinosaurios. Cuando se diversificaron los mamiferos, 
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adoptaron las funciones ecologicas que antes ocupaban los di- 
nosaurios y los reptiles nadadores. Las radiaciones adaptati- 
vas ocurren con mayor frecuencia cuando los habitats no 
estan ocupados por los competidores. 

Recientemente un grupo de biologos documento este pro- 
ceso en detalle. Sin embargo, no estudiaron una radiacion que 
siguio a una extincion. En su lugar, analizaron radiaciones 
provocadas por acontecimientos de colonizacion en islas con 
habitats diferenciados y sin competidores. 

El estudio se centro en los lagartos Anolis del Caribe. Los 
biologos han interpretado la historia de este grupo de lagar- 
tos como una radiacion adaptativa por dos razones: el linaje 
incluye 150 especies y hay una fuerte conexion entre el ta- 
mano y la forma de cada especie y el habitat que ocupa. Por 
ejemplo, la mayoria de especies Anolis que vive en ramas tiene 
patas y colas relativamente cortas, mientras que las especies 
que pasan la mayor parte de su tiempo agarradas a amplios 
troncos de arbol o corriendo por el suelo suelen tener piernas 
y colas largas (Figure 27.12a), unos datos que indican que las 
especies de lagartos se han diversificado de forma que pueden 
ocupar gran numero de habitats diferentes. 

<:C6mo ocurrio exactamente la diver sificacion? Como pri- 
mer paso para responder a esta pregunta, los biologos estima- 
ron la filogenia del Anolis a partir de datos sobre su secuencia 



de DNA. A continuacion compararon los habitats que ocu- 
paba cada especie con sus relaciones en el arbol filogenetico. 
Los resultados que se muestran en la Figure 27.12b son tfpi- 
cos para especies halladas en dos islas diferentes. Debe obser- 
varse que los colonizadores originates de cada isla pertenecfan 
a un tipo ecologico diferente: la especie inicial en La Espanola 
vivia en los troncos y las copas de los arboles, mientras que el 
colonizador original de Jamaica ocupaba ramitas. Entonces a 
partir de puntos evolutivos iniciales distintos se produjo la ra- 
diacion adaptativa en ambas islas. El punto clave es que, al 
final, en ambas islas evolucionaron los cuatro mismos tipos 
ecologicos. En cada isla surgieron nuevas especies de forma 
independiente, pero ya que ambas islas presentaban varieda- 
des de habitats similares, cada isla termino con un comple- 
ments de especies similar en estilo de vida y aspecto. Los in- 
vestigadores hallaron el mismo patron en muchas otras islas, 
lo cual indica que el mismo tipo de evolucion convergente 
tuvo lugar varias veces. En otras palabras, se produjo una 
serie de « radiaciones adaptativas en miniatura», una en cada 
isla, en la radiacion total del Anolis. Las radiaciones a pe- 
quena y gran escala se vieron desencadenadas por dos condi- 
ciones: las oportunidades en la forma de ambos habitats dis- 
ponibles cuando las islas fueron colonizadas y la ausencia de 
competidores. 



(a) Las especies de Anolis vanan en longitud de pata y de cola. Algunas especies viven en el suelo; otras en diferentes regiones 
de arbustos o arboles. 




(b) Se ha producido la misma radiacion adaptativa de Anolis en distintas islas, a partir de tipos de colonizadores diferentes. 
Tronco/copa Ramita Copa Tronco/suelo Ramita Tronco/suelo Copa Tronco/copa 




La Espanola JAMAICA 

FIGURA 27.12 Radiaciones adaptativas de lagartos Anolis. (a) Las especies de lagartos con patas cortas (izquierda, 
derecha) pasan la mayor parte del tiempo en las ramitas de los arboles y arbustos; las especies de patas largas (centro) 
viven en los troncos de los arboles y en el suelo. (b) Relaciones evolutivas entre las especies de lagarto en las islas de La 
Espanola y Jamaica. La especie colonizadora inicial fue diferente en estas islas; pero en terminos de aspecto y lugar de 
vida, evoluciono un conjunto similar de cuatro especies. Segun estos datos, se produjeron de forma independiente en las 
dos islas radiaciones adaptativas similares. 



560 Unidad 5 Procesos y modelos evolutivos 



Innovation morfologica como desencadenante 

El otro desencadenante importante para las radiaciones adap- 
tativas, ademas de la oportunidad ecologica, es la innovacion 
morfologica. Los rasgos nuevos importantes, como multicelu- 
laridad, conchas, exoesqueletos y extremidades fueron una 
fuerza impulsora de la radiacion adaptativa llamada explo- 
sion cdmbrica. La evolucion de las extremidades desencadeno 
la diversificacion de los vertebrados terrestres conocidos como 
tetrdpodos. De forma similar, gran parte del resto de aconteci- 
mientos de la diversificacion en la historia de la vida comenzo 
con la evolucion de un rasgo morfologico clave que permitio 
a los descendientes vivir en areas nuevas, explotar nuevas 
fuentes de alimento o desplazarse de formas distintas: 

• La evolucion de alas, tres pares de patas y un esqueleto 
protector externo contribuyo a hacer de los insectos el li- 
naje mas diverso sobre la Tierra, con quizas mas de tres mi- 
llones de especies existentes hoy en dia (Figura 27.13a). 

• Las flores son una estructura reproductora unica que contri- 
buyo a desencadenar la diversificacion de las angiospermas 
(plantas con flor). Puesto que las flores son especialmente 
eficientes en la atraccion de polinizadores, la evolucion de la 
flor hizo que las angiospermas fueran mas eficientes en la re- 
production. Hoy en dia las angiospermas son sin duda el li- 
naje mas rico en especies de las plantas terrestres, de las que 
se conocen mas de 250.000 (Figura 27.13b). 

• Los ciclidos son un linaje de peces que obtuvo a traves de 
la evolucion un conjunto exclusivo de mandibulas en la 
garganta. Estas segundas mandibulas hacen que el procesa- 
miento de alimentos sea muy eficiente. Hay diferentes es- 
pecies con mandibulas en la garganta, especializadas en 
romper cascaras de caracoles, triturar los tejidos de otros 
peces o aplastar trozos de algas. Solo en el lago Victoria 
viven mas de 300 especies de ciclidos (Figura 27.13c). 



• Las plumas y alas dieron a algunos dinosaurios la capacidad 
de volar (Figura 27.13d). Hoy en dia el linaje denominado 
aves comprende unas 10.000 especies, con representantes 
vivos en practicamente cada habitat posible en el planeta. 

En resumen: la radiacion adaptativa es una pauta clave en la 
historia de la vida y suele asociarse con una nueva oportunidad 
ecologica o una innovacion morfologica. Durante una radiacion 
adaptativa se encuentran estrechamente relacionadas la rapidez 
de la evolucion de las especies y la divergencia morfologica. 
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Adaptative Radiation 

27.5 Extinciones en masa 



Las extinciones en masa son huracanes evolutivos que arrasan 
el arbol de la vida, rompen ramas y parten ramitas; son episo- 
dios catastroficos que eliminan un gran numero de especies y 
linajes en un periodo breve y podan de forma drastica el arbol 
de la vida. Un acontecimiento de extincion masiva, que ocu- 
rrio hace 251 millones de anos, casi desarraigo el arbol por 
completo: la extincion de finales del permico casi termina con 
la vida multicelular sobre la Tierra (Cuadro 27.2). 

Los acontecimientos de extincion masiva deben distinguirse 
de las extinciones de fondo. Una extincion masiva hace refe- 
renda a la extincion rapida de un gran numero de linajes dis- 
persos por el arbol de la vida; en concreto, se produce una ex- 
tincion masiva cuando desaparece al menos el 60 por ciento de 
las especies presentes en el plazo de un millon de anos. La extin- 
cion de fondo hace referencia a la tasa de extincion media e in- 
ferior que se observa cuando no esta teniendo lugar una extin- 
cion masiva. Aunque no hay ninguna norma sencilla para 
distinguir entre las dos tasas de extincion, los paleontologos sue- 
len reconocer y estudiar cinco acontecimientos de extincion ma- 




FIGURA 27.1 3 Algunas radiaciones adaptativas se asocian con innovaciones morfologicas. (a) El cuerpo de los insectos 
incluye varias innovaciones importantes que incluyen alas,ojos com puestos, tres pares de patas y un cuerpo segmentado 
organizado en tres regiones generales. (b) La flor fue una innovacion morfologica que aumento la eficiencia de la transferencia 
del polen y la reproduccion. (c) Las especies de ciclidos cuentan con partes bucales diferenciadas, que incluyen un par de 
mandibulas especializadas situadas en su garganta. [©Don P. Northup, www.africancichlidphotos.com] (d) La evolucion de las 
hojas y el vuelo en los dinosaurios desencadeno la radiacion adaptativa de las aves. Este dinosaurio, el Caudipteryx, estaba 
cubierto de plumas pequenas, suaves y mas largas en cola y extremidades delanteras. Las hojas evolucionaron al principio para 
su muestra y aislamiento termico, aunque mas tarde se utilizaron para el deslizamiento y el vuelo. 
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FIGURA 27.1 4 Las cinco grandes extinciones masivas. Este 
grafico muestra el porcentaje de familias que se extinguio en cada 
intervalo en el registro fosil desde la explosion cambrica. Las cinco 
extinciones masivas se indican en color rojo oscuro. 

O EJERCICIO Rodea con un circulo la extincion al final del 
cretacico que tuvo lugar hace 65 millones de anos y termino con la 
era de los dinosaurios. 



siva. Por ejemplo, la Figura 27.14 muestra el porcentaje de fa- 
milias animales y vegetales que murieron durante cada etapa en 
la escala temporal geologica posterior a la explosion cambrica. 
(Una familia de plantas o animales es una agrupacion de gene- 
ros similares en la taxonomia de Lineo, vease Capitulo 1). Hay 
cinco picos en el grafico, que indican un gran numero de extin- 
ciones en un breve periodo de tiempo, destacadas en rojo. Se 
conocen como «las cinco grandes ». 

£En que se diferencian las extinciones masivas 
de lasdefondo? 

Los biologos estan interesados en distinguir entre las extincio- 
nes masivas y las de fondo porque estos acontecimientos tienen 
causas y efectos muy diferentes. Se cree que las extinciones de 
fondo se producen cuando el cambio del entorno normal, la 
aparicion de alguna enfermedad o la competencia con otras es- 
pecies reducen algunas poblaciones a cero. Por el contrario, se 
cree que las extinciones masivas resultan de cambios extraordi- 
narios, subitos y provisionales en el entorno. Durante una ex- 
tincion masiva, las especies no mueren porque los individuos 
esten poco adaptados a las condiciones medioambientales nor- 
males o en cambio gradual. En su lugar, las especies mueren por 




La extincion de final del permico 



El final del permico se ha llamado «la ex- 
tincion masiva madre». Para apreciar la 
escala de lo sucedido, imaginate que pa- 
seas por la playa e identificas cien espe- 
cies diferentes de algas y animales que 
viven en la playa, en los charcos que deja 
la marea y en el agua poco profunda que 
queda. Ahora imaginate que chasqueas 




Las mareas de basalto anaden 
enormes cantidades de calor, C0 2 
y dioxido sulfurico aJa atmosfera 
a medida que la roca fundida fluye 
sobre la superficie terrestre 



los dedos y desaparecen para siempre 
noventa de esas especies; quedan solo 
diez. Una zona que bulli'a con formas de 
vida diferentes parecen'a vacia. Esto es lo 
que ocurrio en todo el mundo durante la 
extincion del final del permico: el aconte- 
cimiento fue una catastrofe de proporcio- 
nes casi inimaginables. A nivel personal, 
seria como si murieran nueve de tus diez 
mejores amigos. 

Aunque los biologos han apreciado 
durante mucho tiempo la magnitud de la 
extincion de finales del permico, continua 
la investigacion sobre sus causas.Ten en 
cuenta que: 

• Las mareas de basalto son chorros de 
roca fundida que fluyen por la superfi- 
cie terrestre. Las mayores mareas de 
basalto del mundo, conocidas como las 
trampas siberianas,tuvieron lugar du- 
rante el final del permico y anadieron 
enormes cantidades de calor, C0 2 y 
dioxido sulfurico a la atmosfera (Fi- 
gura 27.15). El C0 2 derivo en un calen- 
tamiento global intenso y el dioxido de 



sulfuro reacciono con el agua para for- 
mar acido sulfurico, que resulta toxico 
para la mayoria de los organismos. 

• Hay pruebas convincentes de que el 
nivel del mar cayo de forma dramatica 
durante el acontecimiento de extin- 
cion, lo cual redujo el habitat disponi- 
ble para los organismos marinos y los 
oceanos pasaron a ser, en su mayor 
parte o en su totalidad, anoxicos, es 
decir,se quedaron sin oxigeno. 

• Puede que los animales terrestres se 
hayan visto restringidos a habitats de 
elevacion baja,debido a las bajas con- 
centraciones de oxigeno y altas con- 
centraciones de dioxido de carbono en 
la atmosfera. 

Esta claro que los entornos marinos y 
terrestres se deterioraron de forma dras- 
tica para los organismos que dependen 
del oxigeno. Lo que los biologos no com- 
prenden es la razon del cambio tan radical 
y rapido del entorno, por lo que continua 
la investigacion al respecto. 



FIGURA 27.1 5 Las trampas siberianas se formaron a finales del permico. La mayor marea de basalto en la Tierra, las 
trampas siberianas probablemente eran semejantes a esta erupcion de fisura en Islandia, pero a una escala mucho mayor. 
Las trampas siberianas formaron una capa de roca de un grosor de entre 400-3.000 m que cubria una superficie de hasta 
7.000.000 km 2 del paisaje de finales del permico en lo que es ahora el noreste asiatico. 
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exposition a unas condiciones excepcionalmente duras durante 
un breve periodo de tiempo, como enormes erupciones volcani- 
cas o cambios catastroficos en el nivel del mar. O En general, 
se cree que las extinciones de fondo derivan principalmente de 
la selection natural; por el contrario, las extinciones masivas 
funcionan como la deriva genetica y las extinciones que cau- 
san son, en su mayor parte, aleatorias en relation a la aptitud 
de los individuos en condiciones normales. 

Para comprenderlo y ver que ocurre despues de una extin- 
cion masiva, podemos examinar una de las grandes extincio- 
nes masivas en detalle. El acontecimiento que analizaremos, la 
extincion masiva al final del periodo cretacico, no fue la mayor 
de la historia; la extincion masiva al final del periodo permico 
acabo con aproximadamente el 90 por ciento de los organis- 
mos multicelulares vivos en aquel momento. Sin embargo, la 
extincion de finales del cretacico es la mejor comprendida y se 
cuenta entre las mas dramaticas: acabo con los dinosaurios y 
dio entrada a la diversification de los mamfferos. 

iQue acabo con los dinosaurios? 

La extincion de finales del cretacico hace 65 millones de anos 
es un misterio policfaco tan intrigante como cualquier otro, 
pero aquf el asesino no es el mayordomo. La hipotesis de im- 
pacto para la extincion de los dinosaurios, que se planteo por 
primera vez a principios de la decada de 1970, proponfa que 
un asteroide choco con la tierra y acabo con el 60-80 por 
ciento de las especies multicelulares vivas. 

Esta hipotesis fue inicialmente muy controvertida. Sin em- 
bargo, comenzo a ganar apoyo a medida que los investigado- 
res ponfan a prueba sus predicciones: 

En todo el mundo, se hallo que las rocas sedimentarias que 
se formaron en el lfmite entre el cretacico y el paleogeno 
(K-P) 1 contenfan cantidades extremadamente elevadas de 
iridio. El iridio es muy raro en las rocas terrestres, pero es 
un componente abundante de asteroides y meteoritos (Fi- 
gure 27.16a). 

• Los cuarzos y microtectitas impactados son minerales que 
se encuentran solo en lugares de impacto de meteoritos do- 
cumentados (Figura 27.16b). 

• El cuarzo impactado se forma cuando las ondas expansivas 
de un impacto de asteroide alteran la estructura de los gra- 
nos de arena. Las microtectitas se forman cuando los mine- 
rales se funden en el lugar de un impacto y, a continuation, 
se enfrfan y vuelven a solidificarse. Se han descubierto 
cuarzo impactado y microtectitas en abundancia en Haiti y 
en otras ubicaciones, en capas rocosas datadas hace 65 mi- 
llones de anos. 

• Se ha encontrado un crater del tamano de Sicilia apenas 
fuera de la costa noroccidental de la peninsula mexicana 
del Yucatan (Figura 27.16c). Las microtectitas abundan en 
los sedimentos de las paredes del crater y dicho crater data 
del Hmite entre K-P. 



x Los geologos utilizan la K como abreviatura del cretacico, porque 
la C hace referenda al cambrico. 



En conjunto, estos datos ofrecieron pruebas concluyentes a 
favor de la hipotesis del impacto y los investigadores estan 
ahora de acuerdo en que el misterio se ha resuelto. 

Basandonos en los datos de que disponemos en la actualidad, 
los astronomos y paleontologos calculan que el asteroide que 
choco contra la tierra hace 65 millones de anos media unos 
10 km en su eje transversal. Para tener una idea del tamano, 
podemos recordar que el monte Everest se encuentra a unos 
10 km por encima del nivel del mar y que los aviones viajan a 
una altitud aproximada de 10 km, por lo que podemos ima- 
ginar que una roca del tamano del Everest o una roca que re- 
llenara el espacio entre el suelo y un avion en el cielo habrfa 
chocado con la Tierra. 

La distribution del cuarzo impactado y las microtectitas da- 
tadas hace 65 millones de anos indican que el asteroide choco 
contra la Tierra en angulo y salpico de material gran parte del 
sureste de Norteamerica. Para comprender las consecuencias 
del impacto, podemos analizar los resultados del aconteci- 
miento de Tunguska. El 30 de junio de 1908, un trozo de co- 
meta de unos 30 m de diametro y unas 2 megatoneladas de 
masa exploto al menos a 5 km de altura sobre la superficie te- 
rrestre cerca del rio Tunguska en Siberia. La explosion libero 
unas mil veces la energia de la bomba atomica que destruyo 
Hiroshima en la Segunda Guerra Mundial. El acontecimiento 
incinero la vegetation en cientos de kilometros cuadrados, 
arraso arboles en miles de kilometros cuadrados y aumento de 
forma significativa los niveles de polvo en el hemisferio norte. 
Se oyo una explosion ensordecedora a 500 km de distancia y 
las personas que estaban de pie a 60 km se cayeron al suelo o 
quedaron inconscientes. Estos acontecimientos son apenas una 
sombra de lo que ocurrio hace 65 millones de anos. La energia 
desencadenada por el asteroide K-P fue 37 millones de veces 
superior a la del acontecimiento en Tunguska. 

Segun los modelos informaticos y los datos geologicos, las 
consecuencias del choque fueron devastadoras. Una tremenda 
bola de fuego de gas caliente se habna extendido a partir del 
lugar del impacto, lo que atestiguan los depositos en sedimen- 
tos fechados en hace 65 millones de anos, de fuegos incontro- 
lados en todo el mundo. El mayor tsunami de los ultimos 
3.500 millones de anos habna trastornado los sedimentos y 
las pautas de circulation oceanicos. El lugar del impacto 
mismo esta revestido de una roca que contiene sulfatos 11a- 
mada anhidrita. El S0 4 2_ liberado por el impacto habna re- 
accionado con el agua en la atmosfera para formar acido 
sulfurico (H 2 S0 4 ) y se habrian desencadenado lluvias acidas 
extensas. Grandes cantidades de polvo, cenizas y partfculas 
bloquearon el sol durante mucho tiempo, lo cual resulto en un 
rapido enfriamiento global y en la interruption de la produc- 
tividad de las plantas. 

Selectividad El impacto del asteroide no mato indiscrimi- 
nadamente. Quiza por azar, algunos linajes escaparon practi- 
camente ilesos, mientras otros desaparecieron. Entre los verte- 
brados, por ejemplo, los dinosaurios, pterosaurios (reptiles 
voladores) y todos los reptiles marinos grandes (mosasaurios, 
ictiosaurios y plesiosaurios) murieron, mientras que los mamf- 
feros, cocodrflidos, anfibios y tortugas sobrevivieron. 

<:La razon? La respuesta a esta pregunta ha provocado un 
debate intenso. Durante anos la hipotesis mas aceptada fue 
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(a) El iridio esta presente en concentraciones elevadas 
en las rocas formadas hace 65 millones de anos. 



360 



(b) Minerales que se forman durante los impactos 
de los asteroides. 
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(c) El asteroide dejo un crater de 180 km de ancho. 
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Lo que es ahora la peninsula de Yucatan se 
encontraba sumergida cuando choco el asteroide 

FIGURA 27.1 6 Pruebas de un impacto de asteroide hace 65 millones de anos. (a) La concentracion de iridio en las rocas 
formadas a ambos lados del limite entre cretacico y paleogeno (K-P), en partes por miles de millon. (b) Los granos de cuarzo 
normal son notablemente diferentes de los granos de cuarzo impactados.Las estriaciones en el cuarzo impactado se deben 
a un subito aumento de la presion. Las microtectitas (a la derecha) son diminutas particulas de vidrio que se forman cuando 
se funden los minerales en un punto de impacto y luego vuelven a cristalizarse. (c) Los geologos han identificado las paredes 
de un crater en la costa noroccidental de la peninsula de Yucatan que data de hace 65 millones de anos. 

O EJERCICIO En el mapa del apartado (c) del mapa,etiqueta la «zona de salpicadura» donde habn'an aterrizado 
microtectitas y desechos del impacto. Etiqueta donde hubiera chocado con la tierra el tsunami generado por el impacto. 



que la extincion K-P hizo su seleccion mediante el tamano. 
La logica era que la oscuridad y el frio continuos habrian 
afectado a los organismos de mayor tamano de forma des- 
proporcionada, porque necesitan mas alimento que los or- 
ganismos pequenos. Pero los amplios datos sobre la super- 
vivencia y la extincion de las almejas y los caracoles 
marinos no han mostrado indicio alguno de selectividad por 
tamano, y los dinosaurios jovenes y los de tamano pequeno 
perecieron junto con las formas adultas y de cuerpo grande. 
Una hipotesis que esta poniendose a prueba en la actualidad 
es que los organismos que podfan permanecer inactivos du- 
rante largos periodos de tiempo mediante la hibernacion, o 
en descanso (como esporas o semillas) pudieron sobrevivir 



a la catastrofe. Pero este aspecto del misterio continua sin 
resolverse. 

Recuperacion Tras la extincion K-P, las esporas y frondas 
de helechos dominan el registro fosil de plantas desde Nortea- 
merica a Australia, datos que indican que grandes extensiones 
de helechos sustituyeron diversos conjuntos de plantas flori- 
das y comferas tras el impacto. El mensaje clave es que los 
ecosistemas terrestres de todo el mundo se vieron simplifica- 
dos de forma radical. En los entornos marinos, algunos gru- 
pos invertebrados no muestran niveles normales de diversidad 
de la especie en el registro fosil hasta unos 4-8 millones de 
anos despues del Kmite K-P. La recuperacion fue lenta. 
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Los organismos presentes en el paleogeno fueron marcada- 
mente diferentes de los del periodo precedente. El linaje deno- 
minado mamalia (mamfferos), que se habfa compuesto en su 
amplia mayoria de depredadores y carroneros del tamano de 
ratas en el punto algido de los dinosaurios, estallo despues del 
impacto y ocupo su lugar. En los 10-15 millones de anos que 
siguieron, aparecieron todos los ordenes de mamfferos impor- 
tantes que pueden verse hoy, desde cerdos hasta primates. <;La 
razon? Habfa desaparecido una rama importante del arbol de 
la vida. Sin competencia, los mamfferos florecieron. 

El mesozoico en ocasiones se denomina la edad de los repti- 
les y el cenozoico, la edad de los mamfferos. El cambio no se 
debio a la superioridad competitiva proporcionada por las 
adaptaciones, como la piel y la lactancia. En su lugar, se debio 
a un acontecimiento casual: una colision que ocurre una vez en 
mil millones de anos con una roca enorme del espacio exterior. 



Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... O 

• Durante la historia de la vida se han producido varias 
extinciones masivas. 

Deberias ser capaz de... O 

1) Evaluar la fortaleza de las pruebas que apoyan la hipotesis 
del impacto para la extincion de los dinosaurios e identificar 
que pruebas son mas solidas y cuales son mas debiles. (En 
ciencia,se considera que una prueba es solida si no puede 
explicarse mediante hipotesis alternativas). 

2) Explicar por que las extinciones masivas eliminan especies 
de forma mas o menos aleatoria, de forma muy parecida a la 
manera en que la deriva genetica afecta a los cambios en las 
frecuencias de los alelos. 



I 



Repaso del capitulo 



RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 



I 



O Las filogenias y el registro fosil son las principales herramientas 
que utilizan los biologos a la hora de estudiar la historia de la 
vida. 

Los arboles filogeneticos pueden calcularse agrupando especies 
basandose en las similitudes generales en los rasgos o analizando 
los caracteres compartidos derivados (sinapomorfias) que identi- 
fican a los grupos monofileticos. Los arboles filogeneticos docu- 
mentan las relaciones evolutivas entre las especies e identifican el 
orden en que se producen los acontecimientos. Para reducir al 
mfnimo el impacto de la homoplasia al inferir filogenias, los in- 
vestigadores utilizan la parsimonia u otros enfoques para decidir 
cual de los muchos arboles posibles refleja con mas probabilidad 
la historia evolutiva real. El registro fosil se utiliza en combina- 
cion con los analisis filogeneticos porque es la unica fuente de 
datos directa sobre el aspecto de los organismos extintos y el 
lugar donde vivfan. 

Deberias ser capaz de describir como utilizan los biologos los ar- 
boles filogeneticos y el registro fosil para inferir cuando evolucio- 
naron los rasgos, como por ejemplo la postura erecta en los seres 
humanos. Q 

O La explosion cambrica fue la diversificacion morfologica y ecolo- 
gica animal que tuvo lugar durante el periodo cambrico. 

La diversificacion de los animales durante un periodo de 5 millo- 
nes de anos, que comenzo hace unos 565 millones de anos, es 
quizas el acontecimiento en la historia de la vida mejor estu- 
diado. Los animales que habitaron entornos marinos justo antes 
y despues de la explosion cambrica estan documentados en las 
faunas de Doushantuo, Ediacara y Burgess Shale. Durante este 
periodo evolucionaron las primeras cabezas, colas, extremidades, 
conchas, exoesqueletos y cuerpos segmentados. Los datos sobre 
el numero y la identidad de los genes homeoticos en diferentes li- 
najes animales indican que al menos alguna radiacion animal fue 
posible debido a que los acontecimientos de duplicacion de genes 
crearon nuevas copias de los genes Hox. 

Deberias ser capaz de explicar por que la explosion cambrica 
puede considerarse un ejemplo de radiacion adaptativa. Q 



O Las radiaciones adaptativas son un modelo principal en la histo- 
ria de la vida y ejemplos de diversificacion rapida asociadas con 
nuevas oportunidades ecologicas e innovaciones morfologicas. 

Las radiaciones adaptativas pueden verse desencadenadas por la 
colonizacion de un nuevo habitat o por la eliminacion de los 
competidores tras una extincion masiva. Las innovaciones mor- 
fologicas, como extremidades, flores o plumas, pueden iniciar 
tambien radiaciones adaptativas. Los acontecimientos de la evo- 
lucion de las especies y el cambio morfologico ocurren con rapi- 
dez durante una radiacion adaptativa, puesto que un unico linaje 
se diversifica en una amplia variedad de funciones ecologicas. 

Deberias ser capaz de generar y defender una hipotesis sobre una 
oportunidad ecologica o innovation morfologica que desencade- 
nara la explosion cambrica. Q 



Web Animation 



Adaptative Radiation 



en www.masteringbio.com 



O Durante la historia de la vida se han producido varias extincio- 
nes masivas, que eliminan rapidamente la mayoria de las especies 
vivas de manera mas o menos aleatoria. 

Las extinciones masivas han alterado el curso de la historia evo- 
lutiva al menos cinco veces, podan el arbol de la vida mas o 
menos aleatoriamente, han marcado el final de varios linajes pro- 
minentes y alzado nuevas ramas. La extincion del final del creta- 
cico acabo con el 60-80 por ciento de las especies existentes y fue 
provocada por el impacto de un asteroide. Despues de la devasta- 
tion de una extincion masiva, los ecosistemas pueden tardar 
entre 10 y 15 millones de anos en recuperar sus niveles de diver- 
sidad anteriores. Los datos que se presentan en el Capftulo 55 in- 
dican que un sexto acontecimiento de extincion masiva, provo- 
cado por los humanos, esta ocurriendo en estos momentos. 

Deberias ser capaz de evaluar si los cambios medioambientales 
causados por los humanos estan eliminando las especies de forma 
aleatoria, en oposicion a que las especies esten mal adaptadas a 
su entorno. Q 
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PREGUNTAS 



O Comprueba tus conocimientos 

1. Escoge la mejor definition de fosil. 

a. Todo rastro de un organismo que se haya convertido en una 
roca. 

b. Huesos, dientes, conchas u otras partes duras de un 
organismo que se hayan conservado. 

c. Todo rastro de un organismo vivo en el pasado. 

d. El proceso que deriva en la conservation de cualquier parte 
del cuerpo de un organismo que vivio en el pasado. 

2. <:Por que son poco usuales los depositos fosiles en Doushantuo, 
Ediacara y Burgess Shale? 

a. Porque en ellos se conservan animales de cuerpos blandos. 

b. Porque son facilmente accesibles para los investigadores. 

c. Porque son los unicos depositos rocosos con fosiles de su 
periodo. 

d. Porque incluyen especies terrestres, en lugar de solo marinas. 

3. ^Cual de las siguientes frases caracteriza mejor una radiation 
adaptativa? 

a. La evolution de las especies ocurre de manera muy rapida y 
las poblaciones descendientes ocupan un area geografica 
amplia. 

b. Un unico linaje se diversifica con rapidez, las poblaciones 
descendientes ocupan muchos habitats y realizan muchas 
funciones ecologicas. 

c. La selection natural es especialmente intensa, porque se 
produce selection disruptiva. 

d. Las especies se recuperan tras una extincion masiva. 



4. ^Cual de las siguientes afirmaciones es mas exacta? 

a. Las extinciones masivas se deben a los impactos con 
asteroides; las extinciones de fondo tienen una amplia 
variedad de causas. 

b. Las extinciones masivas se centran en grupos especialmente 
prominentes, como los dinosaurios; las extinciones de fondo 
afectan a las especies de todo el arbol de la vida. 

c. Solo se han producido cinco extinciones masivas, pero 
cientos de extinciones de fondo. 

d. Las extinciones masivas extinguen grupos con rapidez y de 
forma aleatoria; las extinciones de fondo son con frecuencia 
mas lentas y suelen derivar de la selection natural. 

5. <;Por que existen los relojes moleculares? 

a. La selection natural no es tan importante a nivel molecular. 

b. Los genes homologos tienen la misma estructura. 

c. Pueden calibrarse. 

d. Algunas secuencias de DNA, en algunos linajes, cambian a 
velocidad continua en el tiempo. 

6. <;Por que es el enterramiento un paso clave en la fosilizacion? 

a. Porque ralentiza el proceso de descomposicion por bacterias 
y hongos. 

b. Porque permite la conservation de los tejidos como moldes o 
vaciados. 

c. Porque protege los tejidos del viento, la lluvia y otros 
elementos corrosivos. 

d. Todas las respuestas anteriores. 

•p -9 «p -c <p -j7 iq •£ iB 'z -o '\ iSBjsands^j 



O Comprueba tu aprendizaje 

1. El texto afirma que el registro fosil esta sesgado de varias 
formas. ^Cuales son estos sesgos? Si la base de datos esta 
sesgada, ^continua siendo una herramienta efectiva para estudiar 
la diversification de la vida? Explica por que. 

2. La diversification initial de los animales se produjo en mas de 
50 millones de anos, al initio del periodo cambrico. ^Por que se 
le llama « explosion »? 

3. <;Cual es la hipotesis «nuevos genes, nuevos cuerpos »? Explica si 
los datos resumidos en este capitulo apoyan o contradicen la 
hipotesis. 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

4. Indica un ejemplo de una radiation adaptativa que se produjera 
despues de un acontecimiento de colonization, tras una 
extincion masiva o tras una innovation morfologica. En cada 
caso, presenta una hipotesis para explicar por que se produjo la 
radiation adaptativa. 

5. Resume las pruebas que apoyan la hipotesis del impacto para la 
extincion K-P. 

6. <;Por que se identifican los grupos monofileticos por rasgos 
compartidos y derivados? 



O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. Supongamos que el ultimo deseo de un excentrico famoso fuera 
que sus restos se fosilizaran. Su familia ha acudido a ti para 
obtener el consejo de un experto. iQue pasos recomendarias 
para aumentar al maximo las posibilidades de que se cumpla su 
deseo? 

2. Usando datos de las filogenias moleculares presentadas en esta 
section y datos sobre el registro fosil de las ballenas que se 
presentaron en el Capitulo 24, resume como evolucionaron las 
ballenas a partir del antepasado comun que comparten con los 
hipopotamos del presente. 

3. Algunos investigadores afirman que la extincion del final del 
permico tambien se debio al impacto con un objeto 
extraterrestre de gran tamano. Haz una lista con las pruebas, 
ordenadas de menos convincentes a mas convincentes, que te 
gustarfa ver antes de aceptar esta hipotesis. Explica tu 
clasificacion. 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

4. Uno de los desencadenantes que se propusieron para la 
explosion cambrica es un aumento explosivo en las 
concentraciones de oxigeno que tuvo lugar en los oceanos hace 
unos 800 millones de anos. Repasa el material del Capitulo 9 
sobre como se compara el oxigeno con otros atomos o 
compuestos como aceptador de electrones durante la respiration 
celular (consulta cerca del final de la Section 9.6, donde 
se comparan las respiraciones aerobica y anaerobica). 
A continuation, explica la logica subyacente a la hipotesis del 
oxigeno como desencadenante de la explosion cambrica. 

En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • guias de estudio online y preguntas • mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 
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LA DIVERSIFICAClON DE LA VIDA 



Bacteriasy arqueas 



CONCEPTOS CLAVE 

O Las bacterias y las arqueas ejercen un gran 
impacto en los seres humanos y en los 
ecosistemas de todo el mundo. Unas pocas 
bacterias provocan enfermedades 
infecciosas graves; algunas especies de 
bacterias y arqueas resultan eficaces a la 
para limpiar la contaminacion; las bacterias 
fotosinteticas provocaron la evolucion del 
oxigeno en la atmosfera; las bacterias y las 
arqueas ciclan los nutrientes portodos los 
ambientes terrestres y acuaticos. 

O Las bacteriasy las arqueas han 
evolucionado a lo largo de miles de 
millones de anos y son organismos 
extremadamente sofisticados. Aunque por 
su morfologia se trata de organismos 
pequenos y relativamente sencillos,se 
hallan en casi todos los habitats conocidos 
y utilizan tipos de compuestos muy 
diversos en la respiracion celular y la 
fermentacion. 




Aunque este manantial de agua caliente parece desprovisto de vida, en realidad esta 
repleto de miles de millones de celulas bacterianas y arqueales pertenecientes a una gran 
variedad de especies. Como se vera en este capitulo, las bacterias y las arqueas estan 
presentes en casi todos los ambientes de laTierra. 



Bacterias y arqueas constituyen dos de las tres ramas prin- 
cipales del arbol de la vida (Figura 28.1 ). La tercera rama 
o dominio se compone de eucariotas y se denomina eu- 
caria. Casi todos los miembros de los dominios Bacteria y Ar- 
chaea son unicelulares y todos son procarioticos, lo que signi- 
fica que carecen de un nucleo rodeado por una membrana. 

Aunque su morfologia relativamente simple hace que las 
bacterias y arqueas parezcan similares a ojos de los no enten- 
didos, a nivel molecular son notablemente diferentes (Tabla 
Resumen 28.1). Los organismos de los dominios Bacteria y 
Archaea se distinguen por los tipos de moleculas que constitu- 
yen sus membranas de plasma y sus paredes celulares, asf 
como por los mecanismos que utilizan para transcribir el 
DNA y traducir el RNA mensajero en protemas. Lo mas ca- 
racteristico es que Bacteria poseen un unico compuesto deno- 
minado peptidoglucano en sus paredes celulares, mientras que 



Archaea posee fosfolfpidos unicos (compuestos que contienen 
en la cola hidrocarburos denominados isoprenos) en las mem- 
branas plasmaticas (veanse los Capitulos 5 y 6). Ademas, las 
estructuras de las polimerasas y los ribosomas del RNA que se 
encuentran en los dominios Archaea y Eukarya son diferentes 
de los que se encuentran en el dominio Bacteria y parecidos 
entre si. Por este motivo, los antibioticos que intoxican los ri- 
bosomas bacterianos no afectan a los ribosomas de las ar- 
queas o las eucariotas. Si fueras unicelular, las bacterias y las 
arqueas te parecenan tan diferentes como los mamiferos y los 
peces. 

Los linajes en los dominios Bacteria y Bacteria son anti- 
guos, diversos, ubicuos y abundantes. Los fosiles mas an- 
tiguos de cualquier tipo encontrados hasta la fecha son depo- 
sitee ricos en carbono de 3.400 millones de anos derivados de 
las bacterias. Puesto que las eucariotas no aparecen en los re- 
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Bacteria Archaea Eukarya 




FIGURA 28.1 Bacteria, Archaea y Eukarya constituyen los tres 
dominios de la vida. Las arqueas estan mas relacionadas con los 
eucariotas que con las bacterias. 

O EJERCICIO Rodea con un circulo los linajes procarioticos del 
arbol de la vida. 

O PREGUNTA El ancestro comun de todas las especies de los 
actuales seres vivos £era procariotico o eucariotico? Explica tu 
respuesta. 

gistros fosiles hasta hace 1.750 millones de anos, los biologos 
infieren que las procariotas fueron la unica forma de vida en 
la Tierra durante al menos 1.700 millones de anos. Las bacte- 



rias y las arqueas se han diversificado en especies que ahora se 
extienden por todo el planeta. 

Pero, <:cuantas bacterias y arqueas viven en la actualidad? 
Aunque hasta hoy se han identificado y denominado formal- 
mente unas 5.000 especies (la mayona segun el concepto mor- 
fologico de especies expuesto en el Capitulo 26), es muy proba- 
ble que existan millones. Tengamos en cuenta que en nuestro 
tracto gastrointestinal viven mas de 400 especies de procario- 
tas. Otras 500 habitan nuestra boca, de las cuales solo se han 
identificado y denominado 300. Norman Pace indica que posi- 
blemente existan decenas de millones de especies y senala: «Si 
aplastamos cualquiera de estos insectos y examinamos su con- 
tenido en un microscopio, encontramos cientos o incluso miles 
de especies microbianas distintas». La mayona de estos micro- 
bios (organismos microscopicos) son bacterias o arqueas, y casi 
todas carecen de descripcion y denominacion. Si deseas descu- 
brir o nombrar nuevas especies, ponte a estudiar las bacterias o 
las arqueas. Ademas de reconocer lo diferentes que son las bac- 
terias y las arqueas en cuanto al numero de especies, resulta 
fundamental ser conscientes de su abundancia. 

Las cerca de 10 13 celulas de tu cuerpo se ven superadas en nu- 
mero por las celulas bacterianas y arqueales que viven tanto 



tab la resumen 28.1 Caractensticas de los dominios Bacteria, Archaea y Eukarya 



i Bacteria 



Archaea 



Eukarya 



iNucleo celular? 

iCromosoma circular? 

£DNA asociado a proteinas 
histonas? (vease el Capitulo 18) 

iOrganelas presentes? 
iFlagelos presentes? 



iUnicelular o multicelular? 

iReproduccion sexual? 

Estructura de lipidos 

en la membrana plasmatica 



Material de la pared celular 



Transcripcion y maquinaria 
de traduccion 



No 

Si (aunque lineal en algunas especies) 
No 

Algunas en un numero limitado 
de especies 

Si (helice tipo filamento) 



Casi todas unicelulares 

No* 

Glicerol unido a una cadena recta de 
acidos grasos mediante un enlace 
de ester 

Casi todas incluyen peptidoglucano, 
que contiene acido muramico 

Una RNA polimerasa relativamente 
simple; la traduccion comienza con 
formilmetionina; traduccion envenenada 
por distintos antibioticos que no afectan 
a las arqueas o los eucariotas 



No 
Si- 
Si 

No se han detectado hasta la fecha 

Sf, flagelos bacterianos estilo 
filamento, pero distintos en la 
composicion molecular 



Todas unicelulares 
No se conoce 

Glicerol unido a acidos grasos 
ramificados (sintetizados a partir 
de subunidades de isopreno) 
mediante un enlace de ester 

Varia ampliamente entre las especies, 
pero sin peptidoglucano y sin acido 
muramico 

Una RNA polimerasa relativamente 
compleja; la traduccion comienza 
con metionina 



Si 

No 

Si 

Amplias en numero 
y diversidad 

Si, pero ondulan hacia atras 
y hacia delante y tienen una 
composicion molecular 
totalmente diferente en 
comparacion con las bacterias 
y las arqueas 

Muchas multicelulares 

Comun 

Glicerol unido a una cadena 
recta de acidos grasos 
mediante un enlace de ester 

Cuando esta presente,suele 
estar compuesta de celulosa 
o quitina 

Varias RNA polimerasas 
relativamente complejas; 
la traduccion comienza 
con metionina 



*La reproduccion sexual comienza con la meiosis y a menudo comprende el intercambio de genomas haploides entre individuos de la misma especie. En las bacterias no se 
produce la meiosis. Solo se pueden transferir pequenas cantidades de genes de una celula bacteriana a otra. No obstante, puede producirse la recombinacion genetica. 
Vease el Capitulo 1 2 para obtener mas informacion. 



O EJERCICIO Utilizando la informacion de esta tabla, ahade etiquetas a la Figura 28.1 indicando donde evolucionaron las siguientes caractensticas: 
peptidoglucano en la pared celular, membrana de plasma de tipo arqueal, ribosomas de tipo arqueal y eucariotico, membrana nuclear. 
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fuera como dentro de ti. Se estima que 10 12 celulas bacteria- 
nas viven en la piel y 10 14 celulas bacterianas y arqueales ocu- 
pan el estomago y los intestinos. Ni tu ni la mayona de los 
mamfferos serfan capaces de digerir la comida de forma ade- 
cuada sin estas bacterias intestinales. Eres un habitat que 
habla y camina (uno que esta repleto de bacterias y arqueas). 

• Una simple cucharadita de tierra de buena calidad contiene 
miles de millones de celulas microbianas, la mayona de las 
cuales son bacterias y arqueas. 

• Por cantidad, es posible que las especies de un linaje 11a- 
mado arqueas marinas del grupo I sean los organismos mas 
exitosos de la Tierra. Normalmente los biologos encuentran 
estas celulas en concentraciones de entre 10.000 y 100.000 
individuos por mililitro de agua marina, en profundidades 
de entre 200 y 4.000 metros o mas bajo la superficie en la 
mayona de los oceanos del mundo. A estas concentracio- 
nes, una gota de agua marina contiene una poblacion equi- 
valente a una gran ciudad humana. Este linaje se describio 
por primera vez a comienzos de la decada de 1990. 

• Se estima que el numero total de bacterias y arqueas vivas en 
la actualidad asciende a 5 x 10 30 . Si se alinearan una detras 
de otra, crearian una cadena mas larga que la Via Lactea. 
Estas celulas contienen el 50 por ciento de todo el carbono y 
el 90 por ciento del nitrogeno y el fosforo que se encuentran 
en los organismos. En terminos de volumen total de materia 
viva en nuestro planeta, son las formas de vida dominantes. 

Ademas, las bacterias y arqueas se encuentran en casi todas 
partes. Viven en ambientes tan poco usuales como el barro ca- 
rente de oxigeno, manantiales de agua caliente y salinas. Se 
han descubierto en cimientos a una profundidad de 1.500 me- 
tros bajo la superficie terrestre. En el oceano se encuentran 
desde la superficie hasta profundidades de 10.000 metros y a 
temperaturas que oscilan entre los 0 °C en el hielo del oceano 
antartico hasta los 121 °C cerca de volcanes submarinos. 

Aunque existen muchas mas procariotas que eucariotas, se 
conoce mas sobre la diversidad eucariotica que sobre la proca- 
riotica. Los investigadores que estudian la diversidad procario- 
tica estudian una de las fronteras mas ampliamente abiertas de 
la ciencia. Se conoce tan poco sobre el alcance de estos domi- 
nios que las expediciones de recoleccion de datos mas recientes 
han descubierto dos nuevos linajes y numerosos filos. Estos 
son nombres que se dan a los principales linajes de cada domi- 
nio. Para un biologo este logro es equivalente al descubrimiento 
repentino de un nuevo grupo de eucariotas tan caracteristico 
como plantas con flores o animales con columna vertebral. 

Se ha explorado y se han trazado mapas del mundo fisico, y 
se han clasificado muchas de las principales plantas y anima- 
les. Sin embargo, en microbiologia (estudio de los organismos 
que solo se pueden ver con la ayuda de un microscopio) nos 
encontramos en una era de exploration y descubrimientos. 

28.1 i Por que los biologos estudian 
las bacterias y las arqueas? 

Los biologos estudian las bacterias y las arqueas por la misma 
razon que estudian cualquier otro organismo. En primer lugar, 



estos organismos son fascinantes en si mismos. Descubrimientos 
tales como encontrar celulas bacterianas que viven kilometros 
bajo tierra o en manantiales de agua caliente a 95 °C mantienen 
a los biologos en vela. No pueden esperar a llegar al laboratorio 
por la manana e intentar descubrir como pueden mantenerse 
vivas en esas condiciones. En segundo lugar, los investigadores 
conocen la importancia de comprender la diversidad para el 
resto de la Biologfa. En campos como la Biologfa celular, la Ge- 
nomica o la Ecologfa, la capacidad de comparar caractensticas 
en una diversa selection de organismos resulta fundamental 
para alcanzar una mayor comprension. En tercer lugar, casi 
todos los biologos son conscientes de que en la actualidad se 
esta produciendo una extincion masiva (vease el Capftulo 55). 
Para preservar la biodiversidad, hay que comprenderla. 

Sin embargo, estos motivos no son los que llevan a gobier- 
nos, empresas y fundaciones a financiar la investigation de la 
diversidad biologica. A menudo, estas instituciones tienen 
otros objetivos mas practicos en mente. En muchas ocasiones 
quieren conocer en que medida estudiar la diversidad de los 
organismos mejora la salud y el bienestar de los seres huma- 
nos. Para responder a esta pregunta, cada capftulo de esta uni- 
dad comienza con una seccion acerca de como los organismos 
en cuestion afectan a los seres humanos y a otras especies. La 
segunda seccion de cada capftulo se centra en los metodos (en 
como los biologos estudian el grupo en cuestion). La tercera 
seccion de los capftulos es el meollo del asunto: profundiza en 
como viven los organismos y analiza las unicas innovaciones 
evolutivas responsables del origen y la diversificacion del 
grupo. Asimismo, explica lo mas interesante del grupo desde 
un punto de vista biologico. La seccion final de cada una de 
estas unidades resume las caractensticas fundamentales de los 
linajes prominentes dentro del grupo. Todo ello escrito de ma- 
nera sucinta, pues pretende dar una vision general de quien es 
quien en el grupo. 

Asf pues, sumerjamonos; la ubicuidad y abundancia de bac- 
terias y arqueas las hace ser excepcionalmente importantes 
tanto en las economfas humanas como naturales. Tengamos en 
cuenta su papel en la biomedicina, el control de la contamina- 
tion, la industria y el cambio en el medioambiente mundial. 

Algunas bacterias provocan enfermedades 

No se conocen arqueas que provoquen enfermedades en los 
seres humanos. Sin embargo, de los cientos o miles de especies 
de bacterias que viven dentro y fuera de tu organismo, una pe- 
quena parte puede trastocar las funciones corporales provo- 
cando enfermedades. Se dice que estas bacterias son patoge- 
nas (literalmente, «que provocan enfermedades ») y han sido 
responsables de algunas de las epidemias mas devastadoras de 
la historia de la humanidad. 

Robert Koch fue el primer biologo que establecio una cone- 
xion entre una especie determinada de bacteria y una enferme- 
dad especffica. Cuando Koch comenzo su trabajo sobre la na- 
turaleza de las enfermedades a finales de la decada de 1800, los 
microscopistas habfan confirmado la existencia de organismos 
con forma de partfcula que ahora denominamos bacterias, y 
Louis Pasteur habfa demostrado que las bacterias y otros mi- 
croorganismos estropean la leche, el vino, los caldos y otros ali- 
mentos. Koch lanzo la hipotesis de que las bacterias podrfan ser 
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causantes de enfermedades infecciosas, que se propagarian al 
pasar de un individuo infectado a otro que no lo esta. 

Koch se dispuso a probar esta hipotesis mediante la identi- 
fication del organismo causante del carbunco. El carbunco es 
una enfermedad del ganado vacuno y otros mamiferos ru- 
miantes que puede provocar una intoxication mortal de la 
sangre. La enfermedad tambien se produce, aunque no es muy 
usual, en seres humanos y en ratones. 

Para establecer una relation causal entre un microbio espe- 
cffico y una enfermedad determinada, Koch definio cuatro 
premisas que debfan cumplirse: 

1. El microbio debe estar presente en individuos que padecen 
la enfermedad y ausente en individuos sanos. A traves de un 
examen cuidadoso al microscopio, Koch fue capaz de mos- 
trar que la bacteria Bacillus anthracis siempre estaba pre- 
sente en la sangre del ganado que padetia carbunco, y 
ausente en individuos que no presentaban smtomas. 

2. El organismo debe estar aislado y crecer en un cultivo puro 
lejos del organismo huesped. Koch fue capaz de cultivar 
colonias puras de B. anthracis en platos de cristal en un 
medio nutriente, usando gelatina como sustrato. 

3. Si se inyectan organismos del cultivo puro en un animal ex- 
perimental sano, deberian aparecer los smtomas de la en- 
fermedad. Koch demostro este vinculo causal fundamental 
en ratones a los que se les inyecto B. anthracis. Los smto- 
mas de la infection de carbunco aparecieron y despues los 
ratones infectados murieron. 

4. Se deberia aislar el organismo del animal experimental en- 
fermo, cultivarlo de nuevo en un cultivo puro, y demostrar 
por su tamano, forma y color que se trata del mismo que el 
organismo original. Koch hizo esto purificando la B. anthra- 
cis de la sangre de los ratones experimentales enfermos. 

Estas premisas, conocidas ahora como los postulados de 

Koch, aun se utilizan para confirmar una relation causal entre 
nuevas enfermedades y un agente infeccioso sospechoso. Asi- 
mismo, los resultados experimentales de Koch se convirtieron 
en la base para la teona del germen de la enfermedad, que 

sento las bases de la medicina moderna y sostiene que las en- 
fermedades infecciosas son provocadas por bacterias y virus. 
(Los virus son particulas acelulares que parasitan las celulas; 
se analizan en detalle en el Capitulo 35.) Algunas de las bacte- 
rias que provocan enfermedades en los seres humanos se reco- 
gen en la Tabla 28.2. Lo mas importante de esta lista es que 
muchas formas patogenas provienen de muchos linajes del do- 
minio bacteria y que las bacterias patogenas suelen afectar a 
los tejidos de entrada al organismo, como heridas o poros de 
la piel, tractos respiratorios o intestinales y canal urogenital. 

En los paises industrializados, las mejoras en sanidad y nu- 
trition han propiciado un gran descenso de la tasa de mortali- 
dad debida a enfermedades infecciosas (Figura 28.2), muchas 
de las cuales se deben a infecciones bacterianas y virales. Ade- 
mas, el hallazgo de los antibioticos en 1928, su desarrollo 
posterior y su uso a partir de finales de la decada de 1940, 
proporcionaron a los medicos una herramienta eficaz para 
combatir la mayoria de las infecciones bacterianas. Los anti- 
bioticos son moleculas que matan bacterias. Sin embargo, su 
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FIGURA 28.2 Las muertes a causa de infecciones bacterianas se 
han reducido drasticamente en algunos paises. Este grafico 
muestra la tasa de mortalidad debida a enfermedades infecciosas 
(es decir, infecciones virales o bacterianas) en un pais que se 
industrialize a finales de la decada de 1800 (EE.UU.). 

O EJERCICIO El primer antibiotico mayoritariamente prescrito en 
este pais estaba disponible a finales de la decada de 1 940. 
Marca este acontecimiento en el grafico. 

O PREGUNTA ^Por que se observa un ligero aumento en el grafico 
a mediados de la decada de 1980? 

extenso uso a finales del siglo xx condujo al desarrollo de 
bacterias resistentes a medicamentos (vease el Capitulo 24). 
La mayona de las especies de bacterias que figuran en la Tabla 
28.2 comprenden cepas que resisten a uno o mas de los anti- 
bioticos que se prescriben comunmente. Batir la resistencia a 
los antibioticos de las bacterias patogenas se ha convertido en 
el gran reto de la medicina moderna. 

Aunque Pasteur, Koch y otros biologos comenzaron a estu- 
diar las bacterias por el papel que desempenan estas procario- 
tas en las enfermedades, el alcance de las investigaciones en 
microbiologfa se ha ampliado considerablemente. Conozca- 
mos algunos de los temas que inspiran los estudios sobre ar- 
queas y bacterias en la actualidad. 

Las bacterias pueden limpiar la contamination 

En todos los paises industrializados algunas de las sustancias 
mas contaminantes de la tierra consisten en compuestos orga- 
nicos que se utilizaban de forma original como disolventes o 
combustibles, y que se filtraron o derramaron al medio am- 
biente. La mayona de ellos son altamente hidrofobicos. De- 
bido a que no se disuelven en el agua, tienden a acumularse y 
formar sedimentos. Si posteriormente los gusanos, almejas u 
otros organismos los ingieren, pueden pasar a los peces, insec- 
tos, seres humanos, pajaros u otras especies. Gran parte de 
estos compuestos son toxicos para las eucariotas en concen- 
traciones moderadas o altas. El petroleo de los vertidos de 
crudo y los compuestos que contienen estructuras anulares y 
atomos de clorina, como la familia de compuestos denomina- 
dos dioxinas, son conocidos por su toxicidad para los seres 
humanos. 
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TAB LA 28.2 Algunas enfermedades causadas por las bacterias 


Linaje 


Especies 


Tejidos afectados 


Enfermedad 


Firmicutes 


Clostridium botulinum 

Clostridium tetani 
Staphylococcus aureus 

Streptococcus pneumoniae 
Streptococcus pyogenes 


Tracto gastrointestinal, sistema 
nervioso 

Heridas, sistema nervioso 
Piel, canal urogenital 

Tracto respiratorio 
Tracto respiratorio 


Intoxicacion de los alimentos 

(botulismo) 

Tetanos 

Acne, furunculos, impetigo, 
smdrome del choque toxico 
Neurinoma 

Faringitis,fiebre escarlata 


Spirochaetes 


Borrelia burgdorferi 
Treponema pallidum 


Piel y nervios 
Canal urogenital 


Enfermedad de Lyme 
Sifilis 


Actinomycetes 


Mycobacterium leprae 
Mycobacterium tuberculosis 
Propionibacterium acnes 


Piel y nervios 
Tracto respiratorio 
Piel 


Lepra 

Tuberculosis 
Acne 


Chlamydiales 


Chlamydia trachomatis 


Canal urogenital 


Infeccion del tracto genital 


Proteobacteria (grupo s) 
Proteobacteria (grupo /3) 
Proteobacteria (grupo y) 


Helicobacter pyilori 

Neisseria gonorrhoeae 

Haemophilus influenzae 
Pseudomonas aeruginosa 

Salmonella enteritidis 
Vibrio parahaemolyticus 
Yernisia pestis 


Estomago 

Canal urogenital 

Canal auditivo, sistema nervioso 
Canal urogenital, ojos, canal auditivo 

Tracto gastrointestinal 
Tracto gastrointestinal 
Linfa y sangre 


Ulcera 
Gonorrea 

Infecciones auditivas, meningitis 
Infecciones del ojo, el oido y el 
tracto urinario 

Intoxicacion de los alimentos 
Intoxicacion de los alimentos 
Peste 



Los biologos que se encargan de la limpieza de emplazamien- 
tos contaminados por disolventes organicos y combustibles se 
enfrentan a un reto, dado que algunos de los compuestos toxi- 
cos presentes son altamente resistentes a la descomposicion. En 
lugar de degradarse en compuestos inocuos, determinadas mo- 
leculas toxicas tienden a permanecer «intactas». Estos compues- 
tos suponen una amenaza a largo plazo para los peces, los paja- 
ros, los seres humanos y otros organismos. 

Con objeto de limpiar lugares como estos, los investigado- 
res han comenzado a explorar un uso mas extesivo de la bio- 
rremediacion, esto es, el uso de bacterias y arqueas para de- 
gradar los agentes contaminantes. La biorremediacion a 
menudo se complementa con las siguientes estrategias: 

Fertilizar los lugares contaminados para favorecer el creci- 
miento de las bacterias y arqueas existentes que degradan 
los compuestos toxicos. Tras los recientes vertidos de crudo, 
los investigadores anadieron nitrogeno a los lugares afecta- 
dos a modo de fertilizante, pero dejaron las playas cercanas 
sin tratar como medida de control. Se produjo un enorme 
aumento del crecimiento de bacterias y arqueas que utilizan 
hidrocarburos en la respiracion celular, probablemente de- 
bido a que el nitrogeno anadido se utilizo para sintetizar en- 
zimas y otros compuestos fundamentales. En algunos casos, 
los sedimentos fertilizados se limpiaron mucho mas rapido 
que los lugares no fertilizados (Figura 28.3). 

• «Sembrar» o ahadir determinadas especies de bacterias y ar- 
queas a los lugares contaminados parece prometedor para 
aliviar la contaminacion en algunas situaciones. Por ejem- 
plo, se acaban de descubrir bacterias capaces de volver ino- 
cuos determinados compuestos que contienen estructuras 
anulares y clorina. En lugar de verse afectados por los agen- 
tes contaminantes, estas bacterias utilizan los citados com- 



puestos como receptores de electrones durante la respiracion 
celular. Al menos en algunos casos el subproducto esta de- 
clorinado y no es toxico para los seres humanos y otros 
eucariotas. De cara a efectuar un seguimiento de estos des- 
cubrimientos, los investigadores estan cultivando ahora las 
bacterias en grandes cantidades y probandolas en el campo 
para comprobar la hipotesis de que el sembrado puede ace- 
lerar el ritmo de descomposicion de los sedimentos contami- 
nados. Los resultados sugieren que el sembrado puede ayu- 
dar a limpiar algunos de los sitios contaminados. 



Extremofilos 

Las bacterias o arqueas que viven en habitats caracterizados 
por la alta salinidad, las altas temperaturas, las bajas tempe- 




FIGURA 28.3 Las bacterias y arqueas pueden resultar 
importantes a la hora de limpiar la contaminacion. A la izquierda 
se observa una costa rocosa contaminada por un vertido de crudo 
que se fertilizo para favorecer el crecimiento de las bacterias que 
comen petroleo. La parte de la playa de la derecha no se trato. 



Capftulo 28 Bacteriasy arqueas 571 



raturas o la alta presion se denominan extremofilos («aman- 
tes de lo extremo»). Su estudio ha resultado extremadamente 
fructffero a la hora de comprender el arbol de la vida, desa- 
rrollar aplicaciones industriales y explorar la estructura y la 
funcion de las enzimas. 

Elijamos los manantiales de agua caliente del fondo del 
oceano a modo de ejemplo de estos habitats, donde el agua 
emerge a 300 °C y se mezcla con el agua del mar, a 4 °C. En 
ubicaciones como esta, las arqueas son formas de vida abun- 
dantes. Recientemente, los investigadores descubrieron una 
arquea que crece tan cerca de estos manantiales que sus alre- 
dedores se encuentran a una temperatura de 121 °C, lo que 
supone un record de vida a tan alta temperatura. Este orga- 
nismo puede vivir y crecer en agua que se calienta mas alia del 
punto de ebullicion (100 °C) y a presiones que destruirfan a 
un ser humano en el acto. 

Los extremofilos se han convertido en un objeto de investi- 
gacion candente. Se ha averiguado la secuencia de los geno- 
mas de un amplio abanico de extremofilos, y se han realizado 
expediciones de forma regular para buscar y analizar nuevas 
especies. <;Por que? Basandose en los modelos de condiciones 
que prevalecfan en la historia temprana de la Tierra, parece 
probable que las primeras formas de vida fueran extremofilos. 
Por tanto, comprenderlos puede ayudar a explicar como co- 
menzo la vida en la Tierra. De modo similar, los astrobiologos 
(«biologos del espacio») utilizan los extremofilos como orga- 
nismos modelo en la busqueda de vida extraterrestre. La idea 
consiste en que si las bacterias y arqueas pueden prosperar en 
habitats extremos de la Tierra, resulta probable que puedan 
encontrarse celulas en ambientes similares en otros planetas o 
lunas de planetas. Puesto que las enzimas que funcionan a 
temperaturas y presiones extremas resultan utiles en muchos 
procesos industriales, los extremofilos tambien tienen un inte- 
res comercial. En el Capftulo 19 se introdujo la polimerasa 
Taq, que es una DNA polimerasa estable hasta los 95 °C. Re- 
cordemos que la polimerasa Taq se utiliza para ejecutar la re- 
accion en cadena de la polimerasa (PCR) en entornos de in- 
vestigacion y comerciales. Esta enzima se aislo de una bacteria 
denominada Thermus aquaticus («agua caliente »), descu- 
bierta en manantiales de agua caliente en el Parque Nacional 
de Yellowstone. 

£En que medida afectan las celulas pequenas 
alcambio global? 

Determinadas bacterias y arqueas pueden vivir en entornos ex- 
tremos y utilizar compuestos toxicos como alimentos porque 
producen enzimas extremadamente sofisticadas. La qufmica 
compleja que llevan a cabo, asf como su gran numero, las ha 
convertido en fuerzas potentes del cambio mundial a lo largo de 
la historia de la Tierra. Las bacterias y arqueas han modificado 
la composition de los oceanos, la atmosfera y los ambientes te- 
rrestres durante millones de anos, y hoy continuan haciendolo. 

La revolution del OXigeno Actualmente, el oxfgeno repre- 
senta casi el 21 por ciento de las moleculas de la atmosfera de 
la Tierra. Sin embargo, los investigadores que estudian la com- 
posicion de la atmosfera estan casi seguros de que no existio 



oxfgeno molecular libre (0 2 ) durante los primeros 2.300 millo- 
nes de anos de existencia de la Tierra. Esta conclusion se basa 
en dos observaciones: (1) No existfa una fuente plausible de 
oxfgeno en el momento en que se formo el planeta y (2) las 
rocas mas antiguas de la Tierra indican que, durante muchos 
anos despues, todo el oxfgeno que se formo reacciono inmedia- 
tamente con los atomos de hierro para producir oxidos de hie- 
rro, tales como hematina (Fe 2 0 3 ) o magnetita (Fe 3 0 4 ). En un 
principio, la atmosfera estaba dominada por nitrogeno y dio- 
xido de carbono. Entonces, <;de donde proviene el oxfgeno que 
respiramos? La respuesta esta en las cianobacterias. 

Las cianobacterias son un linaje de bacterias fotosinteticas 
(Figura 28.4). Segun los registros de fosiles, las cianobacterias 
aparecieron en grandes cantidades por primera vez en los ocea- 
nos entre 2.700 y 2.550 millones de anos atras, aproximada- 
mente. Su aparicion fue trascendental, dado que las cianobac- 
terias fueron los primeros organismos en realizar la fotosfntesis 
oxigenica («productora de oxfgeno»). La fotosfntesis oxige- 
nica depende de las protefnas y pigmentos del fotosistema II. 
Es posible que recuerdes del Capftulo 10 que el fotosistema II 
comprende enzimas capaces de separar los electrones de las 
moleculas de agua. La reaction que «separa» el agua da como 
resultado la production de oxfgeno y electrones. Los electro- 
nes son necesarios para que la fotosfntesis continue; las mole- 
culas de oxfgeno simplemente se liberan como un desecho. 

Los registros fosil y geologico indican que las concentracio- 
nes de oxfgeno en los oceanos y la atmosfera comenzaron a 
aumentar hace 2.300 o 2.100 millones de anos. Una vez que 
el oxfgeno era comun en los oceanos, las celulas podrfan co- 
menzar a utilizarlo como receptor final de electrones durante 
la respiracion celular. La respiracion aerobica fue entonces 
posible. Antes de eso, los organismos tenfan que usar otros 
compuestos diferentes al oxfgeno como receptor final de elec- 
trones (solo era posible la respiracion anaerobica). 

La evolution de la respiracion aerobica resulto fundamen- 
tal para la historia de la vida. Debido a que el oxfgeno resulta 
extremadamente electronegativo, es un receptor de electrones 
eficaz. Se libera mucha mas energfa a medida que los electro- 
nes se mueven por cadenas de transporte de electrones con 
oxfgeno como receptor ultimo que el que se libera con otras 
sustancias como receptoras de electrones (Figura 28.5). Una 




FIGURA 28.4 Las cianobacterias fueron los primeros 
organismos en realizar la fotosfntesis oxigenica. La vida como la 
conocemos hoy no se habn'a desarrollado si las cianobacterias no 
hubieran comenzado a producir oxfgeno como un subproducto de 
la fotosfntesis hace 2.700 millones de anos. 
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FIGURA 28.5 La respiracion celular puede producir mas energia 
cuando el oxigeno es el receptor final de electrones. Dado que 
el oxigeno tiene una electronegatividad tan alta, la energia 
potencial de los electrones que se emplean en la respiracion celular 
es mucho menor cuando el oxigeno es el receptor final comparado 
con otras moleculas o iones. Por consiguiente, se libera una mayor 
cantidad de energia libre durante la respiracion celular con oxigeno 
como receptor final de electrones. 

O PREGUNTA ^Que organismos crecen mas rapido, los que 
utilizan la respiracion aerobica o los que utilizan la anaerobica? 
Explica tu razonamiento. 

vez que el oxigeno estaba disponible, se pudo producir mucho 
mas ATP para cada electron donado por NADH o FADH 2 . 
Por consiguiente, la tasa de produccion de energia pudo au- 
mentar enormemente. 

Una vez que los niveles de oxigeno habfan alcanzado cotas 
relevantes en los oceanos y la atmosfera, las primeras eucario- 
tas (que eran algas macroscopicas) aparecen en el registro fosil. 
Los biologos sostienen que existfa una relation causal con la 
disponibilidad de oxfgeno. Afirman que el gran tamano de las 
celulas, la multicelularidad, y finalmente el gran tamano corpo- 
ral fueron posibles gracias al alto ritmo metabolico y el rapido 
crecimiento impulsado por la respiracion aerobica. 

En resumen, los datos indican que las cianobacterias fue- 
ron responsables del cambio fundamental de la atmosfera de 
la Tierra (a una con una alta concentration de oxigeno). 
Nunca antes, o desde entonces, los organismos han hecho 
tanto por modificar la naturaleza de nuestro planeta. 

El cklo del nitrogeno En muchos ambientes la fertiliza- 
tion de los bosques o las praderas con nitrogeno da como re- 
sultado un aumento del crecimiento. Los investigadores infie- 
ren de estos resultados que el crecimiento de las plantas se 
limita a la disponibilidad de nitrogeno. 

Los organismos deben tener nitrogeno para sintetizar las 
protemas y los acidos nucleicos. Aunque el nitrogeno molecu- 
lar (N 2 ) es extremadamente abundante en la atmosfera, la ma- 
yoria de los organismos no pueden utilizarlo. Para incorporar 
atomos de nitrogeno en los aminoacidos y los nucleotidos, 
todas las eucariotas y muchas bacterias y arqueas deben obte- 
ner N en forma de amoniaco (NH 3 ) o nitrato (N0 3 ~). 




FIGURA 28.6 Algunas bacterias fijadoras de nitrogeno viven 
asociadas a las plantas. Los nodulos radicales forman una 
estructura protectora para las bacterias fijadoras de nitrogeno. 



Los unicos organismos capaces de convertir nitrogeno mo- 
lecular en amoniaco son las bacterias. Los pasos del proceso 
denominado fijacion de nitrogeno son reacciones de reduc- 
tion-oxidation (redox) complejas y altamente endergonicas 
(vease el Capftulo 9). Las enzimas que se requieren para reali- 
zar la fijacion de nitrogeno se encuentran solo en linajes bac- 
terianos selectos. Algunas especies de cianobacterias que viven 
en las aguas superficiales de los oceanos o asociadas a las 
plantas acuaticas son capaces de fijar nitrogeno. En los am- 
bientes terrestres, las bacterias que fijan nitrogeno que no son 
cianobacterias viven estrechamente asociadas a las plantas, a 
menudo en estructuras especiales de las rakes denominadas 
nodulos (Figura 28.6). 

Si las bacterias no pudieran fijar nitrogeno, casi con toda 
probabilidad hoy solo existiria una pequena fraction de la 
vida actual de la Tierra. Los organismos grandes y multicelu- 
lares practicamente no existirian, pues habria muy poco nitro- 
geno disponible para generar grandes cantidades de protemas 
y construir un organismo de gran tamano. 

Contamination por nitratos El maiz, el arroz, el trigo y 
otros muchos cultivos no viven asociados a las bacterias que 
fijan nitrogeno. Para aumentar la produccion de estos culti- 
vos, los agricultores utilizan fertilizantes ricos en nitrogeno. 
En algunas partes del mundo, la adicion masiva de nitrogeno 
en forma de amoniaco esta provocando graves problemas de 
contaminacion. La Figura 28.7 muestra por que. Cuando se 
anade amoniaco al campo de cultivo (por ejemplo, en el 
medio oeste de los Estados Unidos), gran parte de este nunca 
alcanza a las plantas de cultivo. Por el contrario, las bacterias 
de la tierra utilizan una parte importante de las moleculas de 
amoniaco como alimento. Las bacterias que utilizan amo- 
niaco como donante de electrones para impulsar la respira- 
cion celular liberan nitrito (N0 2 ~) como desecho. Otras bac- 
terias utilizan el nitrito como donante de electrones y liberan 
nitrato (N0 3 "). Las moleculas de nitrato son extremadamente 
solubles en agua y tienden a pasar de la tierra a las aguas sub- 
terraneas o arroyos. Desde allf alcanzan finalmente el oceano, 
donde pueden provocar la contaminacion. 

Para comprender por que los nitratos pueden contaminar 
los oceanos, pongamos el ejemplo del Golfo de Mexico. Las 
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LOS NITRATOS COMO AGENTES CONTAMINANTES 



1. Se introduce amoniaco 
(NH 3 ) como fertilizante. 



2. El maiz utiliza el 
amoniaco para construir 
proteinas. Las bacterias 

y las arqueas que habitan 
en la tierra utilizan NH 3 
como donador de 
electrones durante la 
respiracion celular. 

3. El nitrato (N0 3 ~) es un 
subproducto de la 
respiracion. El nitrato se 
filtra en el agua 
subterranea provocando 
la contaminacion, o se 
desplaza hasta los rios. 



4. Las algas marinas y 
las cianobacterias 
utilizan el nitrato de los 
rios para construir 
proteinas (derecha); 

o las bacterias lo 
emplean como receptor 
de electrones (izquierda) 
Grandes poblaciones 
florecen debido al 
aumento del suministro 
de nitrogeno. El nitrogeno 
(N 2 ), un subproducto 
de la respiracion, va 
a parar a la atmosfera. 

5. Cuando las celulas que 
florecieron mueren, 

las bacterias y las 
arqueas encargadas 
de la descomposicion 
crecen rapidamente 
utilizando 0 2 . 

6. «ZONA MUERTA» 
sin oxfgeno. 



FIGURA 28.7 Los nitratos actuan como contaminantes en 
ecosistemas acuaticos. 



cianobacterias y algas que viven en el Golfo utilizan los nitra- 
tos transportados por el no Misisipi como nutrientes. Como 
respuesta, estas celulas se multiplican. Cuando mueren y se 
hunden en el fondo del Golfo, las bacterias, las arqueas y 
otros saprofitos los utilizan como alimentos. Los saprofitos 
utilizan tanto oxfgeno como receptor de electrones en la res- 
piracion celular que los niveles de oxfgeno de los sedimentos, 
e incluso de las aguas del golfo, se reducen. La contaminacion 
por nitratos ha sido tan grave que amplias zonas del Golfo de 
Mexico son anoxicas (no tienen oxfgeno). La zona sin oxf- 




geno (zona muerta) del Golfo de Mexico esta desprovista de 
peces, gambas y otros organismos que requieren oxfgeno. 
Ultimamente la zona muerta comprende cerca de 18.000 km 2 
(aproximadamente el tamano de Nueva Jersey), y estan sur- 
giendo problemas similares en otras partes del mundo. Casi 
todos los eslabones de la cadena de acontecimientos que lleva 
a la contaminacion por nitratos comprenden a las bacterias y 
las arqueas. 

El mensaje general de esta seccion es sencillo: Q las bacte- 
rias y las arqueas pueden ser pequenas en cuanto a su tamano, 
pero debido a su gran numero, su ubicuidad y su capacidad 
para producir procesos qufmicos complejos, tienen una 
enorme influencia en el medio ambiente global. 

28.2 iComo estudian los biologos 
las bacterias y las arqueas? 

Los biologos que estudian las bacterias y las arqueas afirman 
que estudian algunos de los organismos mas importantes e in- 
teresantes de la Tierra. Las bacterias han sido organismos de 
referencia en la Biologfa durante muchas decadas (vease el 
Cuadro 28.1 en la pag. 576). Sin embargo, es legftimo afirmar 
que nuestro entendimiento de los dominios bacteria y arquea 
esta avanzando mucho mas rapidamente ahora que en los ul- 
timos 100 anos (y quiza mas rapido que el entendimiento de 
cualquier otro linaje del arbol de la vida). 

A modo de introduccion a los dominios bacteria y arquea, 
examinemos algunas de las tecnicas que utilizan los biologos 
para responder a las preguntas sobre ellos. Algunas de estas 
estrategias de investigacion se han utilizado desde el descubri- 
miento de las bacterias; algunas se inventaron hace menos de 
diez anos. 

Utilizacion de cultivos de enriquecimiento 

<Cuales son las especies de bacterias y arqueas presentes en un 
lugar determinado y de que se alimentan? Para responder a 
preguntas como estas, los biologos se basan en gran medida en 
su capacidad para cultivar organismos en el laboratorio. De las 
5.000 especies de bacterias y arqueas descritas hasta ahora, 
casi todas se descubrieron al aislarse de los habitats naturales 
y cultivar se bajo condiciones de control en el laboratorio. 

Una tecnica clasica para aislar nuevos tipos de bacterias y 
arqueas es la llamada cultivo de enriquecimiento. Los culti- 
vos de enriquecimiento se basan en establecer un conjunto es- 
pecffico de condiciones de cultivo (temperatura, claridad, sus- 
tratos, tipos de alimento disponibles, etc.). La idea consiste en 
reunir celulas del medioambiente y cultivarlas en unas condi- 
ciones extremadamente especfficas. Las celulas que prosperan 
en las condiciones especificadas creceran en numero lo sufi- 
ciente para aislarlas y estudiarlas en detalle. 

Para apreciar como funciona esta estrategia en la practica, 
tengamos en cuenta la investigacion de las bacterias que viven 
en las profundidades de la Tierra. Un reciente estudio comenzo 
con muestras de rocas y lfquidos de excavaciones en Virginia y 
Colorado. Las muestras provenfan de rocas sedimentarias si- 
tuadas a profundidades entre 860 y 2.800 metros por debajo 
de la superficie terrestre, donde las temperaturas oscilan entre 
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los 42 °C y los 85 °C. Las preguntas que se hicieron fueron: 
<;existe vida ahf abajo? En caso afirmativo, <;que utilizan los or- 
ganismos para llevar a cabo la respiration celular? 

El equipo de investigation lanzo la hipotesis de que si hu- 
biera organismos viviendo en las profundidades de la Tierra, es 
probable que las celulas utilizaran moleculas de hidrogeno (H 2 ) 
como donante de electrones y el ion ferrico (Fe 3+ ) como recep- 
tor de electrones (Figura 28.8). (Recuerda del Capftulo 9 que la 
mayoria de las eucariotas utilizan los azucares a modo de do- 
nantes de electrones y el oxfgeno como receptor de electrones 
durante la respiration celular.) El Fe 3+ es la forma oxidada del 
hierro y abunda en las rocas a grandes profundidades. Existe a 
grandes profundidades por debajo de la superficie en forma de 
oxihidroxido ferrico. Los investigadores predijeron que si un 
organismo de las muestras redutia los iones ferricos durante la 
respiration celular, un mineral negro, magnetico y oxidado de- 
nominado magnetita (Fe 3 0 4 ) comenzaria a aparecer en los cul- 
tivos en forma de subproducto de la respiration celular. 

<:Y que produjeron sus cultivos de enriquecimiento? En 
menos de una semana, comenzo a aparecer un compuesto 
negro. Utilizando una gran variedad de pruebas, los biologos 
confirmaron que la sustancia negra era magnetita. Como mues- 
tra la section Resultados de la Figura 28.8, la microscopia re- 
velo a los propios organismos (bacterias no descubiertas ante- 
riormente). Debido a que solo crecen cuando se incuban a 
temperaturas entre los 45 °C y los 75 °C, estos organismos se 
consideran termofilos («amantes del calor»). El descubrimiento 
fue espectacular, puesto que sugena que la corteza terrestre 
puede estar repleta de organismos localizados a profundidades 
superiores a un kilometro. Los cultivos de enriquecimiento con- 
tinuan siendo una forma productiva de aislar y clasificar nue- 
vas especies de bacterias y arqueas. 

Utilizacion del secuenciamiento directo 

Los investigadores estiman que de todas las bacterias y ar- 
queas existentes en la actualidad, menos del 1 por ciento se ha 
desarrollado en un cultivo. Con vistas a aumentar la investi- 
gation basada en cultivos de enriquecimiento, los investigado- 
res utilizan el secuenciamiento directo, que es una estrategia 
para documentar la presencia de bacterias y arqueas que no se 
pueden hacer crecer en un cultivo. Se basa en la identification 
de especies filogeneticas, es decir, poblaciones que tienen sufi- 
cientes caracteristicas distintivas para representar una rama 
independiente en un arbol evolutivo (vease el Capftulo 26). 

El secuenciamiento directo permite a los biologos identifi- 
car y caracterizar organismos nunca vistos. Gracias a esta tec- 
nica se han descubierto enormes ramas nuevas del arbol de la 
vida y se han obtenido datos revolucionarios en los habitats 
donde se encuentran las arqueas. 

La Figura 28.9 describe los pasos en un estudio de secuencia- 
miento directo. Para comenzar, los investigadores toman una 
muestra de un habitat (a menudo agua marina o tierra). Des- 
pues, las celulas de la muestra se lisan y su DNA se purifica. 
Mediante la reaction en cadena de la polimerasa comentada en 
el Capftulo 19, los investigadores afslan genes espetificos de las 
especies de la muestra. Despues de secuenciar estos genes, com- 
paran los datos con las secuencias de las bases de datos existen- 



Experimento 



Pregunta: ^Pueden vivir las bacterias 1 .600 metros 
por debajo de la superficie de la Tierra? 



Hipotesis: Las bacterias son capaces de realizar la respiracion 
celular muy por debajo de la superficie terrestre mediante la 
utilizacion de H 2 como donador de electrones y de Fe 3+ como 
receptor de electrones. 

Hipotesis nula: Las bacterias de este medio no son capaces de 
utilizar H 2 como donador de electrones ni Fe 3+ como receptor de 
electrones. 



Diseno del experimento: 




Muestras de rocas y fluidos 



Metodo del cultivo 
de enriquecimiento: 

1. Crear condiciones de cultivo 
con abundante H 2 y Fe 3+ ; 
elevar la temperatura por 
encima de 45 °C. 



2. Anadir muestras de rocas 
y fluidos extraidos de 
excavaciones a temperaturas 
de unos 1 .000 m por debajo de 
la superficie terrestre. 



Prediccion: Los granos negros y magneticos de la magnetita 
(Fe 3 0 4 ) se acumularan debido a que las celulas que aparecen 
reducen el Fe 3+ y se despojan de el. Las celulas seran visibles. 

Prediccion de la hipotesis nula: No aparecera magnetita ni 
creceran celulas. 



Resultados: 



Se detecta 
magnetita 
y las celulas 
son visibles 




Conclusion: Al menos una especie bacteriana capaz 
de vivir en las profundidades de la tierra crecio en 
este cultivo de enriquecimiento. Otras condiciones 
de cultivo pueden dar como resultado el 
enriquecimiento de otras especies presentes en la 
misma muestra. 



FIGURA 28.8 Los cultivos de enriquecimiento aislan grandes 
poblaciones de celulas que crecen bajo determinadas 
condiciones. Las bacterias que crecen bajo tierra pueden resistir 
altas temperaturas. Las especies enriquecidas en este experimento 
necesitan hidrogeno (H 2 ) e iones ferricos (Fe 3+ ) para vivir. 

O PREGUNTA ^Como podn'an determinar los investigadores a que 
linaje bacteriano pertenecen las especies recien descubiertas? 



Capitulo28 Bacteriasy arqueas 575 



EL SECUENCIAMIENTO DIRECTO: UN PROTOCOLO 
EXPERIMENTAL 



1. Recoger muestras 
de agua o tierra que 
contengan bacterias 
y arqueas. Lisar las 
celulas y purificar 
el DNA. 
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2. Utilizar cebadores 
universales para 
amplificar unos genes 
especificos de la 
muestra mediante PCR. 



3. Purificar los genes 
amplificados. Introducir 
genes en los plasmidos 
(un gen por plasmido). 



4. Introducir los 
plasmidos en celulas 
E. coli. Cada cultivo 
contiene el gen de una 
especie diferente de la 
muestra original. Las 
celulas crecen 
rapidamente y 
producen millones de 
copias de cada gen. 



5. Purificar los genes 
de los plasmidos. 



6. Secuenciar los genes 
y compararlos con las 
secuencias conocidas. 



tes. Si las secuencias son marcadamente diferentes, la muestra 
probablemente contenga organismos no descubiertos. 

Los estudios de secuenciamiento directo han dado resultados 
nuevos y en ocasiones sorprendentes. Por ejemplo, durante las 
dos decadas siguientes al descubrimiento del dominio Bacteria, 
los investigadores pensaron que estos organismos se podrian 
agrupar de forma conveniente en cuatro categorias: halofilos ex- 
tremos, reductores de sulfates, metanogenos y termofilos extre- 
mos. Los halofilos extremos («amantes de la sal») viven en Sali- 
nas, lagos salados y tierras salinas. Los reductores de sulfatos 
son especies que producen sulfuro de hidrogeno (H 2 S) como 
subproducto de la respiracion celular. (Es posible que el H 2 S te 
resulte familiar, ya que huele a huevo podrido.) Los metanoge- 
nos producen metano (gas natural; CH 4 ) como subproducto de 
la respiracion celular. Los termofilos extremos crecen a tempe- 
raturas superiores a 80 °C. Basandose en estos datos iniciales, 
los investigadores pensaron que las arqueas estaban limitadas a 
ambientes extremos y que los cuatro fenotipos correspondfan a 
linajes separados dentro del dominio arquea. Sin embargo, a 
consecuencia de los estudios de secuenciamiento directo, estas 
generalizaciones se han descartado. 

A mediados de la decada de 1990, el secuenciamiento di- 
recto descubrio arqueas en habitats tan diferentes como arro- 
zales o el Oceano Artico. Algunos de estos organismos descu- 
biertos recientemente parecen pertenecer a linajes totalmente 
nuevos, denominados con ciertas dudas korarqueota y nano- 
arqueota. Las secuencias de DNA de estas especies son tan di- 
ferentes que pueden representar «reinos» analogos a las plan- 
tas o animales, si bien los dos grupos se identificaron y 
nombraron antes de que se hubiera observado cualquiera de 
sus miembros. La investigation posterior se centra en la con- 
firmation de los resultados iniciales. Gracias a estudios como 
estos, el secuenciamiento directo esta revolucionando nuestro 
conocimiento de la diversidad bacteriana y arqueal. 

Evaluacion de filogenias moleculares 

Para poner en contexto datos de cultivos de enriquecimiento 
y de estudios de secuenciamiento directo, los biologos depen- 
den de la ubicacion exacta de las especies en los arboles filo- 
geneticos. Recuerda de los Capftulos 1 y 27 y de BioHabilida- 
des 2 que los arboles filogeneticos ilustran las relaciones 
evolutivas entre especies y linajes. Constituyen un resumen 
pictorico de las especies que estan mas estrecha o distante- 
mente relacionadas con otras. 

Algunos de los arboles filogeneticos mas utiles para los 
dominios bacteria y arquea se han basado en los estudios de 
la molecula de RNA que se encuentra en la pequena subuni- 
dad de los ribosomas, lo que los biologos denominan SSU 
RNA. (Vease el Capftulo 16 para obtener mas informacion 

FIGURA 28.9 El secuenciamiento directo permite a los 
investigadores identificar especies nunca vistas anteriormente. 

El secuenciamiento directo permite a los biologos aislar genes 
especificos de los organismos presentes en la muestra. La reaccion 
en cadena de la polimerasa se utiliza para generar copias suficientes 
de estos genes, de forma que se pueda secuenciar el DNA de las 
diferentes especies. 
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Un organismo modelo: Escherichia coli 



De todos los organismos modelos de la 
Biologia, quiza no ha habido ninguno mas 
importante que la bacteria Escherichia coli 
(un habitante comun del intestino hu- 
mano). La cepa con la que hoy se trabaja 
de manera mas comun, la llamada K-12 
(Figura 28.10a),fue aislada originalmente 
de un paciente de un hospital en 1 922. 

Sin embargo, la Eschericha coli K-1 2 no 
comenzo a alcanzar su actual prominen- 
cia como organismo modelo hasta 1945. 
Ese ano los biologos observaron que al- 
gunas celulas K-12 eran capaces de reali- 
zar un proceso llamado conjugacion. Al 
igual que todas las bacterias y arqueas, la 
K-1 2 y otras cepas de E. coli se reproducen 
mediante fision binaria (la particion de 
una celula en dos celulas hijas). La replica- 
cion de DNA precede a la fision, de forma 
que las celulas hijas son iguales genetica- 
mente. Sin embargo, como se mostro en 
el Capitulo 12, algunas celulas bacteria- 
nas son tambien capaces de transferir co- 
pias de las helices extracelulares de DNA 
denominadas plasmidos. Cuando se pro- 
duce la conjugacion se transmite una 
copia de un plasmido de una celula bac- 
teriana (a veces se une uno o mas genes 
del cromosoma bacteriano principal) a 
una celula receptora a traves de una es- 
tructura denominada tubo de conjuga- 



cion. A veces se le llama a la conjugacion 
sexo bacteriano. Su descubrimiento en 
las K-1 2 resulta importante debido a que 
los investigadores la pudieron utilizar 
para transferir alelos especificos de una 
celula a otra. Por ejemplo, los biologos 
pudieron estudiar la funcion de genes es- 
pecificos de las K-12 mediante la docu- 
mentacion de los cambios en los fenoti- 
pos de las celulas receptoras, una vez que 
el proceso de transferencia estuviera 
complete 

Durante la ultima parte del siglo xx, los 
principals resultados de la biologia mo- 
lecular (tratados en los Capitulos 14 a 19) 
tuvieron su origen en los estudios de E. coli. 
Entre estos resultados se incluyen el descu- 
brimiento de enzimas como la DNA poli- 
merasa, la RNA polimerasa, las enzimas re- 
paradoras del DNA y las endonucleasas de 
restriccion; la elucidacion de la estructura y 
el funcionamiento del ribosoma,y la carac- 
terizacion inicial de los promotores, los fac- 
tores reguladores de la transcripcion, los si- 
tios reguladores de DNA y los operones. En 
muchos casos, los descubrimientos inicia- 
les en E.coli permitieron a los investigado- 
res confirmar que existian procesos y enzi- 
mas homologas en una gran variedad de 
organismos: desde las bacterias a la leva- 
dura, los ratones o los seres humanos. El 



exito de las E. coli como un modelo para 
otras especies inspiro la afirmacion de Jac- 
ques Monod:«Una vez hayamos compren- 
dido la biologia de las E. coli habremos 
comprendido la biologia de un elefante».EI 
genoma de E. coli K-12 se secuencio en 
1 997, y se continua trabajando con la cepa 
en estudios sobre el funcionamiento de los 
genes, en estudios de bioquimica,y en es- 
pecial de biotecnologia. Sin embargo, 
queda mucho por aprender. A pesar de los 
mas de 60 anos de estudios intensos, aun 
se desconoce el funcionamiento de cerca 
de un tercio del genoma de E. coli. 

En el laboratorio, E. coli se cultiva a me- 
nudo en cultivos de suspension, en los 
que las celulas se introducen en un 
medio nutriente liquido (Figura 28.10b), 
o en platos que contienen agar, una mez- 
cla gelatinosa de polisacaridos (Figura 
28.10c). En unas condiciones optimas de 
crecimiento (antes de que las celulas co- 
miencen a amontonarse y competir por 
el espacio y los nutrientes), una celula 
tarda una media de 30 minutos en crecer 
y dividirse. A este ritmo, una unica celula 
puede producir una poblacion de mas de 
un millon de descendientes en solo diez 
horas. A excepcion de las nuevas muta- 
ciones, todas las celulas descendientes 
son identicas geneticamente. 



(a) Escherichia coli, cepa K-12 (b) Crecimiento en un medio liquido (c) Crecimiento en un medio solido 




FIGURA 28.1 0 Escherichia coli se cultiva facilmente en el laboratorio. 

O PREGUNTA Las Escherichia coli crecen a una temperatura de 37 °C. £Por que? 
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De acuerdo con las similitudes 
morfologicas, los procariotas deberian 
estar estrechamente relacionados. 



Bacteria 



Archaea 



Eukarya 




FIGURA 28.1 1 El arbol de la vida basado en la morfologia era 
incorrecto. Hasta hace poco,se pensaba que la principal division 
entre organismos era entre los que no tienen un nucleo rodeado 
por una membrana (procariotas) y los que si lo tienen (eucariotas). 
Las comparaciones de las secuencias de RNA han mostrado que 
este arbol no es correcto. 

O EJERCICIO Dibuja el arbol correcto junto a este. Com para tu 
dibujo con el de la Figura 28.1 . Indica donde evoluciono el nucleo 
celular en los arboles correctos e incorrectos. 



sobre la estructura y funcion de los ribosomas.) A finales de 
la decada de 1960, Carl Woese y sus companeros realizaron 
un enorme esfuerzo para determinar y comparar las secuen- 
cias base de las moleculas SSU RNA de una gran variedad de 
especies. El resultado de su analisis fue el arbol universal, o 
el arbol de la vida, cuya ilustracion esta recogida en la Fi- 
gura 28.1. 



El arbol de Woese se considera ahora un resultado clasico. 
Antes de publicarse, los biologos pensaron que la principal di- 
vision entre los organismos era entre eucariotas y procariotas, 
es decir, entre celulas que carecen de una membrana que rodea 
el nucleo y celulas que si la tienen (Figura 28.11). No obs- 
tante, basandose en datos de la molecula RNA del ribosoma, 
las principales divisiones de las formas de vida son los tres 
grupos que Woese denomino Bacteria, Archaea y Eukarya. 
Los trabajos posteriores documentaron que Bacteria fue el 
primero de los tres linajes en divergir del ancestro comun de 
todos los organismos vivos. Este resultado significa que los li- 
najes Archaea y Eukarya estan mas relacionados entre si que 
con Bacteria. 

Aunque casi todos los biologos aceptan el sistema de los tres 
dominios, el entendimiento de las relaciones de los principales 
linajes dentro de los dominios Bacteria y Archaea ha resultado 
complicado. Se han realizado exitosos analisis sobre las carac- 
terfsticas moleculares y morfologicas a la hora de identificar 
grandes series de grupos monofileticos dentro de los dominios. 
Recuerda del Capitulo 27 que un grupo monofiletico se corn- 
pone de su poblacion ancestral y de todos sus descendientes. 
Los grupos monofileticos tambien se pueden denominar clados 
o linajes. Se esta progresando rapidamente en cuanto a como 
los principales clados dentro de los dominios Bacteria y Ar- 
chaea se relacionan entre si. El arbol filogenetico de la Figura 
28.12 resume los resultados recientes, pero ami se considera 
provisional. A medida que se obtienen mas datos, resulta casi 
seguro que al menos algunas de las ramas de este arbol cambia- 
ran de posicion. Ademas, recuerda que los estudios de secuen- 
ciamiento directo han llevado al descubrimiento de nuevos gru- 
pos principales recientemente. Si se confirma la existencia de 
estos grupos, se anadiran ramas enteras a este arbol. El trabajo 
en las filogenias moleculares avanza con paso rapido. 




Este icono muestra el arbol de la vida general. Las lupas 
indican los linajes que se muestran mas abajo en detalle. 



Bacteria 



Proteobacteria 



Archaea 



Crenarchaeota Euryarchaeota 
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FIGURA 28.12 Filogenia de algunos linajes 
principales de los dominios Bacteria y Archaea. Se 

trata de un arbol filogenetico que muestra las relaciones 
entre un subconjunto de los linajes principales 
conocidos de los dominios Bacteria y Archaea. En varios 
casos, la ubicacion de los grupos principales sigue siendo 
muy incierta. 
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Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... O 

• Los cultivos de enriquecimiento se basan en establecer 
determinadas condiciones en el laboratorio y aislar las 
celulas que crecen rapidamente como respuesta.Crean un 
conjunto abundante y puro de bacterias que florecen bajo 
unas condiciones determinadas y se pueden estudiar mas 
en profundidad. 

• El secuenciamiento directo se basa en el aislamiento del 
DNA de las muestras tomadas directamente del ambiente, 
en la purificacion y el secuenciamiento de genes 
especificos,y en el analisis de la ubicacion de dichas 
secuencias de DNA en el arbol filogenetico de los dominios 
Bacteria y Archaea. 

Deberias ser capaz de... O 

1) Disenar un cultivo de enriquecimiento que aislan'a especies 
que se podn'an utilizar para limpiar vertidos de crudo. 

2) Plantear un estudio disenado para identificar las especies 
de bacterias y arqueas presentes en una muestra de tierra 
cercana a la facultad de Biologia de tu campus universitario. 



Web Animation 
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The Tree of Life 



en www.masteringbio.com 



283 iQue ocurre en la diversificacion 
de los dominios Bacteria 
y Archaea? 

Inicialmente, la diversificacion de los dominios bacteria y ar- 
quea puede parecer casi abrumadora. Para hacer que la varia- 
tion entre linajes y especies tenga sentido, los biologos se cen- 
tran en dos asuntos: la diversificacion en la morfologfa y el 
metabolismo. En lo referente al metabolismo, la cuestion 
clave radica en las moleculas que se utilizan como alimento. 
Las bacterias y las arqueas son capaces de vivir en una gran 
variedad de entornos debido a que varian en la estructura ce- 
lular y en la forma de vivir. 

Diversidad morfologica 

Dado que nosotros, los seres humanos, somos tan grandes, 
nos resulta complicado apreciar la diversidad morfologica que 
existe entre las bacterias y las arqueas. Para nosotros todas 
son pequenas y semejantes. Sin embargo, a la escala de una 
bacteria o una arquea, las especies diferentes muestran una 
gran diversidad morfologica. Por ejemplo, las bacterias y las 
arqueas oscilan en tamano desde la mas pequena de todas las 
celulas libres vivas (bacterias denominadas micoplasmas con 
volumenes tan pequenos como 0,03 um 3 ) hasta la bacteria 
mas grande conocida, la Tbiomargarita namibiensis, que pre- 
senta volumenes tan grandes como 200 x 10 6 fim 3 . Mas de un 
millon de celulas Mycoplasma cabrian dentro de una Tbiomar- 



Pequeno • 



- Compara los tamanos 
Grande / relativos 



(a) El tamaho varfa 

Los tamanos de bacterias y arqueas varian. Las celulas 
del Mycoplasma (izquierda) tienen un diametro de unos 0,5 \xm, 
mientras que las celulas de la Thiomargarita namibiensis 
(derecha) tienen un diametro de unos 150 \im. 



(b) La forma varfa 

Las formas bacterianas y arqueales varian desde 
las barras, como el Bacillus anthracis (izquierda) 
y las esferas a los filamentos o espirales, tales como 
el Rhodospirillum. En algunas especies, como el 
Streptoccocus faecalis (derecha), las celulas 
se adhieren unas a otras y forman cadenas. 



(c) La movilidad varfa 

Una amplia variedad de bacterias y arqueas utiliza 
flagelos (izquierda) para impulsar los movimientos 
de nado. Estas celulas cianobacterianas (derecha) se 
deslizan por un sustrato. 



FIGURA 28.1 3 La diversidad morfologica entre Bacteria 
y Archaea es amplia. 
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garita (Figura 28.13a). Las bacterias y arqueas tambien presen- 
tan una gran variedad de formas, entre las que se incluyen fila- 
mentos, esferas, barras, cadenas y espirales (Figura 28.13b). 
Muchas celulas son moviles, con movimientos de flotacion 
impulsados por flagelos (Figura 28.13c). Algunas celulas pue- 
den nadar mas de diez cuerpos por segundo, mucho mas ra- 
pido de lo que ningun hombre puede esprintar. Aunque los 
movimientos de deslizamiento se producen en varios grupos, 
siguen sin conocerse los mecanismos moleculares responsa- 
bles de este tipo de movilidad. 

A esta escala, la composicion de la membrana plasmatica y 
de la pared celular resultan especialmente importantes. La in- 
troduccion a este capftulo resaltaba las grandes diferencias 
entre las membranas plasmaticas y las paredes celulares de las 
bacterias frente a las de las arqueas. Dentro de las bacterias 
existen dos tipos generales de paredes celulares. Estos tipos se 
pueden distinguir facilmente debido a que reaccionan de ma- 
nera distinta cuando se tratan con un tinte denominado tin- 
cion de Gram. Como se puede apreciar en la Figura 28.14a, 
las celulas Gram positivas tienen un color morado y las Gram 
negativas rosa. A nivel molecular, las celulas Gram positivas 
tienen una membrana plasmatica rodeada por una pared ce- 
lular con abundante peptidoglucano (Figura 28.14b). Es posi- 
ble que recuerdes del Capftulo 5 que el peptidoglucano es una 
sustancia compleja compuesta por filamentos de hidratos de 
carbono reticulados. Por el contrario, las celulas Gram nega- 
tivas tienen una membrana plasmatica rodeada por una pared 
celular que tiene dos componentes: una delgada capa gelati- 
nosa que contiene peptidoglucano y una capa doble exterior 
de fosfolipidos (Figura 28. 14c). 

Para resumir, los miembros de los dominios Bacteria y Ar- 
chaea son muy diversos en general en su tamano, forma y mo- 
vilidad, asf como en la composicion de las paredes celulares y 
las membranas plasmaticas. Pero cuando se les pide a los bio- 
logos que citen las innovaciones causantes de la diversificacion 
de estos dos dominios, no hacen referencia a la diversidad 
morfologica. En su lugar, aluden a la diversidad metabolica 
(variation en las reacciones qmmicas que se producen dentro 
de las celulas). O Lo mas importante que hay que recordar 
sobre las bacterias y arqueas es lo diferentes que son en cuanto 
a los tipos de compuestos que pueden utilizar como alimento. 

Diversidad metabolica 

Las bacterias y las arqueas son los amos del metabolismo. En 
conjunto pueden utilizar casi cualquier cosa como alimento, 
desde moleculas de hidrogeno a petroleo. Las bacterias y ar- 
queas parecen pequenas y relativamente sencillas por su morfo- 
logfa, pero sus capacidades bioqmmicas resultan deslumbr antes. 

iQue grado de diversidad tienen las bacterias y arqueas 
cuando se trata de ganarse la vida? Para comprender la res- 
puesta, recuerda de los Capftulos 9 y 10 que los organismos 
tienen dos necesidades nutricionales fundamentales: obtener 
energfa qufmica en forma de adenosm trifosfato (ATP) y obte- 
ner moleculas con enlaces carbono-carbono que puedan utili- 
zarse como bloques basicos para la smtesis de acidos grasos, 
protemas, DNA, RNA y otros compuestos grandes y comple- 
jos que requiere la celula. 



(a) Las celulas Gram positivas retienen mas tincion que 
las Gram negativas. 




Las celulas Gram 
positivas son moradas 
cuando se tratan con 
tincion de Gram 



Las celulas Gram 
negativas son rosas 
cuando se tratan 
con tincion de Gram 



(b) Las paredes celulares en bacterias Gram positivas 
contienen una gran cantidad de peptidoglucano. 



Pared celular 
Gram positiva 




Polisacaridos 



Membrana 
plasmatica 



Peptidoglucano 



Proteina 



(c) Las paredes celulares en bacterias Gram negativas 
contienen peptidoglucano y una membrana exterior. 



Pared celular 
' 1 Gram negativa 



Polisacaridos 



Pared 
celular 



Membrana 
plasmatica * 




Peptidoglucano 



Proteina 



FIGURA 28.1 4 La tincion de Gram distingue dos tipos de 
paredes celulares en las bacterias. (a) Cuando se tratan con la 
tincion de Gram,algunas celulas retienen una gran cantidad de 
tincion y adquieren un color morado mientras otras celulas retienen 
poca tincion y adquieren un color rosa. La cantidad de tincion de 
Gram retenida es alta en las celulas con paredes que contienen una 
gran cantidad de peptidoglucano, (b) y pequena en las celulas que 
contienen poco peptidoglucano, pero tienen una capa de 
membrana exterior (c). 
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TAB LA RESUMEN 28.3 Seis metodos generales para obtener energia y carbono 



Fuente de compuestos de bloques basicos con enlaces carbono-carbono 
(para la sintesis de compuestos organicos complejos) 



Fuente de energia 


Autotrofos 


Heterotrofos 


(para la production de ATP) 


(Sintetizan los compuestos basicos a partir 


(Obtienen compuestos organicos con alto 




de C0 2 , CH 4 o de moleculas simples) 


potencial energetico de otros organismos) 


Luz (fototrofos) 


Fotoautotrofos 


Fotoheterotrofos 


Moleculas organicas con 


Quimiorganotrofos 


Quimioorganoheterotrofos 


un alto potencial de energia (organotrofos) 







Moleculas inorganicas con un alto Quimiolitotrofos Heterotrofos quimiolitotroficos 

potencial de energia (litotrofos) 



Las bacterias y las arqueas producen ATP de tres formas: 

1. Los fototrofos («que se alimentan luz») utilizan la energia 
luminosa para estimular el movimiento de los electrones a la 
parte superior de las cadenas de transporte de electrones. El 
ATP se produce por fotofosforilacion (vease el Capftulo 10). 

2. Los quimioorganotrofos oxidan moleculas organicas con 
energia de alto potencial, como los azucares. El ATP se 
puede producir mediante la respiracion celular (con azuca- 
res que actuan como donantes de electrones) o mediante 
procesos de fermentacion (vease el Capitulo 9). 

3. Los quimiolitotrofos («que se alimentan de rocas») oxidan 
moleculas inorganicas con energia de alto potencial, tal 
como el amoniaco (NH 3 ) o el metano (CH 4 ). El ATP se 
produce mediante la respiracion celular, con compuestos 
inorganicos que actuan como donantes de electrones. 

Las bacterias y las arqueas satisfacen su segunda necesidad 
nutricional (obtencion de compuestos de bloques basicos con 
enlaces carbono-carbono) de dos formas: (1) mediante la sm- 
tesis de sus propios compuestos desde materiales simples 
como C0 2 y CH 4 , o (2) mediante la absorcion de compuestos 
organicos de su entorno listos para usar. Los organismos que 
fabrican sus propios compuestos de bloques basicos se deno- 
minan autotrofos («que se alimentan a si mismos»). Los or- 



ganismos que obtienen estos compuestos de otros organismos 
se denominan heterotrofos («que se alimentan de otros»). 

Dado que existen tres formas distintas de producir ATP y 
dos mecanismos generales para obtener carbono, existe un 
total de seis metodos para producir ATP y obtener carbono. 
En la Tabla Resumen 28.3 aparecen los nombres que los bio- 
logos usan para los organismos que utilizan estas seis «estra- 
tegias de alimentacion». De las seis formas posibles de produ- 
cir ATP y obtener carbono, en las eucariotas solo se observan 
dos. Sin embargo, las bacterias y las arqueas utilizan todas. En 
cuanto al metabolismo, las eucariotas son sencillas compara- 
das con las bacterias y las arqueas. Q Si comprendes la esen- 
cia de la diversidad metabolica en las bacterias y las arqueas, 
deberias ser capaz de relacionar los seis ejemplos de especies 
que aparecen en la Tabla 28.4 con la categoria correspon- 
diente en la Tabla Resumen 28.3. 

<:Que hace que sea posible esta gran diversidad? Las bacte- 
rias y arqueas han sufrido docenas de cambios en los procesos 
basicos que has aprendido en los Capftulos 9 y 10. Utilizan 
compuestos con energia de alto potencial para producir ATP 
mediante la respiracion celular (cadenas de transporte de elec- 
trones) o la fermentacion, utilizan la luz para producir electro- 
nes de alta energia y reducen el carbono del C0 2 y otras fuen- 
tes para producir azucares u otras moleculas de bloques 
basicos con enlaces carbono-carbono. La historia de las bac- 



TABLA 28.4 Ejemplos de diversidad metabolica en Bacteria y Archaea 



Bacteria/Archaea 


Como se produce ATP 


Como se sintetizan las moleculas 
de los bloques basicos 


Cyanobacteria 


Mediante la fotosmtesis 


A partir del C0 2 mediante el ciclo de Calvin 


Clostridium aceticum 


Fermentacion de glucosa 


A partir del C0 2 mediante reacciones denominadas 
acetil-CoA 


Bacterias nitrificadoras 

(por ejemplo, Nitrosomonas sp.) 


Mediante la respiracion celular, utilizando 
amoniaco (NH 3 ) como donante de electrones 


A partir del C0 2 mediante el ciclo de Calvin 


Heliobacteria 


Mediante la fotosmtesis 


Absorben moleculas de bloques basicos que 
contienen carbono del ambiente 


Escherichia coli 


Fermentacion de compuestos organicos o respiracion 
celular, empleando compuestos organicos como 
donantes de electrones 


Absorben moleculas de bloques basicos que 
contienen carbono del ambiente 


Beggiatoa 


Mediante la respiracion celular, utilizando sulfuro de 
hidrogeno (H 2 S) como donante de electrones 


Absorben moleculas de bloques basicos que 
contienen carbono del ambiente 
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terias y las arqueas se puede reducir a dos frases: La qufmica 
basica requerida para la fotosintesis, la respiracion celular y 
la fermentation dio lugar a estos linajes. Despues, la evolu- 
cion de los cambios en cada uno de estos procesos posibilito 
que las procariotas se diversificaran en millones de especies 
que ocupan habitats diferentes. Profundicemos un poco mas. 

Production de ATP mediante la fotosintesis: variation 
en las fuentes de electrones y pigmentos En lugar de 
utilizar moleculas como una fuente de electrones de gran ener- 
gia, los fototrofos aplican una estrategia radicalmente dife- 
rente: la fotosintesis. Los fototrofos utilizan la energia de la 
luz para llevar los electrones a estados de alta energfa. 
Cuando estos electrones descienden a estados de energfa mas 
bajos mediante las cadenas de transporte de electrones, la 
energfa que se libera se utiliza para generar ATP. 

El Capftulo 10 presentaba una caracterfstica importante de 
la fotosintesis: el proceso requiere una fuente de electrones. 
Recuerda que en las cianobacterias y las plantas los electrones 
necesarios provienen del agua. Cuando estos organismos «se- 
paran» las moleculas de agua para obtener electrones, gene- 
ran oxfgeno como subproducto. Se dice que las especies que 
utilizan el agua como fuente de electrones para la fotosintesis 
realizan una fotosintesis oxigenica. Por el contrario, muchas 
bacterias fototropicas utilizan una molecula distinta del agua 
como fuente de electrones. En muchos casos, el donante de 
electrones es sulfuro de hidrogeno (H 2 S); otras especies utili- 
zan el ion conocido como ion ferroso (Fe 2+ ). En lugar de pro- 
ducir oxigeno como subproducto de la fotosintesis, estas celu- 
las producen azufre elemental (S) o el ion ferrico (Fe 3+ ). Se 
dice que realizan una fotosintesis anoxigenica y viven en ha- 
bitats donde el oxigeno escasea. 



En el Capitulo 10 tambien se hablaba de los pigmentos fo- 
tosinteticos que se encuentran en las plantas y se exploraban 
las propiedades de absorcion de luz de las clorofilas ay b. Las 
cianobacterias tienen estos dos pigmentos. Sin embargo, los 
investigadores han aislado otras siete clorofilas de los fototro- 
fos bacterianos. Cada grupo principal de bacterias fotosinteti- 
cas tiene una o mas de estas clorofilas, y cada tipo de clorofila 
absorbe la luz en una longitud de onda diferente. 

<:Por que son tan diferentes las clorofilas bacterianas? La 
hipotesis principal consiste en que las especies fotosinteticas 
con diferentes espectros de absorcion son capaces de vivir jun- 
tas sin competir por la luz. Si asi fuera, la diversidad de los 
pigmentos fotosinteticos que se observa en las bacterias ha 
sido un mecanismo importante para generar la diversidad de 
especies entre fototrofos. 

Production de ATP mediante la respiracion celular: va- 
riaciones en donantes y receptores de electrones Mi- 
llones de especies bacterianas, arqueales y eucarioticas (entre 
las que se incluyen animales y plantas) son organotrofos. 
Estos organismos obtienen la energia necesaria para crear 
ATP mediante la oxidacion de compuestos organicos como 
los azucares, el almidon o los acidos grasos. Como se vio en el 
Capitulo 9, las enzimas celulares pueden separar electrones de 
las moleculas organicas que tienen energia de alto potencial y 
despues transferir estos electrones altamente energeticos a los 
transportadores de electrones, NAHD y FADH 2 . Estos com- 
puestos proporcionan electrones a una cadena de transporte 
de electrones (ETC), donde los electrones descienden desde un 
estado de alta energia a uno de baja energia (Figura 28. 15a). 
La energia que se libera permite a los componentes de la ETC 
generar un gradiente de protones a traves de la membrana 



(a) Los electrones pasan de un donador de electrones a traves 
de una cadena de transporte de electrones al receptor final de 
electrones. 



Energia 
de alto 
potencial 



Energia 
de bajo 
potencial 




Al donar un electron, el donador 
de electrones se oxida 



X 



X 



Se genera 

ATP 

mediante quimiosmosis 



Al recibir un electron, 
el receptor de electrones 
se reduce 



(b) La cadena de transporte de electrones se organiza en series 
de complejos multimoleculares en la membrana de plasma. 



Exterior celular 



Componentes 
de la cadena de 
transporte 
de electrones 




Los iones de 
hidrogeno se ven 
bombeados por la 
membrana cuando 
los electrones se 
mueven por la 
cadena de 
transporte, lo que 
crea un gradiente 
de protones 
utilizado para 
generar ATP 



FIGURA 28.15 La respiracion celular se basa en las cadenas de transporte de electrones. 

O EJERCICIO En la parte (a) anade la formula quimica de un determinado donante de electrones, un receptor de 
electrones y un subproducto reducido para una especie de bacteria o arquea. A continuacion, escribe el donante 
de electrones, el receptor y el subproducto reducido que se observa en los seres humanos. 
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plasmatica. El flujo de protones resultante a traves de la ATP- 
sintetasa de enzimas da como resultado la production de ATP 
mediante el proceso denominado quimiosmosis. 

La esencia de este proceso, denominado respiracion celu- 
lar, consiste en que una molecula con un alto potencial ener- 
getico actua como donante de electrones original y se oxida, 
mientras que una molecula con un bajo potencial energetico 
actua como receptor final de electrones y se reduce. Gran 
parte de la diferencia en el potencial de energfa entre el do- 
nante y el receptor de electrones se transforma en energfa qm- 
mica en forma de ATP. 

Al tratar la respiracion celular en el Capitulo 9 nos centra- 
mos en el papel de los compuestos organicos con energfa de 
alto potencial (como la glucosa) como donantes originales de 
electrones y del oxfgeno como receptor final de electrones 
(vease la Figura 9.22). Muchas bacterias y arqueas, asf como 
todas las eucariotas, dependen de estas moleculas. Cuando se 
completa la respiracion celular, la glucosa se oxida totalmente 
en C0 2 , que se emite como un subproducto. Cuando el oxf- 
geno actua como receptor final de electrones, tambien se pro- 
duce agua como subproducto. 

Sin embargo, muchas otras bacterias y arqueas utilizan un 
donante de electrones diferente de los azucares y un receptor 
de electrones distinto del oxfgeno durante la respiracion celu- 
lar, y producen subproductos distintos del C0 2 y el agua. 
Como muestra la Tabla 28.5, muchas bacterias y arqueas son 
litotrofas (utilizan iones inorganicos o moleculas como do- 
nantes de electrones). Las sustancias utilizadas a modo de do- 
nantes de electrones van desde las moleculas de hidrogeno 
(H 2 ) y el sulfuro de hidrogeno (H 2 S) al amoniaco (NH 3 ) y el 
metano (CH 4 ). En lugar de usar oxfgeno, algunos organismos 
utilizan compuestos con energfa de bajo potencial, tales como 
el sulfato (S0 4 2_ ), el nitrato (N0 3 ~), el dioxido de carbono 
(C0 2 ) o los iones ferricos (Fe 3+ ) a modo de receptores de elec- 
trones. En lugar de producir C0 2 y H 2 0 como subproductos, 
es posible que estos organismos puedan producir CH 4 o 
N0 3 ~. Se trata solo de una ligera exageracion para indicar que 



los investigadores han encontrado especies bacterianas y ar- 
queales que pueden utilizar casi todos los compuestos con 
energfa de potencial bastante alto como donante de electrones 
y casi todos los compuestos con un bajo potencial de energfa 
como receptor de electrones. 

Puesto que los donantes y los receptores de electrones que 
utilizan las bacterias y arqueas son tan diversos, una de las 
primeras preguntas que les surgen a los biologos acerca de 
las especies es como llevan a cabo la respiracion celular. La 
mejor forma de responder a esta pregunta es a traves de la tec- 
nica de cultivo de enriquecimiento tratada en la Section 28.2. 
Recuerda que en un cultivo de enriquecimiento los investiga- 
dores introducen receptores y donantes de electrones en el 
medio e intentan aislar celulas que pueden utilizar esos com- 
puestos para apoyar el crecimiento. 

La excepcional diversidad metabolica de las bacterias y ar- 
queas resulta importante. En primer lugar, explica su diversidad 
ecologica. Las bacterias y arqueas se encuentran en casi todos 
los sitios debido a que explotan una variedad enorme de mole- 
culas como donantes y receptores de electrones. En segundo 
lugar, esto explica por que desempenan un papel fundamental a 
la hora de limpiar algunos tipos de contamination. Las especies 
que utilizan disolventes organicos o combustibles basados en el 
petroleo como donantes o receptores de electrones pueden ser 
agentes eficaces en los esfuerzos de biorremediacion si los pro- 
ductos de desecho son menos toxicos que los disolventes o los 
combustibles. Finalmente, la diversidad metabolica es lo que 
hace que las bacterias y arqueas intervengan activamente en el 
cambio global. El nitrogeno, el fosforo, el azufre, el carbon y 
otros nutrientes fundamentales ciclan de un organismo a otro 
debido a que las bacterias y arqueas los pueden utilizar en casi 
cualquier forma molecular. El nitrito (N0 2 ~) que algunas bacte- 
rias generan como subproducto de la respiracion no se crea en 
el ambiente, debido a que otras especies lo utilizan como recep- 
tor de electrones y lo convierten en nitrato molecular (N0 3 ~). 
Esta molecula, a su vez, se convierte en nitrogeno molecular 
(N 2 ) por la action de otras especies de bacterias y arqueas. Las 



TABLA 28.5 Algunos donantes y receptores de electrones utilizados por las bacterias y las arqueas 



Donante de electrones 


Receptor de electrones 


Subproductos 
Del donante de electrones Del receptor de electrones 


Categona* 


Azucares 


o 2 


C0 2 


H 2 0 


Organotrofos 


H 2 o compuestos organicos 


S0 4 2 " 


H 2 0 o CO 


H 2 S 


Reductores de sulfatos 


H 2 


co 2 


H 2 0 


CH 4 


Metanogenos 


CH 4 


o 2 


C0 2 


H 2 0 


Metanotrofos 


S 2 - or H 2 S 


o 2 


so 4 2 - 


H 2 0 


Bacterias del azufre 


Compuestos organicos 


Fe 3 + 


C0 2 


Fe 2+ 


Reductores de hierro 


NH 3 


o 2 


N0 2 ~ 


H 2 0 


Nitrificadores 


Compuestos organicos 


N0 3 - 


C0 2 


N 2 0, NO o N 2 


Desnitrificadores (o reductores 










de nitratos) 


N0 2 ~ 


o 2 


N0 3 - 


H 2 0 


Nitrosificadores 


*Nombre que utilizan los biologos para identificar especies que utilizan una determinada estrategia metabolica. 



O PREGUNTA Explica por que son apropiados los terminos organotrofos, reductores de sulfatos y metanogenos. (La rai'z -gen significa fuente u 
origen;-frofhace referencia a la alimentacion). 
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Desnitrificacion 
por la accion 
de bacterias 
y arqueas 




Fijacion por la accion 
de bacterias y arqueas 



Compuestos 
organicos con grupos 
amino (-NH 2 ] 



Absorcion 
de la tierra 



Descomposicion 
por la accion 
de bacterias, 
arqueas 
Descomposicion y hongos 



Absorcion 
de la tierra 




Nitrificacion 
por la accion 
de bacterias 



Nitrificacion 
por la accion 
de bacterias 



FIGURA 28.1 6 Los atomos de nitrogeno ciclan a traves de los 
ambientes en diferentes formas moleculares. 

O EJERCICIO Supongamos que las bacterias y las arqueas ya no 
fueran capaces de fijar nitrogeno. Dibuja una X en la(s) parte(s) del 
ciclo que se vena mas di recta mente afectada. 

O EJERCICIO Ahade flechas y etiquetas para indicar que los 
animales ingieren grupos amino de las plantas y otros animales y 
liberan grupos amino o amoniaco mediante la excrecion y la 
descomposicion. 

bacterias pueden convertir el N 2 de la atmosfera en NH 3 en las 
protemas (mediante fijacion bacteriana o arqueal y descompo- 
sicion). Se producen tipos similares de interacciones con mole- 
culas que contienen fosforo, azufre y carbono. De esta forma, 
las bacterias y arqueas desempenan un papel fundamental en el 
ciclado de nutrientes (Figura 28.16). 

Production de ATP mediante fermentation: variation 
de los SUStratOS El Capitulo 9 presentaba la fermentation 

como una estrategia para crear ATP que no implica a las ca- 
denas de transporte de electrones. En la fermentacion no se 
utiliza un receptor de electrones exterior, y las reacciones 
redox necesarias para producir ATP se equilibran de forma in- 
terna. Dado que la fermentacion es un modo mucho menos 
eficaz de crear ATP en comparacion con la respiracion celular, 
en muchas especies se produce como una estrategia metabo- 
lica alternativa cuando no hay receptores de electrones dispo- 
nibles para hacer posible la respiracion celular. En otras espe- 
cies la fermentacion no ocurre en absoluto, y en otras 
diferentes la fermentacion es la unica forma que las celulas 
tienen para crear ATP. 

Aunque la presentacion del Capitulo 9 se centraba en la 
forma en que la glucosa se fermenta en etanol o acido lactico, 
algunas bacterias y arqueas son capaces de utilizar otros com- 
puestos organicos como punto de partida de la fermentacion. 
Las bacterias y las arqueas que producen ATP mediante la fer- 



mentacion se siguen clasificando como organotrofos, pero son 
mucho mas diversas en los sustratos utilizados. Por ejemplo, 
la bacteria Clostridium aceticum puede hacer fermentar eta- 
nol, acetato y acidos grasos, asi como glucosa. Otras especies 
de Clostridium fermentan hidratos de carbono complejos 
(entre los que se incluyen la celulosa o el almidon), protemas, 
aminoacidos, o incluso purinas. Las especies que fermentan 
los aminoacidos producen subproductos con nombres tales 
como cadaverina o putrescina. Estas moleculas son responsa- 
bles del mal olor de la carne en descomposicion. Otras bacte- 
rias pueden fermentar la lactosa, un componente principal de 
la leche. Esta fermentacion tiene dos productos finales: acido 
propionico y C0 2 . El acido propionico es responsable del 
sabor del queso suizo; el C0 2 que se produce durante la fer- 
mentacion y crea los agujeros del queso. 

La diversidad de rutas enzimaticas que se observa en las 
fermentaciones bacterianas y arqueales extiende el repertorio 
metabolico de estos organismos y sostiene la afirmacion de 
que, como grupo, las bacterias y las arqueas pueden utilizar 
casi todas las moleculas con energia de potencial relativa- 
mente alto como fuente de electrones de alta energia para pro- 
ducir ATP. Dada esta diversidad, no resulta sorprendente que 
las bacterias y las arqueas se encuentren en habitats tan dife- 
rentes. Los distintos ambientes ofrecen diferentes moleculas 
ricas en energia. Las distintas especies de bacterias y arqueas 
han desarrollado la maquinaria bioqufmica necesaria para 
aprovechar la mayona de estas fuentes de alimentacion. 

Obtencion de compuestos de bloques basicos: variacio- 
nes en las rutas de fijacion de carbono Ademas de con- 
seguir energia, los organismos deben obtener moleculas de blo- 
ques basicos que contengan enlaces carbono-carbono. Los 
Capitulos 9 y 10 recogen los dos mecanismos que utilizan los 
organismos para obtener carbono aprovechable (producir el 
propio u obtenerlo de otros organismos). Los autotrofos crean 
sus propios compuestos de bloques basicos, los heterotrofos no. 

En muchos autotrofos, entre los que se incluyen las ciano- 
bacterias y las plantas, las enzimas del ciclo de Calvin trans- 
forman el C0 2 en moleculas organicas que se pueden utilizar 
para la sintesis de material celular. El atomo de carbono del 
C0 2 se reduce durante el proceso y se dice que «se fija». Por 
el contrario, los animales y los hongos obtienen el carbono de 
las plantas o animales vivos o mediante la absorcion de com- 
puestos organicos soltados como tejidos deteriorados. 

Las bacterias y las arqueas emplean estas dos mismas estra- 
tegias. Sin embargo, a veces se producen giros interesantes 
entre los autotrofos bacterianos y arqueales. No todos ellos 
utilizan el ciclo de Calvin para crear moleculas de bloques ba- 
sicos, y no todos comienzan con C0 2 como fuente de atomos 
de carbono. Por ejemplo: 

• Varios grupos de bacterias fijan C0 2 mediante metodos di- 
ferentes al ciclo de Calvin. Hasta la fecha se han descu- 
bierto tres de estos metodos. 

• Algunas de estas proteobacterias se denominan metano- 
trofos («que se alimenta de metano») porque emplean me- 
tano (CH 4 ) como su fuente de carbono. (Tambien utilizan 
CH 4 como donante de electrones en la respiracion celular.) 
Los metanotrofos procesan el metano en compuestos orga- 
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nicos mas complejos a traves de una de las dos rutas enzi- 
maticas, en funcion de las especies. 

• Algunas bacterias pueden utilizar monoxido de carbono 
(CO) o metanol (CH 3 OH) como material inicial. 

Estas observaciones destacan un importante mensaje de 
este capitulo: comparadas con los eucariotas, las capacidades 
metabolicas de las bacterias y las arqueas son extraordinaria- 
mente sofisticadas y complejas. 



28 A Linajes fundamentals 

de las bacterias y las arqueas 

Desde que se publicara por primera vez el arbol filogenetico 
que identificaba los dominios de la vida, decenas de estudios 
han confirmado los resultados. Hoy se sabe que todos los or- 



ganismos vivos pertenecen a uno de los tres dominios y que 
las arqueas y los eucariotas estan mucho mas relacionados 
entre si que con las bacterias. 

Aunque las relaciones entre los principales linajes de los 
dominios Bacteria y Arquea siguen siendo inciertas en algunos 
casos (vease la Figura 28.12), muchos de los propios linajes 
estan bien estudiados. Repasemos los atributos de las especies 
de los principales linajes seleccionados dentro de los dominios 
bacteria y arquea, haciendo enfasis en los temas tratados an- 
teriormente en este capitulo: su diversidad morfologica y me- 
tabolica, su impacto en los seres humanos, y su importancia 
respecto a otras especies y al medioambiente. 

Cada capitulo de esta unidad presentara una section simi- 
lar, « linajes fundamentales», con notas sobre el aspecto de las 
especies de los linajes seleccionados, sobre como sobreviven y 
sobre el lugar donde habitan. A menudo se te pedira que ana- 
lices un arbol filogenetico y anadas etiquetas para indicar el 
origen de sinapomorfias, esto es, rasgos que identifican gru- 
pos como monofileticos (vease el Capitulo 27). 

El objetivo general de estas secciones llamadas «linajes fun- 
damentales» consiste en proporcionar un resumen conciso de 
quien es quien en los grupos principales del arbol de la vida, y 
en resaltar las innovaciones o caractensticas que permitieron 
que los grupos particulares surgieran y se diversificaran. 

Bacterias 

El nombre bacteria proviene del griego bacter, que significa 
«barra» o «baston». El nombre esta inspirado en la primera 
bacteria vista con un microscopio, la cual tenia forma de 
barra. Sin embargo, como indica la siguiente description, las 
celulas bacterianas tienen una gran variedad de formas. Si hoy 
hubiera que buscarle un nombre al grupo, es posible que los 
biologos utilizaran las voces latinas diversus o abundantia. 

Los biologos que estudian la diversidad bacteriana en la ac- 
tualidad reconocen al menos 16 linajes o filos principales den- 
tro del dominio. Algunos de estos linajes se reconocieron me- 
diante caractensticas morfologicas distintivas, otros mediante 
analisis filogeneticos de datos de secuenciamiento de genes. 
Los linajes que se citan aquf son solo una muestra de la diver- 
sidad bacteriana (Figura 28.17). 



Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... O 

• Como grupo, las bacterias y las arqueas pueden utilizar un 
amplio abanico de materias primas para la respiracion 
celular y la fermentacion, realizar fotosmtesis oxigenicas y 
no oxigenicas y fijar carbono de diferentes fuentes por 
diversos metodos. 

Deberias ser capaz de... O 

1 ) Describir las seis formas de sintetizar ATP y obtener bloques 
basicos que contengan carbono. 

2) Dar un ejemplo de lo siguiente: 

• Un donante de electrones distinto del azucar y un 
receptor de electrones distinto del oxigeno utilizados por 
una bacteria o arquea. 

• Una fermentacion que no comience con piruvato y genere 
un subproducto distinto del acido lactico o el etanol. 

• Una ruta fotosintetica que se asiente sobre una fuente de 
electrones que no sea el agua. 

• Un punto de partida para la fijacion de carbono distinto 
del C0 2 . 



Bacteria 
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A las bacterias Firmicutes tambien se las ha llamado «Gram 
positivas de bajo contenido GC» debido a que sus paredes 
celulares reaccionan positivamente a la tincion de Gram (lo que 
significa que carecen de una membrana fuera de su pared 
celular) y a que tienen un porcentaje relativamente bajo de 
guanina y citosina (G y C) en su DNA. En algunas especies, G y 
C representan menos del 25 por ciento de las bases presentes. 
Existen mas de 1.100 especies. O Deberias ser capaz de marcar 
el origen de la pared celular Gram positiva y del genoma GC 
bajo en la Figura 28.17 (solo las Firmicutes tienen un genoma 
GC bajo. Las actinobacterias son el otro linaje Gram positivo). 

Diversidad morfologica La mayoria tiene forma de barra o 
esferica. Algunas de las especies esfericas constituyen cadenas 
o formaciones de cuatro celulas. Algunas forman una etapa de 
descanso duradero denominada espora. Un subgrupo carece 
de paredes celulares por completo, otro sintetiza una pared 
celular hecha de celulosa. 

Diversidad metabolica Algunas especies pueden fijar nitrogeno. 
Algunas realizan una fotosintesis no oxigenica; otras crean 
todo su ATP por diversos metodos de fermentacion, y otras 
realizan la respiration celular empleando hidrogeno (H 2 ) como 
donante de electrones. 

Impacto en los seres humanos e impacto ecologico Las especies 
de este grupo causan una gran variedad de enfermedades, 



entre las que se incluyen el carbunco, el botulismo, el tetanos, 
la neumoma migratoria, los furunculos, la gangrena y la 
faringitis estreptococica. El Bacillus thuringiensis produce una 
toxina considerada uno de los insecticidas mas importantes 
utilizados en la actualidad en la agricultura. Las especies del 
genero Lactobacillus se emplean para fermentar la leche de 
productos lacteos como el yogur o el queso (Figura 28.18). 
Las especies de este grupo son importantes componentes de la 
tierra, donde aceleran la descomposicion de plantas y animales 
muertos, y hongos. 



Lactobacillus bulgaricus (barras) 
y Streptococcus thermophilus 




FIGURA 28.1 8 Firmicutes en el yogur. 



Bacteria > Spirochaetes (Espiroquetas) 



Las espiroquetas son uno de los filos bacterianos mas 
pequenos en terminos de numeros de especies: solo se han 
identificado hasta la fecha 13 generos y un total de 62 
especies. Los analisis mas recientes situan a las espiroquetas 
cerca de la base del arbol filogenetico bacteriano 
(Figura 28.19). 

Diversidad morfologica Las espiroquetas se distinguen por su 
peculiar forma de sacacorchos y sus inusuales flagelos. En 
lugar de extenderse por el agua rodeando la celula, los flagelos 
de las espiroquetas se encuentran dentro de una envoltura 
exterior que rodea a la celula. Cuando los flagelos dan una 
sacudida, la celula da latigazos hacia atras y hacia delante, y se 
desplaza hacia delante. O Deberias ser capaz de senalar el 
origen del flagelo de las espiroquetas en la Figura 28.17. 

Diversidad metabolica La mayor parte de las espiroquetas 
fabrican ATP mediante fermentacion. El sustrato utilizado en 
la fermentacion varia entre las especies y puede estar 
compuesto de azucares, aminoacidos, almidon o la pectina que 
se encuentra en las paredes celulares de las plantas. Solo una 
espiroqueta que vive en el intestino grueso de las termitas 
puede fijar nitrogeno. 



Impacto en los seres humanos e impacto ecologico Una 

espiroqueta provoca la sffilis, enfermedad de transmision 
sexual, y tambien la enfermedad de Lyme, que se transmite al 
hombre por la picadura de una garrapata de ciervo. Las 
espiroquetas son muy comunes en el agua fresca y en habitats 
marinos. Muchas viven en condiciones anaerobicas. 



Treponema pallidum 




1 fim 



FIGURA 28.1 9 Las espiroquetas son celulas con forma de 
sacacorchos localizadas dentro de una envoltura exterior. 
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Bacteria > Actinobacteria 



Las actinobacterias se conocen a veces como «Gram positivas 
de alto contenido GC» debido a que (1) el material de su 
pared celular adquiere un color morado cuando se les aplica la 
tincion de Gram (lo que significa que tienen una pared celular 
rica en peptidoglucano y carecen de membrana exterior), y (2) 
su DNA contiene un porcentaje relativamente alto de guanina 
y citosina. En algunas especies, G y C representan mas del 75 
por ciento de las bases presentes. Se han identificado mas de 
1.100 especies hasta la fecha (Figura 28.20). O Debenas ser 
capaz de senalar el origen del genoma GC alto de las 
actinobacterias en la Figura 28.17. 

Diversidad morfologica La forma de la celula varia desde las 
barras a los filamentos. Muchas de las especies que habitan en 
la tierra se encuentran en forma de cadenas de celulas que 
forman amplios filamentos ramificados denominados micelios. 

Diversidad metabolica Muchas son heterotrofas que utilizan 
una gran variedad de compuestos organicos como donantes de 
electrones y oxfgeno como receptor de electrones. Existe un 
punado de especies parasitas. Al igual que otros parasitos, 
obtienen la mayor parte de los nutrientes del organismo 
huesped. 

Impacto en los seres humanos e impacto ecologico Se han 

aislado mas de 500 antibioticos distintos de especies del 
genero Streptomyces. 60 de estos (entre los que se incluyen la 
estreptomicina, la neomicina, la tetraciclina y la eritromicina) 
se prescriben en la actualidad para tratar enfermedades en los 



Bacteria > Cyanobacteria 



Las cianobacterias eran conocidas antiguamente como «las 
algas verdiazules» (aunque las algas son eucariotas). Solo se 
han identificado unas 80 especies de cianobacterias hasta la 
fecha, aunque se encuentran entre los organismos mas 
abundantes de la Tierra. En terminos de masa total, las 
cianobacterias dominan las aguas superficiales de muchos 
ambientes marinos y de agua fresca. 

Diversidad morfologica Las cianobacterias se pueden encontrar 
como celulas independientes, en forma de cadenas que 
constituyen filamentos (Figura 28.21), o en anadidos sueltos 
de celulas individuales denominadas colonias. La forma de las 
colonias varfa desde hojas planas a grupos de celulas con 
forma de bola. 

Diversidad metabolica Todas realizan la fotosintesis oxigenica. 
Muchas tambien pueden fijar nitrogeno. Debido a que las 
cianobacterias pueden sintetizar casi todas las moleculas que 
necesitan, pueden cultivarse en cultivos que contengan solo 
C0 2 , N 2 , H 2 0, y unos pocos nutrientes minerales. O Debenas 
ser capaz de senalar el origen de la fotosintesis oxigenica en la 
Figura 28.17. 

Impacto en los seres humanos e impacto ecologico Si las 

cianobacterias se encuentran en altas cantidades, sus desechos 
pueden hacer que el agua potable huela mal. Algunas especies 



seres humanos o en el ganado domestico. Algunos miembros 
de este grupo provocan la tuberculosis y la lepra. Una de las 
especies resulta fundamental para la elaboration del queso 
suizo. Las especies del genero Streptomyces y Arthrobacter se 
encuentran en gran numero en la tierra y resultan 
fundamentales en la descomposicion de las plantas muertas y 
los restos animales. Algunas especies de este genero viven en 
asociacion con las rafces de las plantas y fijan nitrogeno. Otras 
pueden descomponer toxinas como los herbicidas, la nicotina 
o la cafefna. 



FIGURA 28.20 Un tipo de Streptomyces que produce el 
antibiotico estreptomicina. 



liberan moleculas denominadas microcistinas, que son toxicas 
para las plantas y los animales. Las cianobacterias fueron 
responsables del origen de la atmosfera de oxfgeno en la 
Tierra. Hoy siguen produciendo gran parte del oxfgeno y el 
nitrogeno, y muchos de los compuestos organicos que 
alimentan a otros organismos del agua fresca y los ambientes 
marinos. Un par de especies viven asociadas a los hongos, 
formando lfquenes. 



Epecie Nostoc 




FIGURA 28.21 Las cianobacterias contienen clorofila y son 
verdes. 



Streptomyces griseus 
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Bacteria > Chlamydiales 



Atendiendo al numero de especies vivas en la actualidad, es de ceguera en los seres humanos. Cuando se transmite el 

posible que las Chlamydiales constituyan el mas pequeno de mismo organismo de persona a persona mediante las 

los principales linajes bacterianos. Aunque las chlamydiae son relaciones sexuales, puede provocar graves infecciones del 

filogeneticamente muy distintas, solo se conocen cuatro tracto urogenital. Una de las especies provoca epidemias 

especies de un genero (Chlamydia). semejantes a la neumonia en los pajaros. 



Diversidad morfologica Las chlamydiae son esfericas. Son 
pequenas, incluso para los estandares bacterianos. 

Diversidad metabolica Todas las especies conocidas viven 
como parasitas dentro de celulas huesped y se denominan 
endosimbiontes (« dentro- juntas-vida»). Las chlamydiae 
contienen unas pocas enzimas propias y obtienen casi todos 
los nutrientes de sus huespedes. En la Figura 28.22 las 
chlamydiae son las celulas tintadas de rosa que viven dentro de 
las celulas animales tintadas de azul. O Deberias ser capaz de 
senalar el origen del estilo de vida endosimbiotica de este linaje 
en la Figura 28.17. (El estilo de vida endosimbiotico ha 
surgido tambien en otros linajes bacterianos diferentes a las 
Chlamydiales.) 

Impacto en los seres humanos e impacto ecologico Las 

infecciones de Chlamydia trachomatis son la causa mas comun 



Chlamydia trachomatis 




FIGURA 28.22 Las chlamydiae viven solo dentro de las 
celulas animales. 



Bacteria > Proteobacteria 



Las cerca de 1.200 especies de proteobacterias constituyen 
cinco subgrupos principales, designados con las letras griegas 
a (alfa), /3 (beta), y (gamma), 8 (delta) y s (epsilon). El linaje le 
debe su nombre al dios griego Proteo, que podia asumir 
muchas formas, dado que son muy diversas en morfologia y 
metabolismo. 

Diversidad morfologica Las celulas proteobacterianas pueden 
ser barras, esferas o espirales. Algunas forman tallos 
(Figura 28.23a), otras son moviles. En grupo, es posible que las 
celulas se muevan de manera conjunta para formar colonias 
que despues se transforman en el agregado celular especializado 
que se muestra en la Figura 28.23b. Esta estructura se conoce 
como cuerpo f ructifero. Las celulas que estan rodeadas por 
una envoltura duradera se producen en la punta de los cuerpos 
fructiferos. Estas esporas se quedan quietas hasta que mejoran 
las condiciones y despues reanudan el crecimiento. 

Diversidad metabolica Son capaces de vivir en casi todas las 
formas de vida que se les conocen a las bacterias (con la 
excepcion de que ninguna realiza la fotosmtesis oxigenica). 
Distintas especies pueden llevar a cabo la respiracion celular 
utilizando compuestos organicos, nitrito, metano, gas 
hidrogeno, azufre o amoniaco como donantes de electrones, y 
oxigeno, sulfato o azufre como receptores de electrones. 
Algunas llevan a cabo la fotosmtesis no oxigenica (Cuadro 28.2). 

Impacto en los seres humanos e impacto ecologico Las 

proteobacterias patogenas son causantes de la enfermedad del 
legionario, el colera, la intoxication de los alimentos, la 
disenteria, la gonorrea, la fiebre maculosa de las Montanas 
Rocosas, el tifus, las ulceras y la diarrea. Las infecciones por 



Wolbachia son comunes en los insectos y a menudo se 
transmiten de madres a hijos mediante los huevos. Los 
biologos utilizan las celulas de agrobacterias para transferir 
nuevos genes a las plantas de cultivo. Algunas especies 
amantes de los acidos de las proteobacterias se utilizan en la 
production de vinagres. Las especies del genero Rhizobium (a- 
proteobacteria) viven asociadas a las rafces de las plantas y 
fijan nitrogeno. Los bdellovibrios son un grupo de predadores 
perteneciente a las 5-protobacterias (perforan las celulas 
bacterianas y las digieren). Las proteobacterias resultan 
fundamentales en el ciclado de atomos de nitrogeno a traves 
de los ecosistemas terrestres y acuaticos. 

(a) Bacteria en forma de tallo (b) Cuerpos fructiferos 

Caulobacter crescentus Chondromyces crocatus 



V\ Tallo 

. \ 1 




FIGURA 28.23 Algunas proteobacterias crecen en tallos o 
forman cuerpos fructiferos. 
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Unidad 6 La diversificacion de la vida 



CUADRO 28. 



Transferencia lateral de genes y diversidad metabolica en bacterias 



Si lees las anotaciones sobre diversidad 
metabolica de la seccion 28.4 con deteni- 
miento,te daras cuenta de que las espe- 
cies capaces de realizar distintos tipos de 
fotosmtesis estan repartidas por numero- 
sos linajes bacterianos. Lo mismo es apli- 
cable para las especies que pueden fijar 
nitrogeno. 

El patron «repartidas por linajes» re- 
sulta interesante debido a que es razona- 
ble predecir el hecho de que estructuras 
y procesos extremadamente complejos 
como el fotosistema I, el fotosistema II y 
la fijacion de nitrogeno evolucionaron 
solo una vez. Si lo hicieron, sen'a logico 
predecir que los fotosintetizadores y los 
fijadores de nitrogeno formarian grupos 
monofileticos,cada uno de los cuales es- 
tan'a compuesto por especies ancestrales 



y todos sus descendientes. Por el contra- 
rio, de un grupo que se compone de un 
ancestro comun y algunos pero no todos 
sus descendientes, se dice que es parafi- 
letico («al lado de grupo»).Si las especies 
que llevan a cabo la fotosmtesis fueran 
monofileticas,entonces estarian dispues- 
tas segun el patron que se muestra en la 
Figura 28.24a. Por el contrario, la infor- 
macion de la Figura 28.24b muestra que 
las especies fotosinteticas son parafileti- 
cas. Asimismo, los fijadores de nitrogeno 
son parafileticos. 

iComo pudieron evolucionar los foto- 
sistemas y la fijacion de nitrogeno solo 
una vez y aun ser parafileticos en su actual 
distribucion filogenetica? La respuesta 
esta en el proceso denominado transfe- 
rencia lateral de genes (transferencia fi- 



sica de genes de especies de un linaje a 
especies de otro linaje). En el Capitulo 20 
se describieron varios de los mecanismos 
responsables de la transferencia lateral de 
genes. Segun la hipotesis de la transferen- 
cia lateral de genes sobre la distribucion 
de la fotosmtesis y la fijacion de nitrogeno 
entre los linajes, resulta correcto afirmar 
que el fotosistema I, el fotosistema II y las 
enzimas fijadoras de nitrogeno evolucio- 
naron solo una vez. Sin embargo, en los ul- 
timos 3.400 millones de anos,organismos 
de una gran variedad de linajes bacteria- 
nos han recogido los genes responsables 
de estos procesos y los han incorporado a 
sus genomas.Se cree que la transferencia 
lateral de genes es un mecanismo impor- 
tante para generar diversidad metabolica 
en las bacterias. 



(a) Esperado: distribucion monofiletica de grupos fotosinteticos 
Grupo monofiletico 




Evolucion 



™ Todas las especies de la fotosintesis 

fotosinteticas a q U | 

in Incluye algunas especies 
fotosinteticas 

(b) Observado: distribucion parafiletica de los grupos fotosinteticos 




FIGURA 28.24 Las bacterias fotosinteticas son parafileticas. (a) Si las bacterias fotosinteticas 
fueran monofileticas,su distribucion en el arbol filogenetico de las bacterias sen'a algo semejante a 
esto. (b) Las especies que pueden llevar a cabo la fotosintesis estan repartidas por todo el arbol 
filogenetico. Dos de los linajes bacterianos que no se muestran (la bacteria verde del azufre y las 
bacterias verdes no del azufre) tambien realizan una forma de fotosintesis. 
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Arqueas 

El nombre arquea viene del griego archae, «antiguo». El nom- 
bre se inspiro en la hipotesis de que se trataba de un grupo es- 
pecialmente antiguo, lo que resulto ser incorrecto. Tambien se 
mostro incorrecta la hipotesis de que las arqueas estuvieran li- 
mitadas a los manantiales de agua caliente, salinas y otros ha- 
bitats extremos. Si hoy en dia hubiera que nombrar a este 
grupo, es posible que los biologos utilizaran la voz latina ubi- 
quit, «omnipresente». Las arqueas viven en casi todos los ha- 
bitats conocidos. Sin embargo, por lo que los biologos cono- 
cen en la actualidad, no existen arqueas parasitas. 

Las filogenias basadas en los datos de la secuencia del 
DNA han mostrado consistentemente que el dominio esta 
compuesto de al menos dos filos principales, Crenarchaeota y 
Euryarchaeota (Figura 28.25). Aunque esta claro que estos 
dos grupos estan altamente diferenciados a un nivel secuencial 
del DNA, los biologos siguen buscando rasgos morfologicos 
compartidos y derivados que ayuden a definir cada linaje 
como un grupo monofiletico. Ademas, el dominio arquea se 
descubrio hace tan poco que los principales grupos se siguen 
descubriendo y describiendo. Como se ha mencionado ante- 
riormente en este capitulo, los datos preliminares indican que 
pueden existir otros dos filos. 




Eukarya 



Archaea 



Crenarchaeota Euryarchaeota 




FIGURA 28.25 Las arqueas son monofileticas. 



Archaea > Crenarchaeota 



Las crenarqueotas reciben ese nombre porque se consideran 
similares a las arqueas mas antiguas. La rafz cren- significa 
fuente. Aunque a fecha de hoy solo se han nombrado 37 
especies, es casi seguro que quedan por descubrir miles de 
ellas. 

Diversidad morfulogica Las celulas de las crenarqueotas 
pueden tener forma de filamentos, barras, discos o esferas. 
Una de las especies que vive en habitats extremadamente 
calientes presenta una dura pared celular compuesta 
unicamente de glucoprotemas. 

Diversidad metabolica En funcion de la especie, la respiracion 
celular puede involucrar compuestos organicos, azufre, gas 
hidrogeno, amoniaco, o iones Fe 2+ como donantes de 
electrones, y oxigeno, nitrato, sulfato, azufre, dioxido de 
carbono o iones Fe 3+ como receptores de electrones. Algunas 
especies crean ATP solo mediante los distintos metodos de 
fermentation. 

Impacto en los seres humanos e impacto ecologico Las 

crenarqueotas aun no se utilizan en la fabrication de productos 
comerciales. En determinados ambientes extremadamente 



calidos, de alta presion, frios o acidos, las crenarqueotas pueden 
ser la unica forma de vida posible (Figura 28.26). Las especies 
amantes del acido florecen en habitats con pH 1-5; algunas 
especies se encuentran en sedimentos oceanicos que oscilan 
entre los 2.500 y los 4.000 m por debajo de la superficie. 



Especie Sulfolobus 




FIGURA 28.26 Algunas crenarqueotas viven en manantiales 
de agua caliente ricos en azufre. 
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Archaea > Euryarchaeota 



Las euriarqueotas tienen un nombre adecuado, puesto que la 
rafz eury- significa «amplio». Los miembros de este filo viven 
en todos los habitats imaginables. Algunas especies se han 
adaptado a habitats altamente salinos con pH 11,5 (casi tan 
basico como el amoniaco domestico, Figura 28.27). Otras 
especies se han adaptado a condiciones acfdicas con un pH 
inferior a 0. Las especies del genero Metbanopyrus viven cerca 
de manantiales de agua caliente denominados fumarolas 
negras, que se encuentran a 2.000 metros por debajo del nivel 
del mar. Se han identificado cerca de 170 especies hasta la 
fecha, y cada ano se descubren otras nuevas. 

Diversidad morfologica Las celulas de las euriarqueotas pueden 
ser esfericas, con forma de filamento, con forma de barra, de 
disco o espiral. Las celulas en forma de barra pueden ser 
cortas o largas o dispuestas en cadenas. Las celulas esfericas se 
pueden encontrar en agregados con forma de bola. Algunas 
especies tienen varios flagelos. Otras especies carecen de pared 
celular, y otras tienen una pared celular compuesta 
enteramente de glucoprotemas. 

Diversidad metabolica En este grupo se incluyen una gran 
variedad de especies productoras de metano. Estos 
metanogenos pueden utilizar hasta 11 compuestos organicos 
diferentes a modo de receptores de electrones durante la 
respiracion celular. Todos ellos producen CH 4 como 
subproducto de la respiracion celular. En otras especies de 
euriarqueota, la respiracion celular se basa en el gas hidrogeno 
o los iones Fe 2+ como donantes de electrones, y el nitrato o el 
sulfato como receptores de electrones. Las especies que viven 
en ambientes altamente salinos pueden utilizar las moleculas 
de la retina (que es responsable de la reception de luz en los 



ojos) para capturar energfa luminosa y desarrollar la 
fotosmtesis. 

Impacto en los seres humanos e impacto ecologico Las especies 

del genero Ferroplasma (literalmente, «hierro caliente») viven 
en montanas de desechos rocosos cerca de minas 
abandonadas. A modo de subproducto del metabolismo, 
producen acidos que se filtran por arroyos y los contaminan. 
Los metanogenos viven en la tierra de las cienagas y en el 
intestino de los mamfferos (incluido el tuyo). Son responsables 
de que cada ano se arrojen 2.000 millones de toneladas de 
metano a la atmosfera. 



Halobacterium NRC-1 




FIGURA 28.27 Algunas euriarqueotas viven en habitats 
altamente salinos. 
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Repaso del capitulo 



RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 



I 



O Algunas bacterias provocan enfermedades infecciosas importan- 
tes, y en conjunto, las bacterias y las arqueas desempenan un 
papel muy relevante en los ecosistemas mundiales. Algunas espe- 
cies son eficaces para limpiar la contamination; las bacterias fo- 
tosinteticas fueron responsables de la evolution del oxigeno de la 
atmosfera, y las bacterias y las arqueas ciclan los nutrientes de 
entornos terrestres y acuaticos. 

Es posible que las bacterias y las arqueas sean pequenas, pero tie- 
nen un gran impacto en los ecosistemas globales y la salud de los 
seres humanos. Las cianobacterias producen gran parte del oxi- 
geno de los oceanos y la atmosfera, y las bacterias y las arqueas 
que fijan nitrogeno mantienen en funcionamiento el ciclo global 
del nitrogeno. Asimismo, las bacterias causan algunas de las enfer- 
medades mas peligrosas para el ser humano, entre las que se inclu- 
yen peste, sifilis, botulismo, colera y tuberculosis. La enfermedad 
se produce cuando las bacterias matan a las celulas huesped o pro- 
ducen toxinas que corrompen las funciones celulares normales. 

Los cultivos de enriquecimiento se utilizan para cultivar gran- 
des numeros de celulas bacterianas y arqueales que florecen en 



condiciones espetificas, tales como en presencia de determinados 
donantes y receptores de electrones. Para estudiar las bacterias y 
las arqueas que no se pueden cultivar, los biologos a menudo uti- 
lizan el secuenciamiento directo. En esta estrategia de investiga- 
tion, las secuencias de DNA se extraen directamente de los orga- 
nismos del entorno (sin cultivar antes los organismos en el 
laboratorio). Mediante el analisis de la ubicacion de estas secuen- 
cias en el arbol de la vida, los biologos pueden determinar si las 
ramas representan organismos que son nuevos para la ciencia. De 
ser asi, la information sobre el lugar donde se recogio la muestra 
original puede aumentar el conocimiento acerca de los tipos de 
habitats utilizados por las bacterias y las arqueas. 

Debenas ser capaz de explicar cual es la composition de la at- 
mosfera y como seria el ciclo del nitrogeno si las bacterias y las 
arqueas no existieran. Q 

Muchas especies bacterianas y arqueales no estan muy distribui- 
das y tienen una dieta limitada, pero como grupo, viven en casi 
todos los habitats conocidos y utilizan tipos de compuestos bas- 
tante diferentes en la respiracion celular y la fermentation. 
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Aunque por sus caracteristicas generates morfologicas son peque- 
nas y relativamente sencillas, la qirimica que pueden desarrollar 
resulta extremadamente sofisticada. 

La diversidad metabolica y la complejidad son los rasgos princi- 
pals de las bacterias y las arqueas, asf como los rasgos de los 
eucariotas son la diversidad morfologica y la complejidad. Al 
igual que los eucariotas, muchas bacterias y arqueas pueden ex- 
traer la energfa de compuestos con energfa de alto potencial que 
contienen carbono, tales como el azucar. Estas moleculas se pro- 
cesan siguiendo metodos de fermentacion o mediante la transfe- 
rencia de electrones altamente energeticos a cadenas de trans- 
pose de electrones con oxfgeno como receptor final de 
electrones. Sin embargo, entre las bacterias y las arqueas, muchos 
otros compuestos organicos e inorganicos con energia de alto po- 
tencial actuan como donantes de electrones, y una gran variedad 
de moleculas organicas e inorganicas con energia de bajo poten- 
cial actuan como receptores de electrones. Decenas de compues- 
tos organicos diferentes se fermentan, incluidas las protefnas, las 
purinas, los alcoholes y diversos hidratos de carbono. 

Asimismo, la fotosmtesis esta muy extendida entre las bacte- 
rias. En las cianobacterias, el agua se emplea a modo de fuente de 



electrones durante la fotosmtesis, y se genera oxfgeno como sub- 
producto. Sin embargo, en otras especies, el electron excitado me- 
diante la captura de fotones proviene de una sustancia reducida 
como el ion ferroso (Fe 2+ ) o el sulfuro de hidrogeno (H 2 S) en 
lugar de agua (H 2 0); el subproducto oxidado es el ion ferrico 
(Fe 3+ ) o el azufre elemental (S) en lugar del oxfgeno (0 2 ). Asi- 
mismo, estos organismos contienen clorofilas que no se encuen- 
tran en las plantas ni en las cianobacterias. 

Para obtener moleculas de bloques basicos que contengan en- 
laces de carbono, algunas especies utilizan las enzimas del ciclo 
de Calvin para reducir el C0 2 . Sin embargo, los biologos han des- 
cubierto otras tres rutas bioqufmicas en las bacterias y las ar- 
queas que transforman el dioxido de carbono, el metano u otras 
fuentes de carbono inorganico en compuestos organicos como los 
azucares o los hidratos de carbono. 

Debenas ser capaz de describir un habitat en la Tierra donde las 
bacterias y las arqueas no existieran, y explicar por que. Q 
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PREGUNTAS 



O Comprueba tus conocimientos 

1. £En que se diferencian las moleculas que funcionan como 
donantes de electrones y las que funcionan como receptores de 
electrones? 

a. Los donantes de electrones son casi siempre moleculas 
organicas y los receptores de electrones son siempre 
inorganicas. 

b. Los donantes de electrones son casi siempre moleculas 
inorganicas y los receptores son siempre moleculas organicas. 

c. Los donantes de electrones tienen una energia de potencial 
relativamente alto, y los receptores tienen una energfa de 
potencial relativamente bajo. 

d. Los donantes de electrones tienen una energfa de potencial 
relativamente bajo, y los receptores tienen una energfa de 
potencial relativamente alto. 

2. (iQue utilizan como fuente de electrones las bacterias 
fotosinteticas en lugar de agua? 

a. Oxfgeno (0 2 ). 

b. Sulfuro de hidrogeno (H 2 S). 

c. Compuestos organicos (por ejemplo, CH 3 COO~). 

d. Nitrato (N0 3 "). 

3. <Cual es el elemento distintivo de las clorofilas que se encuentran 
en las distintas bacterias fotosinteticas? 

a. Sus membranas. 

b. Su papel en la obtencion de energfa. 

c. Su papel en la fijacion de carbono. 

d. Sus espectros de absorcion. 



4. <;C6mo se llaman los organismos que utilizan compuestos 
inorganicos como donantes de electrones en la respiracion 
celular? 

a. Fototrofos b. Organotrofos 

c. Heterotrofos d. Litotrofos 

5. iQue permitio hacer por primera vez a los investigadores el 
secuenciamiento directo? 

a. Identificar diferencias morfologicas importantes entre las 
especies. 

b. Estudiar organismos que no se pueden cultivar en un 
laboratorio. 

c. Se basa en recoger muestras de organismos del entorno y 
secuenciar el DNA a partir de un gen determinado. 

d. Se basa en recoger muestras de organismos del entorno y 
secuenciar todos los genomas presentes. 

6. <;Cual de los siguientes supuestos esta descrito en los postulados 
de Koch? 

a. Mostrar que un organismo es autotrofo. 

b. Mostrar que la pared celular de una bacteria carece de una 
membrana exterior y esta compuesta basicamente de 
peptidoglucano. 

c. Mostrar que un organismo es el causante de una enfermedad 
determinada. 

d. Mostrar que un organismo puede utilizar un donante de 
electrones y un receptor de electrones determinados. 

'D *9 iq -c ip -|7 ip •£ •£ b m \ :sFjS3nds3^ 
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O Comprueba tu aprendizaje 

1. Los biologos utilizan a menudo el termino fuente de energia 
como un sinonimo de «donante de electrones». <:Por que? 

2. En el texto se afirma que la gran diversidad ecologica de 
bacterias y arqueas es posible debido a su sorprendente 
diversidad metabolica. <;Estas de acuerdo? Razona tu respuesta. 

3. Supongamos que hubiera cebadores PCR universales disponibles 
para genes involucrados en cadenas de transporte de electrones 
o para algunos de los diferentes tipos de clorofilas que se 
encuentran en las bacterias. <;Por que seria interesante utilizar 
estos genes en un estudio de secuenciamiento directo? 

4. En el texto se afirma que la evolucion de una atmosfera de 
oxfgeno allano el camino para una respiracion celular cada vez 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

mas eficiente y unas mayores tasas de crecimiento en los 
organismos. Explicalo. 

5. Vuelve a la Tabla 28.5 y comprueba que los subproductos de la 
respiracion de algunos organismos se utilizan como donantes o 
receptores de electrones por parte de otros organismos. En la 
tabla, dibuja unas lmeas entre las moleculas de uso dual que 
aparecen en las columnas «Donante de electrones», «Receptor 
de electrones » y « Subproductos ». 

6. Explica la siguiente afirmacion: «Los procariotas son un grupo 
parafiletico». 



O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. Los investigadores que observaron que los cultivos bacterianos 
del subsuelo profundo producen magnetita llevaron a cabo un 
experimento de seguimiento. Estos biologos trataron algunos de 
los cultivos con una sustancia que intoxica las enzimas 
involucradas en cadenas de transporte de electrones. En los 
cultivos donde esta sustancia estaba presente, no se produjo mas 
magnetita. ^Consideras que este resultado apoya o mina la 
hipotesis de que las bacterias de los cultivos realizan respiracion 
anaerobica con Fe 3+ como receptor de electrones? 

2. El Streptococcus mutans obtiene energia mediante la oxidacion 
de la sucrosa. Esta bacteria se encuentra de forma abundante en 
la boca de los ninos de Europa occidental y de Norteamerica, y 
es una de las causas principales de las caries. El organismo esta 
practicamente ausente en los ninos de Africa oriental, donde las 
caries son raras. Plantea una hipotesis para explicar esta 
observacion. Describe el diseno de un estudio que probara tus 
hipotesis. 

3. Supongamos que te han contratado en una empresa interesada 
en utilizar bacterias para limpiar disolventes organicos de los 
vertidos toxicos. Tu nuevo jefe se muestra especialmente 
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interesado en descubrir celulas que sean capaces de descomponer 
una molecula denominada benceno en compuestos menos 
toxicos. <;A donde te dirigirfas para encontrar bacterias que 
puedan metabolizar el benceno como una fuente de energia o de 
carbono? <;C6mo disenarias un cultivo enriquecido capaz de 
aislar especies que metabolicen benceno? 

4. ,;Piensas que las bacterias causantes de enfermedades, las que 
aparecen en la Tabla 28.2, obtienen la energia de la luz, las 
moleculas organicas o de las moleculas inorganicas? Cuando 
realizan la respiracion celular, ^que sustancia crees que utilizan 
como receptor de electrones? Razona tus respuestas. 



En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • guias de estudio online y preguntas • mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 
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CONCEPTOS CLAVE 

O Los protistas son una agrupacion parafiletica 
que incluye a todos los eucariotas excepto 
plantas verdes, hongos y animales. Los 
biologos los estudian para conocer como 
evolucionaron los eucariotas, ya que son 
importantes en ecosistemas acuaticos y para 
el calentamiento global,y porque algunas 
especies provocan enfermedades 
debilitantes en plantas, seres humanos 
y otros organismos. 

O Los protistas presentan morfologias 
diversas.Varian en los tipos de organulos 
que contienen. Pueden ser unicelulares o 
pluricelulares y tener una pared celular u 
otra envoltura externa, o ninguna envoltura. 

O La forma en que consiguen los alimentos 
vana. Muchas especies son fotosinteticas, 
mientras que otras obtienen compuestos 
de carbono con la ingesta de alimentos o la 
parasitacion de otros organismos. 

O La reproduccion de los protistas puede 
adoptar diversas formas. Su aparato 
reproductor evoluciono y muchas especies 
pueden reproducirse sexual y asexualmente. 




Las diatomeas son protistas unicelulares que viven dentro de una cubierta cristalina. Es 
posible que se trate de los eucariotas mas abundantes en los ambientes acuaticos. 



Este capftulo presenta el tercer dominio del arbol de la 
vida: la Eukarya. Los eucariotas comprenden desde or- 
ganismos unicelulares del tamano de las bacterias, a las 
secuoyas y las ballenas azules. Los organismos del arbol de la 
vida mas grandes y complejos morfologicamente (algas, plan- 
tas, hongos y animales) son eucariotas. 

Aunque las especies de Eukarya tengan una diversidad sor- 
prendente, comparten caracterfsticas basicas que las distin- 
guen de bacterias y arqueas. Los eucariotas se definen por la 
presencia de un nucleo celular. En el Capftulo 7 se exponfan 
otros rasgos distintivos entre los eucariotas y los procariotas. 
Es posible que recuerdes que la mayorfa de las celulas eucario- 
ticas son mucho mas grandes que las bacterianas y las arquea- 
les. Asimismo, tienen muchas mas organelas y un sistema de 
protemas estructurales mucho mas complejo denominado ci- 



toesqueleto. La pluricelularidad resulta extrana en las bacte- 
rias y desconocida en las arqueas, pero ha evolucionado va- 
rias veces en los eucariotas (vease Capftulo 8). A diferencia de 
las bacterias y arqueas, que se reproducen mediante fision, los 
eucariotas experimentan la division celular mediante la mito- 
sis, asf como tambien pueden sufrir la meiosis. Al igual que las 
arqueas, la mayoria de los eucariotas tienen cromosomas que 
presentan un DNA complejo con protemas denominadas his- 
tonas (vease Capitulo 18). 

Uno de los objetivos fundamentales de este capitulo consiste 
en explorar la evolucion de estas innovaciones morfologicas, 
como el nucleo celular y las organelas. Otro objetivo es anali- 
zar las innovaciones morfologicas que permitieron a los euca- 
riotas aplicar nuevas formas de desarrollar las funciones basi- 
cas de la vida como alimentarse, moverse y reproducirse. 



O Concepto clave Informacion destacada O Para practicar 
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Bacteria Archaea 




Este icono muestra el arbol 
de la vida general. 
La lupa indica el linaje que 
se detalla a la derecha 



Eukarya 



Protistas (en naranja) 




FIGURA 29.1 Los protistas son parafileticos. El grupo denominado protista comprende algunos, pero no todos los 
descendientes de un ancestro comun. 

O EJERCICIO Indica el ancestro comun de todos los eucariotas en el arbol. 



Al presentar la Eukarya este capftulo se centra en una caja 
de sorpresas llena de linajes conocidos como los protistas. El 
termino protista se refiere a todos los eucariotas que no son 
plantas verdes, hongos o animales. Los linajes de protistas apa- 
recen de color amarillo-naranja en la Figura 29.1. O A medida 
que estudies este arbol, ten en cuenta que los protistas no 
constituyen un grupo monofiletico, sino un grupo parafile- 
tico, es decir, que representan algunos, pero no todos los des- 
cendientes de un ancestro comun (vease Cuadro 29.1). Para 
utilizar el vocabulario del Capftulo 27, diremos que ninguna 
sinapomorfia define a los protistas. No existen caracteristi- 
cas que se encuentren en los protistas y no esten en otros or- 
ganismos. 

Por definition, los protistas constituyen un lote diverse La 
historia del conjunto de los eucariotas gira en torno a la evolu- 
tion de nuevas estructuras celulares complejas y metodos de re- 



production; la historia de los protistas se basa en la diversifica- 
tion de estas nuevas caracteristicas con el tiempo. La estructura 
de organelas y citoesqueletos de los protistas varia amplia- 
mente. Donde y cuando se produce la meiosis difiere mucho de 
una especie a otra. Muchos protistas son una celula microsco- 
pica, y otros son organismos multicelulares de hasta 60 metros 
de largo. Sus estilos de vida son igualmente diversos. Algunos 
son parasitos, mientras otros son predadores o fotosinteticos. 
Pueden permanecer inmoviles durante toda su vida o estar casi 
siempre en movimiento. Sus celulas pueden cambiar de forma 
continua o estar encerradas en envolturas rigidas y cristalinas. 
La caracteristica comun entre los protistas es que suelen vivir 
en ambientes en los que estan rodeados de agua (Figura 29.2). 
La mayoria de las plantas, hongos y animales son terrestres, 
pero los protistas se encuentran en tierras humedas, habitats 
acuaticos o los cuerpos de otros organismos. 



CUADRO 29.1 



£C6mo se debenan llamar las ramas principales del arbol de la vida? 



La taxonomia es la rama de la biologfa 
encargada de la description y denomina- 
tion de nuevas especies, asi como de la 
clasificacion de los grupos de especies. 
Carlos Lineo fundo este campo y publico 
su primer trabajo en 1 735. Lineo invento 
el sistema de binomios latinos, aun hoy 
en uso, por el cual a cada organismo se le 
da un unico nombre que se compone de 
su genero y especie. Asimismo invento 
una jerarquia de categories taxonomicas 
mas generales que incluia reinos, clases, 
ordenes y familias (vease Capftulo 1 ). Las 
especies se colocaban en familias, orde- 
nes, clases y reinos diferentes en funcion 
de su similitud morfologica. 

Sin embargo, Lineo trabajo mucho 
antes de que Darwin descubriera el prin- 



cipio de la evolution por selection natu- 
ral. Por consiguiente, Lineo consideraba 
los grupos que describia como entidades 
que se habian creado de forma separada 
e independiente. Cuando los biologos se 
dieron cuenta de que todos los organis- 
mos estan relacionados por su ascenden- 
cia comun, tuvieron que reinterpretar las 
categories que Lineo habia establecido. 
En lugar de representar «cubos» diferen- 
ciados que contienen especies con carac- 
tensticas similares, los biologos recono- 
cieron que cualquier agrupacion que 
tuviera nombre se deberia describir con 
ramitas, ramas y raices en un arbol de la 
vida. 

Segun las reglas adoptadas en la ac- 
tualidad, la mayoria de los biologos solo 



asignan nombres a los grupos monofileti- 
cos (es decir, a ramas del arbol de la vida 
que comprenden todos los descendien- 
tes de un ancestro comun). Debido a que 
esto contraviene esta norma, el nombre 
protista se abandonara probablemente 
dentro de poco. 

Segun un proverbio chino:«el primer 
paso en la sabiduria consiste en llamar a 
las cosas por su nombre adecuado». En 
taxonomia se esta realizando un gran es- 
fuerzo para lograrlo. La tarea inicial con- 
siste en producir estimaciones precisas 
del lugar que ocupa cada rama en el 
arbol de la vida. Despues, los grupos mo- 
nofileticos se pueden denominar con la 
confianza de que cada uno representa 
una rama, o una raiz diferente del arbol. 
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(a) Oceano abierto: 

Las aguas superficiales 
estan repletas de protistas 
microscopicos, como 
estas diatomeas. 



(b) Aguas costeras poco 
profundas: 

Protistas gigantes como 
este quelpo forman bosques 
submarinos. 




(c) Habitats intermareales: 

Los protistas como 
estas algas rojas abundan 
especialmente en estos 
habitats mareales. 



FIGURA 29.2 Los protistas abundan especialmente en los ambientes acuaticos. 



Para comenzar, preguntemonos por que los biologos gastan 
tanto tiempo y energfa en estudiar los protistas y que tecnicas 
resultan mas utiles. La Seccion 29.3 profundiza en el corazon 
de la historia de los protistas mediante el analisis de las innova- 
ciones y la subsiguiente diversification que se produjo en su 
morfologfa y formas de alimentation, desplazamiento y repro- 
duction. El capftulo concluye con un resumen de las caracteris- 
ticas de los linajes principales (un quien es quien) de los protis- 
tas que seguramente te encontraras mas adelante en tu carrera. 

29.1 ^Por que los biologos estudian 
los protistas? 

Los biologos estudian los protistas porque en si mismos resul- 
tan interesantes, y porque son muy importantes para la medi- 
cina y la ecologfa. Su conocimiento es fundamental para en- 
tender la evolucion de plantas, hongos y animales. El resto del 
capftulo se centrara en por que los protistas son interesantes y 
su evolucion. Tambien tendremos en cuenta sus impactos me- 
dioambientales y en la salud de los seres humanos. 

Impacto en la salud y el bienestar 
de los seres humanos 

La catastrofe agncola mas espectacular de la historia fue la 
hambruna irlandesa de la patata, y tuvo su origen en un pro- 



tista. En 1845 la mayor parte de los 3 millones de acres que 
se habian plantado para el cultivo de patata se infectaron 
con Pbytopbtbora infestans, un parasito de un linaje de pro- 
tistas denominado Oomicetes. Los tuberculos infectados con 
P. infestans se pudrian en los campos o en los almacenes. 

Como consecuencia del fracaso consecutivo en dos anos 
del cultivo de patata en Irlanda, se estima que 1 millon de per- 
sonas de una poblacion inferior a 9 millones murio de inani- 
tion o de enfermedades relacionadas, y otros varios millones 
de personas emigraron. Muchas personas de ascendencia ir- 
landesa que viven en EE.UU., Nueva Zelanda y Australia 
estan emparentadas con emigrantes que dejaron Irlanda hu- 
yendo de la hambruna. Sin embargo, la devastation supuso la 
hambruna, la situation no se acerco ni si quiera a los niveles 
de miseria provocados por el protista Plasmodium. 

Malaria Los medicos y las instituciones sanitarias senalan 
tres principales enfermedades infecciosas que actualmente 
aquejan a una gran parte de la poblacion mundial: la tubercu- 
losis, el sida y la malaria. El origen de la tuberculosis es una 
bacteria de la que se hablo en el Capitulo 24; el sida esta pro- 
vocado por un virus y se habla de el en el Capitulo 35. En este 
capitulo analizaremos la malaria, una enfermedad provocada 
por diversas especies del linaje eucariotico Apicomplexa. 

La malaria esta considerada como el problema de salud 
publica mas cronico del mundo. Solo en la India, mas de 30 
millones de personas sufren cada ano las fiebres debilitantes 
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provocadas por la malaria. En todo el mundo, al menos 300 
millones de personas enferman cada ano de malaria, y mueren 
mas de 1 millon. La tasa de mortalidad es equivalente al acci- 
dente diario de ocho aviones Boeing 747 llenos de pasajeros. 
La mayoria de las vfctimas son ninos en edad preescolar. 

Hay cuatro especies de Plasmodium capaces de parasitar a 
los seres humanos y provocar la malaria. Las infecciones co- 
mienzan cuando las celulas de Plasmodium entran en el flujo 
sangumeo de una persona mediante la picadura de un mos- 
quito. Como muestra la Figura 29.3, el Plasmodium infecta pri- 
mero a las celulas hepaticas, y despues algunas celulas cambian 
a un tipo diferente de celula que infecta a los globulos rojos. Las 
celulas de Plasmodium se multiplican dentro de las celulas hues- 
ped y las matan cuando las abandonan para infectar otras celu- 
las del higado u otros globulos rojos. Si las celulas liberadas por 
los globulos rojos infectados se transmiten a un mosquito me- 
diante una picadura, se diferencian para forman gametos. Den- 
tro del mosquito, los gametos se fusionan para constituir una 
celula diploide denominada ooquiste, la cual experimenta meio- 
sis. Las celulas haploides que derivan de la meiosis pueden in- 
fectar a un hombre cuando el mosquito le vuelve a picar. 

Ya que cada especie de Plasmodium pasa parte de su ciclo 
vital dentro de los mosquitos, la mayoria de las campanas 
contra la malaria se han centrado en el control de dichos in- 
sectos. Sin embargo, esta estrategia es cada vez menos eficaz, 
dado que la seleccion natural ha favorecido a las cepas de 
mosquitos resistentes a los insecticidas con que se han rociado 
sus habitats de reproduction. Ademas, el propio Plasmodium 
se ha vuelto resistente a la mayoria de los farmacos utilizados 
para controlar su crecimiento en las personas infectadas. Asi- 
mismo, los esfuerzos para desarrollar una vacuna contra el 
Plasmodium han resultado infructuosos hasta la fecha, de- 
bido, en parte, a la rapida evolution del parasito (en el Capi- 
tulo 35 se explica por que no ha sido posible desarrollar vacu- 



nas eficaces contra los virus que evolucionan con rapidez y los 
organismos como el Plasmodium, los virus de la gripe y el 
HIV). Aunque el Plasmodium es con mucho el protista que 
mas se ha estudiado, los investigadores aun no han sido capa- 
ces de idear medidas eficaces y sostenibles para controlarlo. 

Por desgracia, la malaria no es la unica enfermedad del hom- 
bre provocada por protistas. La Tabla 29.1 enumera los protis- 
tas responsables del sufrimiento humano y las perdidas econo- 
micas. Los protistas parasitos afectan a cientos de millones de 
personas cada ano y suponen una gran inquietud para los medi- 
cos de todo el mundo. Asimismo, los protistas daninos preocu- 
pan a los biologos que gestionan las piscifactorfas de las que de- 
penden muchas personas para alimentarse y ganarse la vida. 

Floraciones algales toxkas Se dice que cuando una espe- 
cie unicelular experimenta un rapido crecimiento de su pobla- 
cion y alcanza una alta densidad en un medio acuatico, esta 
especie «florece». Sin embargo, algunas de las numerosas es- 
pecies de protistas que florecen pueden resultar perjudiciales. 
Las floraciones algales toxicas se deben a menudo a protistas 
fotosinteticos denominados dinoflagellata, algunos de los cua- 
les resultan daninos a altas densidades de poblacion porque 
sintetizan toxinas para protegerse de los pequenos depredado- 
res denominados copepodos. Los dinoflagellata que producen 
toxinas presentan altas concentraciones de pigmentos acceso- 
rios rojos denominados xantofilas, sus floraciones a menudo 
se conocen como mareas rojas (Figura 29.4). 

Las floraciones algales pueden resultar toxicas para los 
hombres porque que el marisco filtra protistas fotosinteticos del 
agua como alimento. Durante la floracion se pueden dar altas 
concentraciones de toxinas en la carne de estos mariscos. Nor- 
malmente los propios mariscos no resultan perjudicados, pero 
si una persona los come mariscos, puede sufrir varios tipos de 
intoxicacion. Por ejemplo, la intoxicacion paralizante por ma- 
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FIGURA 29.3 El Plasmodium vive en los mosquitos y los seres humanos, donde provoca la malaria. A lo largo del ciclo 
de su vida, el Plasmodium falciparum evoluciona en una serie de distintos tipos de celulas. Cada tipo esta especializado en la 
infeccion de una celula huesped diferente en mosquitos o humanos. En los mosquitos, el protista vive en el intestino y las 
glandulas salivares. En los humanos, infecta y mata celulas hepaticas y hematies, lo que provoca la anemia y fiebres altas. 
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TABLA 29.1 Problemas en la salud humana provocados por protistas 



Especies 


Enfermedad 


Cuatro especies de Plasmodium, 
principalmente P falciparum y P. vivax 


La malaria tiene el potencial de afectar al 40 por ciento del total de la poblacion mundial. 


Toxoplasma 


La toxoplasmosis puede provocar dahos oculares y cerebrales en los nihos y en los pacientes de sida. 


Muchas especies de dinoflagelados 


Las toxinas liberadas durante las «mareas rojas» se acumulan en almejas y mejillones e intoxican a las 
personas que las ingieren. 


Giardia 


La diarrea provocada por la giardiasis (fiebre del castor) puede durar varias semanas. 


Tricomonas 


La tricomoniasis es una infeccion del tracto reproductive y una de las enfermedades de transmision sexual 
mas comunes.Cerca de 2 millones de mujeres jovenes se infectan cada aho en EE.UU. y algunas de ellas se 
vuelven esteriles. 


Leishmania 


La leishmaniasis puede provocar irritacion en la piel o afectar a los organos internos (especialmente al bazo y 
al higado). 


Trypanosoma gambiense y T rhodesiense 


La tripanosomiasis («enfermedad del sueho») es una enfermedad potencialmente mortal que se transmite 
mediante las picaduras de la mosca tse-tse. Se produce en Africa. 


Trypanosoma cruzi 


La enfermedad de Chagas afecta a entre 1 6 y 1 8 millones de personas y provoca 50.000 muertes cada aho, 
especialmente en el centro y sur de America. 


Entamoeba histolytica 


La disenteria amebiana causa infecciones graves. 


Phytophthora infestans 


Un brote de este protista acabo con los cultivos de patata en Irlanda entre 1 845 y 1 847, provocando hambruna. 



risco se produce cuando se come marisco que se ha alimentado 
de grandes dosis de protistas que sintetizan saxitoxinas. Las sa- 
xitoxinas bloquean los canales de iones que deben abrirse para 
que las senales electricas viajen por las neuronas (vease Capf- 
tulo 45). En los seres humanos, las altas dosis de saxitoxinas 
exhiben sintomas desagradables como picores en la boca o in- 
cluso sintomas graves como debilidad muscular y paralisis. 

No existen antidotos para el veneno segregado por los pro- 
tistas durante las floraciones toxicas. Por tanto, los biologos 
previenen las intoxicaciones mediante un seguimiento cuida- 
doso de las poblaciones de protistas en las regiones en las que 
se cultiva marisco. Si afloran especies de protistas toxicos en 
esas regiones, se para inmediatamente el cultivo hasta que el 
nivel de las toxinas se reduzca. 




FIGURA 29.4 Las floraciones algales toxicas se denominan 
algunas veces mareas rojas. Los dinoflagellata con coloracion roja 
han «florecido» a lo largo de esta playa. 



Importancia ecologies de los protistas 

Los protistas representan solo el 10 por ciento del numero 
total de las especies eucarioticas. Aunque la diversidad de es- 
pecies sea relativamente baja, son muy abundantes. El numero 
de individuos protistas en algunos habitats es asombroso. Un 
mililitro de agua de estanque puede contener mas de 500 pro- 
tistas unicelulares que se desplazan con la ayuda de flagelos. 
Bajo determinadas condiciones, los dinoflagellata pueden al- 
canzar concentraciones de 60 millones de celulas por litro de 
agua marina. 

La gran abundancia de protistas es importante para mu- 
chos acontecimientos ecologicos. Por ejemplo, los organismos 
fotosinteticos toman dioxido de carbono de la atmosfera y lo 
reducen o «fijan» para formar azucares u otros compuestos 
organicos con alto potencial de energfa (vease Capftulo 10). 
La fotosfntesis transforma parte de la energfa solar en energfa 
qufmica que utilizan los organismos para criar y producir des- 
cendencia. Las especies que producen energfa quimica de esta 
forma se denominan productores primarios. Por ejemplo, las 
diatomeas son protistas fotosinteticos que se encuentran entre 
los principales productores primarios oceanicos, ya que son 
muy abundantes. A su vez, la production de moleculas orga- 
nicas en los oceanos representa casi la mitad del dioxido de 
carbono total que se fija en la Tierra. <;Por que es importante? 

Los protistas desempenan un papel fundamental en 
las cadenas alimentarias acuaticas Los pequenos orga- 
nismos que viven cerca de la superficie acuatica y que flotan o 
se desplazan solo pequenas distancias se denominan plane- 
ton. Los azucares y otros compuestos organicos producidos 
por el fitoplancton (las especies fotosinteticas del plancton) 
constituyen la base de las cadenas alimentarias del agua dulce 
y los ambientes marinos. Una cadena alimentaria describe las 
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FIGURA 29.5 Los protistas son los productores primarios 
fundamentales en los habitats marinos y de agua duke. En los 

habitats acuaticos los protistas fotosinteticos constituyen la base de 
la cadena alimentaria junto con las bacterias fotosinteticas. 

O EJERCICIO Indica los niveles a los que se alimentan los 
humanos. 

relaciones nutricionales entre los organismos, y por tanto, la 
forma en que fluye la energfa qufmica dentro de los ecosistemas. 

La Figura 29.5 muestra una cadena alimentaria de un en- 
torno marino. En el fondo de la cadena se encuentran los 
protistas fotosinteticos, las bacterias fotosinteticas y otros pro- 
ductores primarios. Los consumidores primarios, de los que 
muchos son protistas, se comen a los productores primarios. 
Los consumidores secundarios se comen a los consumidores 
primarios y a su vez sirven de alimento a los consumidores ter- 
ciarios; y asf sucesivamente. Los peces y mariscos de los ni- 
veles medios de la cadena alimentaria son importantes fuen- 
tes de proteinas no solo para las ballenas, calamares y peces 
muy grandes (como el atun) de los niveles superiores, sino 
tambien para las personas. 

Muchas de las especies de la base de las cadenas alimentarias 
de los entornos marinos son protistas. No resulta exagerado 
afirmar que sin protistas la mayona de las cadenas alimentarias 
de habitats de agua dulce y salada se colapsarfan. 



^Podnan los protistas ayudar a reducir el calenta- 
miento global? Como se explicara con mas detalle en el 
Capftulo 54, los niveles de dioxido de carbono atmosferico 
aumentan rapidamente debido a las actividades humanas como 
la quema de combustibles fosiles y de bosques. Ya que el dioxi- 
do de carbono atrapa el calor que se irradia de la Tierra de 
vuelta hacia el espacio, los altos niveles de C0 2 contribuyen al 
calentamiento global (un asunto que muchos observadores con- 
sider an hoy en dfa el problema medioambiental mas acuciante). 

Para comprender el calentamiento global, es esencial el 
analisis del modo en que los atomos de carbono se mueven 
entre organismos y moleculas, tanto en habitats terrestres 
como acuaticos. El movimiento de los atomos de carbono 
desde las moleculas de dioxido de carbono de la atmosfera a 
los organismos de la tierra o el oceano, y despues de vuelta 
a la atmosfera se denomina el ciclo global del carbono. Para 
reducir el calentamiento global, los investigadores estan inten- 
tando idear formas de disminuir las concentraciones de este 
gas en la atmosfera y aumentar la cantidad de carbono alma- 
cenado en ambientes terrestres y marftimos. 

Recuerda del Capftulo 10 que en los ambientes terrestres 
los arboles toman C0 2 de la atmosfera y utilizan algunos de los 
atomos de carbono para crear madera. La madera es una zona 
de almacenamiento para el carbono porque los atomos de car- 
bono tienden a permanecer en la madera durante decadas o si- 
glos (hasta que los arboles se queman o se pudren). Por consi- 
guiente, el crecimiento de los arboles reduce la cantidad de 
carbono de la atmosfera y aumenta la cantidad de carbono al- 
macenado en los bosques. Los esfuerzos por plantar arboles 
en zonas deforestadas desempenan un papel importante en la 
reduccion de las concentraciones de C0 2 atmosferico y ralen- 
tizan el calentamiento global. 

En los oceanos del mundo, los intentos de fertilizar los pro- 
tistas fotosinteticos y las bacterias podrfan tener un efecto si- 
milar. Para comprender por que, conozcamos primero el dia- 
grama del ciclo de carbono que aparece en la Figura 29.6. El 
ciclo comienza cuando el C0 2 de la atmosfera se disuelve en 
el agua y el fitoplancton lo absorbe. Los consumidores prima- 
rios se comen el fitoplancton y mueren, entonces los saprofi- 
tos o carroneros se los comen, o mueren y se hunden en el 
oceano, donde pueden entrar en uno de los depositos durade- 
ros: las rocas sedimentarias o el petroleo: 

1. Varios linajes de protistas tienen conchas hechas de carbo- 
nato de calcio (CaC0 3 ), que si se hunden desde la superficie 
oceanica forman depositos que se compactan por la accion 
del peso del agua y por los sedimentos que se acumulan 
sobre ellos. Finalmente, se convierten en rocas. La piedra 
caliza usada para construir las piramides de Egipto se corn- 
pone de conchas de protistas. La piedra caliza y otras rocas 
carbonicas del suelo oceanico pueden enterrar atomos de 
carbono durante decenas de millones de anos. 

2. Aunque el proceso de formacion de petroleo no se conoce 
muy bien, comienza con la acumulacion de bacterias, ar- 
queas y protistas muertas en el fondo oceanico. El C0 2 que 
pasa de la atmosfera al cuerpo de un protista fotosintetico 
y despues al petroleo se aparta de la atmosfera durante mi- 
llones de anos, a menos que los humanos extraigan el pe- 
troleo del suelo y lo quemen. 
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FIGURA 29.6 Los protistas desempenan un papel fundamental 
en el ciclo de carbono marino. Las flechas indican el movimiento 
de los atomos de carbono. En la superficie los atomos de carbono 
tienden a trasladarse rapidamente entre los organismos. No 
obstante, si los atomos de carbono se hunden en el fondo del 
oceano en forma de conchas o celulas muertas, pueden quedarse 
encerradas durante largos periodos en yacimientos de carbono. (Las 
flechas «Hundimiento» estan rotas para indicar que el fondo puede 
estar kllometros por debajo de la superficie). 

O PREGUNTA ^Por que hay flechas que parten de los productores 
y consumidores primarios al C disuelto? 

Cuando los atomos de carbono se retiran del C0 2 y se ad- 
hieren a la piedra caliza o al petroleo, han entrado en un yaci- 
miento de carbono especialmente duradero. 

<:En que medida afecta esto al calentamiento global? Los ul- 
timos experimentos han mostrado tragicos sucesos cuando los 
habitats oceanicos se fertilizan con hierro. El hierro es un com- 
ponente fundamental de las cadenas de transporte de electro- 
nes responsable de la fotosmtesis y la respiracion, pero en el 
oceano abierto se encuentra en cantidades muy pequenas. Des- 
pues de que se anada hierro al agua de los oceanos, no es raro 
ver que poblaciones de protistas y otros productores primarios 
se multiplican por 10. Algunos investigadores mantienen la hi- 
potesis de que cuando estas floraciones ocurren puede aumen- 
tar la cantidad de carbono que va a parar a los yacimientos en 
forma de conchas y celulas muertas. Si eso ocurre, fertilizar el 
oceano para favorecer las floraciones puede ser una forma efi- 
caz de reducir las concentraciones de C0 2 de la atmosfera. 

Sin embargo, la eficacia de la fertilizacion con hierro ha ge- 
nerado un acalorado debate. Como indican algunos investiga- 
dores, fertilizar los oceanos con hierro podria causar grandes 
acumulaciones de materia organica muerta y la formation de 
zonas muertas anaerobicas como las descritas en el Capitulo 
28. Por consiguiente, muchos biologos no estan convencidos de 
que anadir hierro e inducir floraciones masivas de protistas, 
bacterias y arqueas sea una buena idea. No obstante, si las fu- 
turas investigaciones demuestran que la fertilizacion con hierro 
es segura y eficaz, podna anadirse a la lista de posibles metodos 
para reducir los niveles de dioxido de carbono en la atmosfera. 



Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... 

• Los biologos estudian los protistas porque provocan 
enfermedades y floraciones algales toxicas y porque son 
productores primarios fundamentals en ambientes 
acuaticos. 

Deben'as ser capaz de... 

1 ) Explicar por que la Organizacion Mundial de la Salud y el 
Banco Mundial promueven la utilizacion de mosquiteras 
para dormir tratadas con insecticidas como una solucion 
para reducir la malaria. 

2) Hacer un diagrama del ciclo de carbono que prevea las 
consecuencias de la adicion de cantidades masivas de 
hierro al plancton marino durante muchos anos. 



29.2 iComo estudian los biologos 
los protistas? 

Aunque los biologos han realizado grandes avances en el co- 
nocimiento de los protistas patogenos y el papel que desempe- 
nan en el ciclo de carbono global, ha resultado muy compli- 
cado llegar a comprender con ciertas garantias la forma en 
que el grupo se ha diversificado con el tiempo. El problema 
radica en que los protistas son tan diversos que es complicado 
encontrar patrones generales en su evolution y diversification. 

Recientemente, los investigadores han hecho grandes pro- 
gresos en el conocimiento de la diversidad de los protistas me- 
diante la combination de datos sobre la morfologfa de los gru- 
pos principales con analisis filogeneticos de datos de la 
secuencia del DNA. Es probable que por primera vez tengamos 
una imagen clara de la forma en que el dominio Eukarya se ha 
diversificado. Analicemos la realization de este trabajo, comen- 
zando por los clasicos resultados de las caractensticas morfolo- 
gicas que distinguen a los principales grupos eucarioticos. 

Microscopia: estudio de la estructura celular 

Mediante la utilizacion del microscopio optico, los biologos 
fueron capaces de identificar y nombrar muchas de las especies 
de protistas que conocemos hoy. Cuando los microscopios 
electronicos de transmision salieron a la luz, se produjo un hito 
en el conocimiento de la diversidad protista: estudios detalla- 
dos de la estructura celular revelaron que los protistas podian 
agruparse por su forma general caracteristica, por sus organe- 
los con caractensticas distintivas, o por los dos criterios. Por 
ejemplo, tanto la microscopia optica como la electronica de 
transmision confirmaron que la especie que provoco la ham- 
bruna irlandesa de la patata tiene celulas reproductoras con un 
tipo poco comun de flagelo. Los flagelos son organelos que 
salen de la celula y dan latigazos hacia atras y hacia delante 
para producir movimientos natatorios (Capitulo 7). En las ce- 
lulas reproductoras de Pbytopbtbora infestans uno de los dos 
flagelos tiene salientes pequenos, huecos y con forma de pelo. 
Los biologos repararon en que los quelpos y otras algas marro- 
nes tambien presentan celulas con este tipo de flagelo. 
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FIGURA 29.7 Las especies del linaje denominado Stramenopila 
presentan un flagelo distintivo. Los «pelos» inusuales y huecos 
que decoran los flagelos de Stramenopila suelen tener tres ramas 
en la punta. 

Para que estos resultados tuvieran sentido, los investigado- 
res interpretaron estas caracteristicas morfologicas distintivas 
como sinapomorfias, caracteristicas compartidas y derivadas 
que distinguen a los grupos monofileticos principales (vease 
Capftulo 27). Las especies que tienen un flagelo con salientes 
huecos en forma de pelo reciben el nombre de Stramenopila 
(«pelos paja»); los pelos normalmente tienen tres ramas en 
la punta (Figura 29.7). Al reconocer este grupo, los investiga- 
dores lanzaron la hipotesis de que debido a que un ancestro 
habfa desarrollado un flagelo distintivo, todos o la mayoria de 
sus descendientes tendrian tambien esta caracteristica. El deli- 
mitador la mayoria es importante, ya que no es de extranar 
que ciertos subgrupos pierdan algunas caracteristicas en su 
evolucion, asf como los hombres estan perdiendo gradual- 
mente pelo y el hueso del coccix. 

Finalmente se identificaron ocho grupos principales de eu- 
cariotas sobre la base de caracteristicas morfologicas diagnos- 
ticas. Estos grupos y las sinapomorfias que los identifican fi- 
guran en la Tabla Resumen 29.2. Fifjate que en casi todos los 



casos las sinapomorfias que aparecen en la tabla representan 
cambios en estructuras que protegen o apoyan a la celula o 
que influyen en la capacidad del organismo para moverse 
o alimentarse. Asimismo, ten en cuenta que las plantas, hongos 
y animales analizados en los Capftulos 30 a 34 representan sub- 
grupos de dos de los ocho linajes eucarioticos principales. 

Aunque los grupos individuales de protistas estaban bien ca- 
racterizados sobre la base de la morfologfa, las relaciones entre 
los ocho linajes eucarioticos eran casi desconocidas. El siguiente 
avance en el conocimiento de la diversidad eucariotica se pro- 
dujo cuando se hizo posible la obtencion y analisis de los datos 
de la secuencia de DNA. A comienzos de la decada de 1990, los 
investigadores comenzaron a utilizar caracteristicas molecula- 
res para reconstruir la historia de la evolucion de la Eukarya. 

Evaluation de f ilogenias moleculares 

Cuando los investigadores comenzaron a utilizar datos mole- 
culares para inferir la filogenia de los eucariotas, la mayoria 
de los estudios estaban basados en el gen que codifica la mo- 
lecula del RNA en pequenas subunidades de ribosomas. Re- 
cuerda del Capftulo 1 que los analisis de este gen revelaron la 
naturaleza de los tres dominios de la vida. Cuando los investi- 
gadores secuenciaron este gen de un abanico de eucariotas y 
utilizaron los datos para inferir una filogenia del dominio Eu- 
karya, el analisis sugeria que los ocho grupos identificados 
sobre la base de caracteristicas morfologicas distintivas eran 
grupos monofileticos. Esto fue un importante apoyo para la 
hipotesis de que las caracteristicas morfologicas distintivas 
eran caracteres compartidos y derivados que existian en un 
ancestro comun de cada linaje. 

Para comprender las relaciones entre los ocho linajes y sus 
subgrupos, los biologos analizaron datos de secuencia de 
otros genes y combinaron los resultados con las caracteristi- 
cas morfologicas. Aunque aun se continua investigando la fi- 
logenia de Eukarya, el arbol filogenetico de la Figura 29.8 es 
la mejor estimation actual de la historia evolutiva del grupo. 



TABLA RESUMEN 29.2 Principales linajes de eucariotas 



Linaje 


Caracteristicas morfologicas distintivas (sinapomorfias) 


Excavata 


Las celulas tienen una pronunciada «ranura de alimentacion» donde ingieren las presas o los restos organicos. No hay 
mitocondrias presentes, aunque si se aprecian genes derivados de las mitocondrias en el nucleo. 


Discicristata 


Las celulas tienen mitocondrias con crestas diferenciadas con forma de disco. 


Alveolata 


Las celulas tienen estructuras en forma de saco denominadas alveolos que forman una capa continua justo debajo de la 
membrana de plasma. Se cree que los alveolos sirven de soporte. 


Stramenopila 


Si hay flagelos, las celulas suelen tener 2, uno de los cuales esta cubierto de protuberancias con forma de pelo. 


Rhizaria 


Las celulas carecen de paredes celulares, aunque algunas producen una cubierta semejante a una concha. Cuando las partes 
de la celula se extienden hacia fuera para mover la celula, tienen una forma fina. 


Plantae 


Las celulas tienen cloroplastos con una membrana doble. 


Opisthokonta 


Las celulas reproductoras tienen un solo flagelo en la base. Las crestas dentro de las mitocondrias son planas, no tienen forma 
de tubo como en otros eucariotas. (Este linaje incluye protistas, hongos y animales. Los hongos y animales se tratan en detalle 
en los Capftulos 31 a 34). 


Amoebozoa 


Las celulas carecen de paredes celulares. Cuando las partes de la celula se extienden hacia fuera para provocar el movimiento 
de la celula, forman lobulos grandes. 
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FIGURA 29.8 Los analisis filogeneticos han identificado ocho linajes principales de eucariotas. Este arbol muestra 
subgrupos seleccionados de los ocho linajes principales que se discuten en este capitulo.Se han identificado otros muchos 
linajes de protistas. 

O EJERCICIO Coloca una barra y una etiqueta a lo largo de la rama en la que evolucionaron los flagelos inusuales de 
Stramenopila. Coloca otra barra y otra etiqueta para indicar donde evolucionaron las mitocondrias distintivas de la Discicristata. 



Uno de los resultados emergentes consiste en que Amoebo- 
zoa y Opisthokonta (que comprenden hongos y animales) pare- 
cen constituir un grupo monofiletico al que se le ha dado recien- 
temente el nombre de Unikonta. De igual manera, Alveolata y 
Stramenopila parecen constituir un grupo monofiletico al que 
los biologos denominan Chromalveolata. Sin embargo, enten- 
der donde se encuentra la raiz o la base del arbol ha resultado 
mas problematico. Los ultimos datos sugieren que un grupo de 
organismos unicelulares denominados Excavata, que tienen una 
«ranura de alimentacion» distintiva, constituyen el linaje mas 
basal de Eukarya. Los grupos con cloroplastos, tipos especiali- 
zados de flagelos, o mitocondrias inusuales evolucionaron mas 
tarde. A medida que se descubre mas information, nuestro co- 
nocimiento de la filogenia eucariotica va mejorando. 

Descubrimiento de nuevos linajes 
mediante el secuenciamiento directo 

El esfuerzo por refinar la filogenia de Eukarya continua, y los 
protistas siguen utilizandose como importantes organismos 
modelo en la biologia (vease Cuadro 29.2). Pero de todos los 
frentes de investigation sobre la diversidad eucariotica, es 
probable que el mas apasionante sea el basado en la tecnica 
denominada secuenciamiento directo. 

Como se explico en el Capftulo 28, el secuenciamiento di- 
recto consiste en recolectar organismos de un habitat y anali- 



zar la secuencia de DNA de genes espetificos, sin cultivar po- 
blaciones mas grandes de individuos en cultivos de laborato- 
rio. El metodo se basa en el uso de la reaction en cadena de 
la polimerasa (PCR, por sus siglas en ingles; vease Capftulo 
19) para amplificar ciertos genes de los organismos que se 
han recogido. Los datos de la secuencia de DNA resultante se 
utilizan para colocar los organismos en un arbol filogenetico. 

Recuerda que el secuenciamiento directo condujo al descu- 
brimiento de linajes principales de Archaea desconocidos 
hasta el momento. Para sorpresa de los biologos de todo el 
mundo, lo mismo ocurrio cuando los investigadores utilizaron 
el secuenciamiento directo para estudiar a los eucariotas. 

Los primeros estudios de secuenciamiento directo centra- 
dos en los eucariotas se publicaron por primera vez en 2001 y 
estuvieron motivados por la hipotesis de que el secuencia- 
miento directo podria detectar la presencia de especies no 
conocidas hasta la fecha. Para probar esta hipotesis, los inves- 
tigadores recogieron celulas a distintas profundidades y ubi- 
caciones en los oceanos, utilizaron imprimaciones de PCR 
para amplificar genes que codifican el componente RNA de la 
subunidad pequena del ribosoma, secuenciaron los genes y 
compararon los datos con las secuencias de eucariotas estu- 
diados previamente. Un estudio recogio muestras de organis- 
mos a profundidades entre 250 y 3.000 m por debajo de la su- 
perficie acuatica de la Antartida; otro se centro en celulas a 
profundidades de 75 m en el Oceano Pacffico, cerca del Ecua- 



CUADRO 29.2 



n organismo moc 



)ictyostelium 



Distintas especies de protistas han ser- 
vido como organismo modelo en biolo- 
gi'a, como el moho mucilaginoso celular 
Dictyostelium discoideum. El Dictyostelium 
no es siempre mucilaginoso y no es un 
moho (en el sentido de un tipo de hongo). 
Se trata de una ameba. Ameba es un ter- 
mino general que utilizan los biologos 
para caracterizar un protista unicelular 
que carece de una pared celular y es muy 
flexible en su forma. El Dictyostelium ha 
fascinado durante mucho tiempo a los 
biologos porque se trata de un organismo 
social. Las celulas independientes se jun- 
tan en ocasiones para constituir una es- 
tructura multicelular. 

La Figura 29.9 muestra el ciclo de la 
vida del Dictyostelium discoideum (la se- 
cuencia de acontecimientos que se pro- 
ducen en la vida de un individuo). Ten 
presente que bajo la mayoria de las con- 
diciones, las celulas del D. discoideum son 
haploides (n) y se desplazan entre la ve- 
getacion en descomposicion de los sue- 
los de los bosques y otros habitats. Se ali- 
mentan de las bacterias deglutiendolas 
enteras. Las celulas se reproducen de 
forma asexual por mitosis. Sin embargo, si 
la comida comienza a escasear, las celulas 
comienzan a juntarse. En muchos casos, 
decenas de miles de celulas se adhieren 
para formar una babosa de 2 mm de 
largo.Tras migrar a una ubicacion soleada, 
la masa se detiene y las celulas individua- 
les se diferencian segun su posicion en 



esta. Algunas forman un tallo; otras una 
masa de esporas en la punta del tallo. Una 
espora es una celula que se convierte en 
un organismo adulto, pero que no esta 
formada a partir de una fusion de game- 
tos como un zigoto.Toda la estructura se 
denomina cuerpo fructifero. Las celulas 
que forman esporas segregan una capa 
gruesa y representan una fase de reposo 
duradera. El cuerpo fructifero finalmente 
se seca,y el viento dispersa las esporas a 
nuevas ubicaciones, donde puede que 
haya mas alimentos. 

En ocasiones tambien puede tener re- 
produccion sexual. Cuando se forma una 
agrupacion, es posible que dos celulas se 
fusionen para formar un zigoto diploide 
(2n) denominado celula gigonte. La celula 
gigante crece mediante la alimentacion 
en la ameba haploide de la agrupacion. 
Despues segrega una gruesa capa pro- 
tectora. El zigoto experimenta la meiosis 
para formar descendencia haploide, la 
cual experimenta mitosis. Finalmente las 
celulas haploides se desprenden de la 
capa protectora y comienzan a moverse 
en busqueda de alimentos. 

El Dictyostelium discoideum ha sido un 
organismo modelo importante para in- 
vestigar acerca de los eucariotas: 
• Inicialmente, las celulas de un bloque 
son identicas en su morfologia, pero 
despues se diferencian en esporas y ce- 
lulas de tallo. El estudio de este proceso 
ayudo a los biologos a comprender 



mejor la forma en que las celulas de 
embriones de plantas y animales se di- 
ferencian en tipos de celulas distintas. 

• El proceso de formacion de una ba- 
bosa ha facilitado el estudio de los 
movimientos de las celulas animales y 
su agrupacion a medida que forman 
tipos especificos de tejidos. Ademas, 
el descubrimiento de que la agrupa- 
cion de celulas D. discoideum sigue la 
pista de adenosm monofosfato ciclico 
(cAMP) ayudo a los investigadores a 
comprender mejor los mecanismos 
responsables de la quimiotaxis (movi- 
miento en respuesta a una sustancia 
quimica) en otros organismos. 

• Cuando las celulas D. discoideum se 
agrupan, se pegan unas a otras. El des- 
cubrimiento de protemas de la mem- 
brana responsables de la adhesion ce- 
lula a celula ayudo a los biologos a 
comprender algunos principios gene- 
rales de la vida multicelular tratados 
en el Capitulo 8. 

• Las celulas que se agrupan no son 
identicas geneticamente.Cerca de un 
20 por ciento de las celulas ayudan a 
otros individuos a producir descen- 
dencia mediante la formacion del 
tallo, pero mueren sin producir des- 
cendencia por si mismas. Los investi- 
gadores utilizan el D. discoideum para 
averiguar preguntas acerca de por que 
algunos individuos parecen sacrifi- 
carse para ayudar a otros. 




despues consumen otras celulas 
FIGURA 29.9 El ciclo de la vida del Dictyostelium discoideum. 

O PREGUNTA En los mohos mucilaginosos, £por que no se considera la production de esporas una forma de reproduction sexual? 

O PREGUNTA La mayoria de los biologos consideran la babosa de mohos mucilaginosos una forma simple de multicelularidad. £Por que? 
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dor. Los dos estudios encontraron una amplia variedad de se- 
cuencias caractensticas de RNA ribosomico (nuevas especies 
bajo el concepto de especies filogeneticas que se introdujo en 
el Capitulo 26). 

Los investigadores que siguieron estudiando estos resulta- 
dos mediante el examen de las muestras con el microscopio 
se sorprendieron cuando descubrieron que muchos de los eu- 
cariotas que acababan de descubrir eran pequenos (entre 
0,2 mm y 0,5 mm de diametro). Otros estudios de secuencia- 
miento directo han confirmado la existencia de protistas con 
diametros inferiores a 2 mm. Estas celulas eucarioticas coin- 
ciden en tamano con las bacterias, que suelen tener un diame- 
tro de entre 0,5 mm y 2 mm. La conclusion neta es que las ce- 
lulas eucarioticas son mucho mas variables en cuanto al 
tamano de lo que se pensaba. Todo un mundo nuevo de pe- 
quenos protistas acaba de descubrirse. 

El analisis inicial sugiere que al menos algunas de las nue- 
vas especies pueden representar nuevos linajes importantes de 
Dinoflagellata, Stramenopila, o Alveolata. A medida que se 
realizan nuevos estudios de secuenciamiento directo, resulta 
casi seguro que nuestro conocimiento de la diversidad euca- 
riotica ira cambiando, quiza radicalmente, y mejorara. 

293 £Que ocurre en la diversification 
de los protistas? 

El tamano de los protistas oscila entre las celulas del tamano 
de una bacteria y los quelpos. Viven en habitats que van desde 
los oceanos abiertos a los suelos humedos y oscuros de los 
bosques. Su diversidad morfologica y ecologica resulta casi 
desconcertante. Ya que se trata de un grupo parafiletico, no 
comparten las caractensticas derivadas que los distinguen de 
todos los otros linajes del arbol de la vida. 

Comprueba si lo has entendido 



Por suerte, existe un aspecto que ayuda a agrupar a los pro- 
tistas. Una vez que surgio una innovacion importante en los 
protistas, desencadeno la evolucion de las especies que viven en 
un amplio abanico de habitats y de muy diversas formas. En 
primer lugar, tengamos en cuenta las nuevas caractensticas 
morfologicas que surgieron en los protistas y analicemos des- 
pues nuevos metodos de alimentation, movimiento y reproduc- 
tion que evolucionaron en estos linajes. Desde el principio hasta 
el fin, deberias centrarte en comprender como cada nuevo rasgo 
ayudo a hacer posible la fantastica diversidad de protistas. 

iQue innovaciones morfologicas evolucionaron 
en los protistas? 

<:Que aspecto teman los primeros eucariotas? Dado que la ma- 
yoria de los antiguos grupos eucarioticos son unicelulares, y 
que casi todas las bacterias y arqueas son tambien unicelula- 
res, los biologos infieren que el primer eucariota era un orga- 
nismo unicelular. Ademas, todos los eucariotas que viven hoy 
tienen un nucleo y un sistema de endomembrana, mitocondria 
o genes que se encuentran normalmente en las mitocondrias, 
y un citoesqueleto. Basandose en estas observaciones, los bio- 
logos concluyen que su ancestro comun tambien presentaba 
estas estructuras. Dado que la mayoria de los linajes eucario- 
ticos antiguos carecen de paredes celulares, los biologos sugie- 
ren que el ancestro comun de todos los eucariotas que viven 
hoy tambien caretia de esta caracteristica. 

En resumen, probablemente los primeros eucariotas eran or- 
ganismos unicelulares con un nucleo y un sistema de endomem- 
brana, mitocondria y citoesqueleto, pero sin pared celular. Asi- 
mismo, resulta probable que estas celulas nadaran utilizando un 
tipo primitivo de flagelo. Los flagelos eucarioticos son estructu- 
ras completamente diferentes de los flagelos bacterianos y evolu- 
cionaron de forma independiente. Los flagelos que se encuentran 
en los protistas y otros eucariotas estan hechos de microtubules, 
y la dinema es la protema motora principal. Se produce un mo- 
vimiento ondulado cuando las moleculas de dinema recorren los 
microtubules. Por el contrario, los flagelos de las bacterias y ar- 
queas estan compuestos principalmente de una protema deno- 
minada flagelina (vease Capitulo 7). En lugar de hacer ondula- 
ciones, estos flagelos giran para producir movimiento. 

O Si entiendes las sinapomorfias que identifican los euca- 
riotas como un grupo monofiletico, deberias ser capaz de si- 
tuar el origen del nucleo celular y el flagelo eucariotico en la 
Figura 29.8. Una vez lo hayas hecho, tengamos en cuenta la 
forma en que varias de estas nuevas caractensticas morfologi- 
cas surgieron e influyeron en la consiguiente diversification de 
los protistas, comenzando con la caractenstica que define a la 
Eukarya: el nucleo celular. 

El nucleo celular Aunque los investigadores siguen reco- 
giendo pruebas sobre el origen del nucleo celular, la hipotesis 
principal consiste en que se derivo de invaginaciones de la 
membrana de plasma. Como muestran los dibujos de la Fi- 
gura 29.10, se cree que estas invaginaciones dieron lugar al 
nucleo celular y al reticulo endoplasmatico (ER). Dos lineas 
de pruebas apoyan esta hipotesis: las invaginaciones de la 
membrana de plasma existen en algunas de las bacterias vivas 



Si entiendes que... O 

• Los biologos utilizan datos de microscopia y 
secuenciamiento de DNA para estimar los arboles 
filogeneticos y estudiar la diversidad de los protistas. 

Segun los analisis mas recientes, el dominio Eukarya 
comprende ocho linajes principales. Los miembros de cada 
linaje tienen aspectos distintivos de la estructura celular. 

• El secuenciamiento directo ha permitido a los 
investigadores reconocer grandes cantidades de eucariotas 
no identificados previamente,algunos de los cuales son 
muy pequenos. 

Deberias ser capaz de... O 

1 ) Describir las sinapomorfias que distinguen a dos de los 
ocho linajes principales de los eucariotas, y sugieren la 
forma en que estas caractensticas pueden influir en el 
soporte celular o la capacidad para moverse y alimentarse. 

2) Definir los pasos de un estudio de secuenciamiento directo 
que te permitan caracterizar a los protistas presentes en las 
aguas de un arrecife de coral. 
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ORIGEN DEL NUCLEO CELULAR 




1 . Ancestro de los 
eucariotas. 

Cromosomas 
Membrana de plasma 



2. Las invaginaciones 
de la membrana de 
plasma rodean 
los cromosomas. 



3. Celula eucariotica. 
Nucleo 

Reticulo endoplasmics 



FIGURA 29.1 0 Una hipotesis para el origen del nucleo celular. Las 

invaginaciones de la membrana de plasma, analogas a las que se 
muestran aqui, se han observado en las bacterias vivas en la actualidad. 

en la actualidad, y el nucleo celular y el ER de los actuales eu- 
cariotas son continuos (vease Capftulo 7). Q Si entiendes la 
hipotesis de las invaginaciones, deberias ser capaz de explicar 
por que estas observaciones lo corroboran. 

De acuerdo con el pensamiento actual, la evolucion del nu- 
cleo celular fue ventajosa porque separaba la trascripcion de la 
traduccion. Las transcripciones de RNA se procesan dentro del 
nucleo, pero se traducen fuera de este. En las bacterias y ar- 
queas la trascripcion y la traduccion se producen juntas. Una 
vez que un nucleo celular estuvo en su sitio, pudieron aparecer 
empalmes alternatives y otras formas de procesamiento de 
RNA (lo que otorgo a los primitivos eucariotas una forma 
de controlar la expresion de los genes; vease Capftulo 18). 
Aquf, el resultado importante consiste en que una innovacion 
morfologica proporciono a los primeros eucariotas una nueva 
forma de gestionar y procesar la informacion genetica. 

Una vez que el nucleo habfa evolucionado, se produjo la 
diversificacion de este. En algunos casos se asocian unos tipos 
unicos de nucleos con el nacimiento de importantes linajes de 
los protistas. Por ejemplo, los Ciliata tienen un micronucleo 
diploide que solo interviene en la reproduction, y un macro- 
nucleo poliploide donde se produce la trascripcion. Los diplo- 
monados tienen dos nucleos que parecen identicos, aunque no 
se conoce la interaction entre ambos. En los foramimferos, las 
algas rojas y los mohos mucilaginosos plasmodiales, determi- 
nadas celulas pueden contener muchos nucleos. Los dinofla- 
gellata tienen cromosomas que carecen de histones y se adhie- 



ren al nucleo celular. En cada uno de estos grupos, la estruc- 
tura diferente del nucleo (y probablemente las diferencias en 
el procesamiento de la informacion genetica) representa las si- 
napomorfias presentes en un ancestro comun. 
La mitOCOndria Las mitocondrias son organelos que gene- 
ran ATP, mediante la utilization de piruvato como emisor de 
electrones; y oxigeno como receptor final de electrones (vease 
Capftulo 9). En 1981, Lynn Margulis indago en una hipotesis 
radical (propuesta por primera vez en el siglo xix) para expli- 
car el origen de las mitocondrias. 

La teoria de la endosimbiosis sugiere que las mitocondrias 
se originaron cuando una celula bacteriana se establecio den- 
tro de un eucariota hace cerca de 2.000 millones de anos. Su 
nombre deriva de las raices griegas endo, sym y bio (literal- 
mente «dentro-juntos-vida»). La simbiosis ocurre cuando in- 
dividuos de dos especies distintas viven en contacto fisico; la 

LA TEORIA DE LA ENDOSIMBIOSIS 

Compuestos Cadena de transporte ^ lta .. 
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1. La celula eucariotica 
rodea y envuelve 
a la bacteria. 




2. La bacteria vive 
dentro de la celula 
eucariotica. 



3. El eucariota le 
proporciona a la bacteria 
proteccion y compuestos 
de carbono. La bacteria 
le proporciona al 
eucariota ATP. 



FIGURA 29.1 1 Pasos iniciales propuestos en la evolucion de la 
mitocondria. 

O PREGUNTA Segun esta hipotesis, ^cuantas membranas deben'an 
rodear a una mitocondria? Explica tu razonamiento. 



endosimbiosis se produce cuando un organismo de una espe- 
cie vive dentro de un organismo de otra especie. 

En su forma actual, la teorfa de la endosimbiosis sugiere que 
las mitocondrias evolucionaron pasando por una serie de fases. 
Como muestra la Figura 29.1 1, el proceso comenzo cuando las 
celulas eucarioticas comenzaron a utilizar sus elementos citoes- 
queleticos para envolver presas mas pequenas. La teona pro- 
pone que, en lugar de ser digeridas y deglutidas, las bacterias co- 
menzaron a vivir dentro de su huesped eucariotico. En concreto, 
la teona mantiene que la celula deglutida sobrevivio absor- 
biendo moleculas de carbono con energfa de alto potencial de su 
huesped y oxidandolas, utilizando el oxfgeno a modo de recep- 
tor final de electrones. 

Por el contrario, se sugiere que la celula huesped es un de- 
predador capaz solo de realizar la fermentacion anaerobica (lo 
que significa que no podria usar oxfgeno como receptor de 
electrones en la respiracion celular). Se presuponfa que la rela- 
tion entre el huesped y la celula deglutida era estable debido a 
la ventaja mutua existente para los dos: el huesped le propor- 
cionaba a la bacteria protection y compuestos de carbono de 
su otra presa, mientras que la bacteria producfa mucho mas 
ATP del que la celula huesped podria sintetizar por si misma. 
Las celulas que pueden utilizar oxfgeno durante la respiracion 
celular son capaces de producir mucho mas ATP que las celu- 
las que no pueden (vease Capftulo 28). 

Cuando Margulis comenzo a impulsar esta teorfa, recibio nu- 
merosas crfticas (principalmente porque parece un tanto ridf- 
cula). Sin embargo, los biologos fueron examinandola despues 
con mas rigor. Por ejemplo, hoy existen relaciones endosimbio- 
ticas entre protistas y bacterias. Solo entre las a-protobacterias 
existen tres grupos principales dentro de las celulas eucarioticas. 
Asimismo, varias observaciones sobre la estructura de las mito- 
condrias concuerdan con la teorfa de la endosimbiosis: 

Las mitocondrias tienen mas o menos el tamano de una bac- 
teria media y se duplican por fision, como las celulas bacte- 
rianas. La duplicacion de las mitocondrias se produce inde- 
pendientemente de la division por parte de la celula huesped. 




Bacteria 



FIGURA 29.1 2 Los datos filogeneticos 
corroboran la teona de la endosimbiosis. 
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Cuando las celulas eucarioticas se dividen, cada celula hija 
recibe alguna de las muchas mitocondrias presentes. 

Las mitocondrias tienen sus propios ribosomas y fabrican 
sus propias protefnas. Los ribosomas de las mitocondrias 
guardan un gran parecido con los ribosomas bacterianos 
en cuanto a su tamano y composition, y resultan intoxica- 
dos por los antibioticos como la estreptomicina, que im- 
pide los ribosomas bacterianos, pero no los eucarioticos. 

• Las mitocondrias tienen membranas dobles, lo que con- 
cuerda con el mecanismo envolvente cuyo origen se mues- 
tra en la Figura 29.11. 

• Las mitocondrias tienen sus propios genomas, organizados 
como moleculas circulares (parecidos a los cromosomas 
bacterianos). Los genes de las mitocondrias codifican las 
enzimas necesarias para la duplicacion y la trascripcion del 
genoma de la mitocondria. 

Aunque estos datos resultan impresionantes, solo encajan 
con la teorfa de la endosimbiosis. Dicho de otro modo, no ex- 
cluyen otras explicaciones. Este es un principio general de la 
ciencia: una prueba se considera de peso cuando no se puede 
explicar mediante hipotesis alternativas razonables. En este 
caso, la clave consistirfa en encontrar datos que probaran las 
predicciones realizadas por la idea de Margulis frente a las pre- 
dicciones de una teorfa alternativa: la de que las mitocondrias 
evolucionaron dentro de las celulas eucarioticas de forma dife- 
rente a las bacterias. 

Se produjo un hito cuando los investigadores se dieron 
cuenta de que segun la teorfa « dentro de los eucariotas», los 
genes encontrados en las mitocondrias tendrfan que haberse 
derivado a partir de algunos de los genes nucleares de los eu- 
cariotas ancestrales. Por el contrario, la teorfa de Margulis 
proponfa que los genes encontrados en las mitocondrias te- 
nfan un origen bacteriano. 

Diversos estudios sobre las relaciones filogeneticas de los 
genes de las mitocondrias probaron estas predicciones (Fi- 
gura 29.12). Por ejemplo, los investigadores compararon las 



Eukarya 




Si el DNA mitocondrial 
se derivara del DNA nuclear 
de comienzos de la evolucion 
eucariotica, tendria una rama 
aqui (aunque no la tiene) 
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secuencias de genes aislados del DNA nuclear de los eucario- 
tas, el DNA mitocondrial de los eucariotas y el DNA de dis- 
tintas especies de bacterias. Tal como predijo la teoria de la 
endosimbiosis, las secuencias de genes mitocondriales resulta- 
ron estar relacionadas de manera mucho mas estrecha con las 
secuencias de las a-proteobacterias que con las secuencias del 
DNA nuclear de los eucariotas. El resultado se considero 
como una prueba sobrecogedora de que el genoma mitocon- 
drial proviene de una a-proteobacteria en lugar de provenir de 
un eucariota. La teoria de la endosimbiosis resulto ser la unica 
explicacion razonable para los datos. Los resultados supusie- 
ron una sensacional vindicacion de una teoria que una vez 
habia sido muy controvertida. Las mitocondrias evoluciona- 
ron mediante la endosimbiosis. Q Si entiendes la teoria de la 
endosimbiosis y las pruebas que la demuestran, debenas ser 
capaz de describir la forma en que los cloroplastos (el orga- 
nelo en el que se produce la fotosmtesis en los eucariotas) pu- 
dieron surgir mediante la endosimbiosis. Asimismo, debenas 
ser capaz de enumerar los tipos de pruebas que sustentarian 
un origen endosimbiotico del cloroplasto. 

Una vez que la mitocondria se encontraba en el ancestro 
de los actuales protistas, se produjo la diversificacion. En los 
Diplomonados y Parabasalidos el organelo se perdio total- 
mente, o ahora es un vestigio. En los Discicristata y Opistho- 
konta, las crestas con forma de saco en el interior de la mito- 
condria (donde se encuentran la cadena de transporte de 
electrones y la ATP sintasa, tienen distintas formas (vease 
Tabla 29.2). Es de suponer que la variacion en la presencia o 
estructura de las mitocondrias refleja la variacion de los me- 
dios de produccion de ATP de los protistas. En estos casos, la 
estructura de la mitocondria o su ausencia se califican como 
una sinapomorfia que identifica un grupo monofiletico. La 
mitocondria era una innovacion morfologica que se diversi- 
fico posteriormente. 

Estructuras de soporte y protection Las celulas bacte- 
rianas y arqueales contienen filamentos de protemas que les 
proporcionan un citoesqueleto rudimentario. Por el contra- 
rio, los microfilamentos, los filamentos intermedios y los mi- 
crotubules que se encuentran en los eucariotas constituyen 
un esqueleto interno dinamico y completo (vease Capftulo 7). 



Actualmente se esta investigando para conocer la forma en 
que evolucionaron estos elementos citoesqueleticos. Por lo que 
se conoce hasta ahora, la estructura basica del citoesqueleto 
no varia mucho entre los protistas. Lo que si varia de forma 
significativa es la presencia y la naturaleza de otras estructu- 
ras que sirven de soporte y proteccion para la celula. Muchos 
protistas tienen paredes celulares fuera de su membrana de 
plasma; otras tienen estructuras externas duras denominadas 
conchas; otras tienen estructuras rigidas dentro de la mem- 
brana de plasma. En muchos casos, estas estructuras origina- 
les representan sinapomorfias que identifican los grupos mo- 
nofileticos entre los protistas. Por ejemplo: 

• Las Diatomeas estan rodeadas por una concha cristalina de 
oxido silfceo (Figura 29.13a). La concha se compone de dos 
piezas que encajan formando un conjunto de caja y tapa, 
como las cajas de Petri que probablemente hayas visto en 
el laboratorio. 

• Los Dinoflagellata tienen una pared celular hecha de pla- 
cas de celulosa (Figura 29.13b). 

Dentro de los Foramimferos, algunos linajes segregan una 
complicada y enclaustrada concha de carbonato de calcio 
(CaC0 3 ; Figura 29.13c). 

• Los miembros de otros linajes de Foramimferos y algunas 
amebas se cubren con pequenos guijarros. 

• Los Parabasalida tienen una tuberia de soporte interno dis- 
tintiva, que se compone de microtubules reticulados que 
ocupan la longitud de la celula. 

• Los Euglenidos tienen un conjunto de tiras de protemas si- 
tuadas inmediatamente bajo de la membrana de plasma. 
Las tiras se apoyan en microtubules que endurecen la ce- 
lula. 

• Los Alveolata tienen estructuras de tipo saco denominadas 
alveolos, situadas justo debajo de la membrana de plasma, 
la cual ayuda a endurecer la celula. 

En muchos casos, la diversificacion de los protistas se ha 
asociado a la evolucion de estructuras innovadoras para el so- 
porte y la proteccion. 



(a) Diatomea. (b) Dinoflagellata. (c) Foraminifera. 




Concha de oxido de silicio Placas de celulosa Concha de carbonato de calcio, con camaras 

FIGURA 29.1 3 Las cubiertas exteriores duras de los protistas tienen composiciones diferentes. 
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Multicelularidad La historia de muchos linajes de protis- 
tas comienza con la evolucion de estructuras originales asocia- 
das a la gestion de information genetica, la produccion de 
ATP, y el soporte o la proteccion de la celula. Sin embargo, en 
otros linajes de protistas, la innovation morfologica principal 
era la multicelularidad. Los individuos multicelulares contie- 
nen mas de una celula. Al menos algunas de las celulas estan 
adheridas entre si, y otras estan especializadas en funciones di- 
ferentes. En las especies multicelulares mas simples, determi- 
nadas celulas estan especializadas en la produccion u obten- 
cion de alimentos mientras que otras estan especializadas en 
la reproduction. La clave en lo referente a la multicelularidad 
radica en que no todas las celulas expresan los mismos genes. 

Unas pocas especies de bacterias son capaces de agrupar y 
formar cuerpos fructfferos similares a los que se observan en el 
protista Dictyostelium discoideum (vease Cuadro 29.2). Dado 
que las celulas de los cuerpos fructfferos de estas bacterias se 
distinguen en celulas de tallo especializadas y celulas que for- 
man esporas, se consideran multicelulares. No obstante, la 
gran mayoria de las especies multicelulares pertenecen a Eu- 
karya. Segun los datos presentados en la Figura 8.8, los biolo- 
gos estan convencidos de que la multicelularidad evoluciono 
varias veces a medida que los protistas se diversificaron. Esta 
caracteristica tambien evoluciono de forma independiente en 
las plantas verdes, los hongos y los animales. La multicelulari- 
dad es una sinapomorfia compartida por todas las algas ma- 
rrones y todos los mohos mucilaginosos celulares y plasmodia- 
les. Asimismo aparecio en algunos linajes de algas rojas. 

O Para resumir, un abanico de caracteristicas morfologicas 
originales desempeno un papel fundamental a medida que los 
protistas se diversificaron: el nucleo y el sistema de endomem- 
brana, la mitocondria, las estructuras de soporte y proteccion, 
y la multicelularidad. Los protistas inventaron una gran varie- 
dad de formas nuevas de construir y gestionar un individuo. 
Una vez que existio un nuevo tipo de celula eucariotica o indi- 
viduo multicelular, la consiguiente diversificacion a menudo 
se desencadenaba por metodos originales para encontrar ali- 
mentos, desplazarse o reproducirse. Echemos un vistazo a 
cada uno de estos procesos de la vida. 



£C6mo encuentran alimentos los protistas? 

Segun el Capftulo 28, las bacterias y arqueas pueden emplear 
un amplio abanico de moleculas como emisores y receptores 
de electrones durante la respiration celular. Obtienen estas 
moleculas mediante su absorcion directa del entorno. Otras 
bacterias no absorben sus alimentos, sino que generan su pro- 
pia comida mediante la fotosmtesis. 

Muchos grupos de protistas son similares a las bacterias en 
la forma de encontrar comida: realizan la fotosmtesis o absor- 
ben sus alimentos directamente del entorno. Sin embargo, una 
de las historias mas importantes de la diversificacion de los 
protistas fue la evolucion de un metodo original para encon- 
trar alimentos. Muchos protistas ingieren su comida (comen 
bacterias, arqueas o incluso otros protistas). O Cuando se 
produce la alimentacion por ingestion, un individuo toma pa- 
quetes de alimentos mucho mayores que las moleculas indivi- 
duales. Por tanto, los protistas se alimentan mediante (1) la 
ingesta de paquetes de alimentos, (2) la absorcion de molecu- 
las organicas directamente del entorno, o (3) la fotosmtesis. 
Algunos ingieren alimentos y realizan la fotosmtesis (lo que 
significa que utilizan una combination de estrategias alimen- 
ticias). 

Alimentacion por ingestion Los estilos de vida ingesti- 
vos se basan en el consumo de organismos vivos o muertos, o 
en la rapina de trozos sueltos de desechos organicos. Los pro- 
tistas como el moho mucilaginoso celular Dictyostelium dis- 
coideum son lo suficientemente grandes como para deglutir 
bacterias y arqueas; muchos protistas son tan grandes como 
para rodear e ingerir otros protistas o animales microscopi- 
cos. El proceso de deglucion es posible en protistas que care- 
cen de pared celular. Una membrana flexible y un citoesque- 
leto dinamico proporcionan a estas especies la capacidad de 
rodear y «tragar» las presas mediante protuberancias largas 
con forma de dedo denominadas pseudopodos («falsos 
pies»). El proceso de deglucion se ilustra en la Figura 29.14a; 
la evolucion del tamano de las celulas grandes en eucariotas 
se analiza en el Cuadro 29.3. 



(a) Los pseudopodos envuelven la comida. (b) Las corrientes ciliares arrastran la comida hacia la garganta. 




FIGURA 29.14 Alimentacion por ingestion. Los metodos de captura de presas vanan entre los protistas que se 
alimentan por ingestion, (a) Algunos depredadores envuelven a la presa con los psedudopodos;(b) otros 
depredadores la arrastran hacia sus gargantas con corrientes de agua generadas mediante el movimiento de sus cilios. 
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La perdida de la pared celular y la obtencion de la capaci- 
dad de mover la membrana de plasma alrededor de sus presas 
o partfculas de alimento resulto ser una importante innovation 
durante la evolution de los protistas. Recuerda del Capftulo 28 
que las bacterias y arqueas abundan en tierras humedas y ha- 
bitats acuaticos, donde tambien viven los protistas. En lugar de 
competir con las bacterias y arqueas por la luz del dfa o las 
moleculas de alimento, los protistas podrfan comerselas. 

Aunque muchos organismos que se alimentan por inges- 
tion cazan sus presas y las degluten, otros no lo hacen. En 



lugar de buscar la comida, estas especies se adhieren a una su- 
perficie. Los protistas que se alimentan de esta forma tienen 
cilios que rodean la boca y dan golpes de una forma coordi- 
nada. El movimiento genera corrientes de agua que atraen las 
partfculas de comida hacia la celula. (Figura 29.14b). 

Alimentation por absorcion Cuando se obtienen los nu- 
trientes directamente del entorno, a traves de la membrana de 
plasma, se produce la alimentation por absorcion, comun 
entre los protistas. No obstante, resulta importante reconocer 



£Por que los eucariotas pueden tener unas celulas tan grandes? 



CUADRO 2 



Aunque las celulas eucarioticas vari'an am- 
pliamente en tamano, el dominio Eukarya 
se distingue por la evolution de las celulas 
mas grandes que se conocen. Una celula 
eucariotica de tamano medio tiene un 
diametro 1 0 veces mayor que una celula 
bacteriana de tamano medio. ^Como pu- 
dieron hacerse tan grandes las celulas eu- 
carioticas? La respuesta a esta pregunta 
no es obvia,dado que el gran tamano ce- 
lular conlleva un importante reto fisico: a 
medida que las celulas se hacen mas 
grandes, su volumen aumenta mucho 
mas rapidamente de lo que lo hace su 
area de superficie. Esto se debe a que el 
volumen de una celula aumenta como 
el cubo de un diametro de una esfera (vo- 
lumen x diametro 3 ) mientras su area de 
superficie aumenta como el cuadrado del 
diametro de una esfera (area de superficie 
x diametro 2 ). A medida que las celulas se 
hacen mas grandes, la proportion del area 
de superficie disponible se hace cada vez 
mas pequena en relation con el volumen 
presente (vease Section 42.3). Esto su- 
pone un problema porque los alimentos, 
los gases, y las moleculas de desperdicio 
se deben difundir por la superficie de la 
celula, mientras que el volumen se rellena 
con maquinaria biosintetica que necesita 
materia prima y genera desperdicios. A 
medida que aumenta el tamano de la ce- 
lula, el metabolismo del interior de la 
celula puede sobrepasar el transporte y 
los procesos de intercambio en la superfi- 
cie, donde entran las materias primas y 
salen los productos de desecho. 

Las celulas eucarioticas hacen frente a 
este conflicto porque se dividen en com- 
partimentos rodeados por membranas, 
cada uno de los cuales tiene un area de 
superficie relativamente alta y un volu- 
men relativamente bajo. A modo de ejem- 



plo de la forma en que funciona la com- 
partimentacion de las celulas eucarioticas, 
hablemos del ciliado denominado para- 
mecio (Figura 29.15). Este organismo se 
alimenta de bacterias que arrastra hacia 
una hendidura conocida como la gar- 
ganta y despues hacia la boca de la celula. 
Tras ingerir una bacteria, un paramecio la 
rodea con una membrana interna, for- 
mando un compartimento denominado 
vacuola de alimentos. Las vacuolas se fu- 
sionan con las estructuras rodeadas por 
membranas denominadas lisosomas, las 
cuales tienen las enzimas digestivas,y cir- 
cular! alrededor de la celula. Una vez que 
la comida se ha digerido y los nutrientes 
se han difundido porfuera de la vacuola, 
la vacuola se fusiona con la membrana de 
plasma en un organelo especial (el poro 
anal) y expele las moleculas de deshecho. 
Las vacuolas proporcionan una gran area 
de membrana interna que permite el re- 
parto eficaz de los nutrientes por el volu- 



men de la celula y la rapida expulsion de 
los productos de deshecho. 

Aunque no todas las celulas eucarioti- 
cas contienen vacuolas y poros anales, 
todas ellas tienen otros muchos comparti- 
mentos internos.Cada una de las estructu- 
ras internas presentadas en el Capftulo 7 
(entre las que se incluyen el nucleo, los li- 
sosomas, los perixomas, las mitocondrias, 
los cloroplastos, la vacuola central, el apa- 
rato de Golgi y el reticulo endoplasmico 
liso y rugoso) tiene una funcion diferente. 
Muchas estan cubiertas por membranas y 
estan concebidas para la smtesis, trans- 
porte y distribution de moleculas. Estos 
organelos fueron innovaciones morfologi- 
cas que hicieron posible la evolution del 
gran tamano. El gran tamano celular re- 
sulto importante ya que hizo posible la 
alimentation por ingestion. Sin la alimen- 
tation por ingestion, no se habrian produ- 
cido la endosimbiosis ni la evolution de las 
mitocondrias y los cloroplastos. 
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FIGURA 29.1 5 Los protistas tienen estructuras intracelulares especializadas. El 

paramecio se alimenta arrastrando bacterias hacia una estructura subcelular conocida como la 
garganta. 

O EJERCICIO Haz una lista al lado del dibujo del paramecio de los organelos y estructuras 
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que los protistas no son tan diversos como las bacterias y ar- 
queas en lo que respecta a los emisores y receptores de electro- 
nes que absorben para utilizar en la respiracion celular. La 
mayona de los protistas utilizan la glucosa y otros azucares 
como emisores de electrones, y el oxfgeno como receptor de 
electrones. A diferencia de las bacterias y arqueas, que pueden 
fermentar muchos tipos de moleculas, la mayona de los pro- 
tistas solo pueden fermentar azucares. 

Algunos protistas que viven gracias a la alimentacion por 
absorcion son saprofitos. Un saprofito es un organismo que se 
alimenta de materia organica muerta, o detritos. Sin embargo, 
muchos de los protistas que se nutren directamente del entorno 
viven dentro de otros organismos. Si danan a su huesped, la es- 
pecie se denomina parasite La mayona de los protistas res- 
ponsables de las enfermedades de la Tabla 29.1 son parasitos. 

Fotosmtesis Es posible que recuerdes de los Capftulos 10 y 
28 que los fotosistemas I y II evolucionaron en bacterias, y que 
ambos se producen en cianobacterias. La maquinaria basica 
necesaria para la fotosmtesis no evoluciono en los eucariotas. 
Por el contrario, la «robaron» mediante la endosimbiosis. 

La teoria de la endosimbiosis argumenta que el organelo 
donde se produce la fotosmtesis en los eucariotas se origino 
cuando un protista deglutio una cianobacteria. Una vez den- 
tro del protista, la bacteria fotosintetica proporciono a su 
huesped eucariotico oxigeno y glucosa a cambio de proteccion 
y acceso a la luz. Si la teona de la endosimbiosis es correcta, 
los cloroplastos de hoy descienden de las cianobacterias. 

Todos los eucariotas fotosinteticos tienen un cloroplasto y 
una mitocondria, la prueba del origen endosimbiotico del clo- 
roplasto es incluso mas persuasiva que el de la mitocondria. 
Los cloroplastos tienen la misma lista de caracteristicas de 
tipo bacteriano que hemos presentado con anterioridad para 
las mitocondrias. Existen numerosos ejemplos de cianobacte- 
rias endosimbioticas que en la actualidad viven dentro de los 
protistas o los animales, y las secuencias de DNA dentro de 
los cloroplastos son extremadamente similares a los genes cia- 
nobacterianos. Ademas: 

• El organelo fotosintetico de un grupo de protistas denomi- 
nados glaucofitos tiene una capa exterior que contiene el 
mismo constituyente (peptidoglicano) que se encuentra en 
las paredes celulares de las cianobacterias. 

• Al igual que los cloroplastos, la cianobacteria Procbloron 
contiene clorofilas a y b, y tiene un sistema de membranas 
internas donde se encuentran los pigmentos fotosinteticos 
y las enzimas. 

O Si entiendes la prueba del origen endosimbiotico del clo- 
roplasto, debenas ser capaz de explicar por que estas dos ulti- 
mas observaciones corroboran esta teona. Asimismo debenas 
ser capaz de anadir una rama que indique la ubicacion de los 
genes de cloroplastos en el arbol filogenetico de la Figura 29.12. 

La adquisicion del cloroplasto, al igual que la adquisicion 
de la mitocondria, se denomina endosimbiosis primaria. Dado 
que todas las especies de Plantae tienen cloroplastos con dos 
membranas y una composicion molecular similar, los biologos 
deducen que la endosimbiosis primaria se produjo en su an- 



cestro comun. Dicho de otra forma: el cloroplasto es la sina- 
pomorfia que identifica a las algas glaucofitas, las algas rojas, 
y las plantas verdes (algas verdes y plantas terrestres) como 
parte del mismo grupo monofiletico. 

Sin embargo, las cosas se complican porque los cloroplas- 
tos tambien estan presentes en tres de los otros linajes princi- 
pales de protistas: Discicristata, Chromalveolata y Rhizaria. 
No obstante, en estas especies el cloroplasto esta rodeado por 
mas de dos membranas: normalmente cuatro. Para explicar 
esta observacion, los investigadores sostienen la hipotesis de 
que los ancestros de estos grupos adquirieron los cloroplastos 
mediante la ingesta de protistas fotosinteticos que ya teman 
cloroplastos. Este proceso, denominado endosimbiosis secun- 
daria, se produce cuando un organismo deglutio una celula 
eucariotica fotosintetica y mantiene sus cloroplastos como 
simbiontes intracelulares (Figura 29.16). 

La Figura 29.17 muestra el lugar donde se produjo la endo- 
simbiosis primaria y secundaria en el arbol filogenetico de los 
eucariotas. Una vez que los protistas teman el cloroplasto, se 
«pasaba» a nuevos linajes mediante la endosimbiosis secunda- 
ria. Muchos linajes de protistas adquirieron la capacidad de 
realizar la fotosmtesis de forma independiente. En cada caso, 
la adquisicion de un cloroplasto desencadeno una radiacion 
de especies fotosinteticas. Q Si entiendes la endosimbiosis, de- 
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FIGURA 29.1 6 La endosimbiosis secundaria produce organelos 
con cuatro membranas. Los cloroplastos que se encuentran en 
algunos protistas tienen cuatro membranas y se cree que derivan 
de la endosimbiosis secundaria. En las especies que tienen 
cloroplastos con tres membranas, los biologos tienen la hipotesis 
de que a la endosimbiosis secundaria le siguio la perdida de una 
membrana. 



610 Unidad 6 La diversificacion de la vida 



Bacteria Archaea Eukarya 




Eukarya 



Discicristata 



Chromalveolata 



Rhizaria 



Plantae 



> _o> ^ r o s& <o ^ str <y* 4» & 



Endosimbiosis 
secundaria: 

se transfirio un cloroplasto 
de alga verde al ancestro 
de los euglenidos y a 
los Chlorarachniophytes 



Endosimbiosis secundaria: 

se transfirio un cloroplasto 
de alga roja al ancestro 
de los Chromalveolata 

FIGURA 29.1 7 La fotosmtesis surgio en los protistas por medio de la endosimbiosis primaria, y despues se 
extendio a otros linajes mediante la endosimbiosis secundaria. Las similitudes bioqufmicas vinculan los 
cloroplastenidos y Chlorarachniophytes con las algas verdes.Ten presente que entre los Chromalveolata solo los 
Dinoflagellata, diatomeas y algas marrones tienen especies fotosinteticas. En los Ciliata, Apicomplexa y Oomycota, 
el cloroplasto se ha perdido o ha modificado sus funciones. 

O EJERCICIO Sehala y etiqueta la endosimbiosis primaria que dio lugar a la mitocondria, basandote en la 
observacion de que todos los eucariotas vivos en la actualidad tienen una mitocondria o vestigios de una. 

O PREGUNTA ^Por que no se han conseguido mitocondrias mediante la endosimbiosis secundaria? 




Endosimbiosis 
primaria (inicial): 

se produjo aqui 



benas ser capaz de explicar por que los acontecimientos de la 
endosimbiosis primaria y secundaria presentados en este capf- 
tulo representan las transferencias laterales de genes mas ma- 
sivas de la historia de la vida, en cuanto al numero de genes 
que se mueven de una vez. (Para repasar la transferencia de 
genes lateral, vease Capital o 20). 

Para comprender en profundidad el papel que desempeno 
la fotosmtesis en la diversificacion de los protistas, es esencial 
tener presente que la mayorfa de los linajes fotosinteticos que 
aparecen en la Figura 29.17 contienen una coleccion unica de 
pigmentos fotosinteticos. Un pigmento fotosintetico determi- 
nado absorbe diferentes longitudes de onda de luz. Por tanto, 
la presencia de diferentes pigmentos significa que distintas es- 
pecies absorben diferentes longitudes de onda del espectro 
electromagnetico (Tabla 29.3). Para que estas observaciones 
tengan sentido, los biologos mantienen la hipotesis de que la 
evolucion de combinaciones unicas de pigmentos proporciono 
a los eucariotas fotosinteticos la capacidad de cultivar longi- 
tudes de onda de luz unicas y evitar la competicion. El Capi- 
tulo 28 destacaba que parece haber ocurrido un fenomeno si- 
milar entre las bacterias fotosinteticas. Al igual que el nucleo 
celular, la mitocondria, la multicelularidad, la alimentacion 
por ingestion y otras caracterfsticas que surgieron en los pro- 



tistas, la adquisicion del cloroplasto fue una innovacion que 
desencadeno la consiguiente diversificacion. 

Es dificil exagerar la importancia de la fotosmtesis en la di- 
versificacion de protistas, o la importancia de los protistas fo- 
tosinteticos para otras especies. Por ejemplo, muchos protis- 
tas fotosinteticos viven en simbiosis con animales u otros 
protistas, ya sea dentro o fuera de las celulas huesped. Aun- 
que hay cientos de ejemplos, quiza el mas importante atana a 
los animales denominados corales. Casi todos los corales que 
crean barreras acogen protistas fotosinteticos monocelulares 
en la piel o el tejido intestinal. Las concentraciones de celulas 
endosimbioticas pueden resultar impresionantes: hasta un mi- 
llon de celulas protistas por centimetro cuadrado de superficie 
de coral (Figura 29.18). La mera abundancia de estos y otros 
protistas fotosinteticos resulta significativa. Es probable que 
las plantas sean los productores dominantes de azucares y 
otros compuestos organicos de alta energfa en la tierra, pero 
los protistas fotosinteticos y las bacterias son los productores 
dominantes de compuestos de carbono en oceanos y lagos. 

Diversidad de estilos de vida Antes de abandonar el 
tema de la obtencion de alimento en los protistas, resulta im- 
portante reconocer que los tres estilos de vida (por ingestion, 
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TAB LA 29.3 Pigmentos en protistas fotosinteticos 

Linaje Pigmentos Pigmentos 

fotosinteticos accesorios 

Glaucofitos Clorofila a Ficocianina, 




aloficocianina, 
(3-caroteno 



Algas rojas Clorofila a Principalmente 

^^^^^^^^^^m ficoeritrina 



Algas marrones, Clorofila ay c Fucoxantina 

diatomeas, Dinoflagellata 




Algas verdes Clorofila ay b Fucoxantina 




Chlorarachniophytes Clorofila ay b Xantofilas 




Euglenidos Clorofila ay b Xantofilas, 




(3-caroteno 



O PREGUNTA ^Concuerdan los pigmentos que figuran en esta 
tabla con las hipotesis de la endosimbiosis primaria y secundaria 
descritas en la Figura 29.1 7? Razona tu respuesta. 

por absorcion y fotosintetico) se producen en diversos linajes 
de eucariotas. Las tres formas de obtener alimentos pueden 
darse en un mismo clado. 

Para entender esto mejor, hablemos del grupo monofiletico 
de los Alveolata. Existen tres subgrupos principales de este linaje 
denominados Dinoflagellata, Apicomplexa y Ciliata. Dentro de 
cada subgrupo, las especies varfan en la forma en que se alimen- 
tan. Cerca de la mitad de los Dinoflagellata son fotosinteticos, 
mientras otros muchos son parasitarios. Los Apicomplexa son 
parasitos. Entre los Ciliata se incluyen muchas especies que in- 
gieren presas, pero algunos viven en los intestinos del ganado o 
en las branquias de los peces, y absorben nutrientes de sus hues- 




FIGURA 29.1 8 Muchos protistas fotosinteticos viven en 
simbiosis. El coral que aparece en la ilustracion contiene miles de 
Dinoflagellata simbioticos. 



pedes. Otras especies de Ciliata se alimentan manteniendo algas 
u otros tipos de simbiontes fotosinteticos dentro de sus celulas. 

Dentro de cada uno de los ocho linajes principales de euca- 
riotas, los diferentes metodos de alimentacion ayudaron a de- 
sencadenar la diversification. 

£C6mo se mueven los protistas? 

Muchos protistas se mueven de forma activa para encontrar 
comida. Los depredadores como el Dictyostelium discoideum 
se arrastran por un sustrato en busca de una presa. La mayo- 
ria de las especies unicelulares y fotosinteticas son capaces de 
nadar hasta ubicaciones soleadas. <;C6mo son posibles estos 
movimientos? 

El movimiento ameboide es un movimiento de desliza- 
miento que se observa en algunos protistas. En el modo clasico 
que se ilustra en la Figura 29.1 9a, los pseudopodos se mueven 
hacia delante por un sustrato y el resto del citoplasma, los or- 
ganelos y la membrana de plasma les siguen. El movimiento re- 
quiere ATP y comprende interacciones entre las protemas de- 
nominadas actina y miosina dentro del citoplasma. El 
mecanismo esta relacionado con el movimiento muscular de los 
animales, que se detalla en el Capftulo 47. No obstante, a nivel 
de toda la celula, la secuencia exacta de acontecimientos du- 
rante el movimiento ameboide sigue siendo un tanto incierta. 

El otro modo principal de locomocion en los protistas 
comprende los flagelos o los cilios (Figura 29.19b y c). Ambos 
tienen estructuras identicas. Recuerda del Capftulo 7 que los 
dos se componen de nueve conjuntos de microtubules empa- 
rejados dispuestos alrededor de dos microtubules centrales. 
Sin embargo, los flagelos son largos y se encuentran a menudo 
solos o en parejas; los cilios son cortos y a menudo hay gran- 
des cantidades de ellos en las celulas. Los flagelos y los cilios 
tambien se pueden distinguir por los tipos de estructura aso- 
ciados a los cuerpos basales de donde se originan. 

Incluso los protistas estrechamente relacionados pueden 
utilizar formas de locomocion radicalmente diferentes. Por 
ejemplo, consideremos de nuevo el linaje de los protistas de- 
nominados Alveolata y los subgrupos conocidos como Ci- 
liata, Dinoflagellata y Apicomplexa. 
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(a) Movimiento ameboide mediante pseudopodos. 




(b) Desplazamiento mediante flagelos. 




(c) Desplazamiento mediante cilios. 




FIGURA 29.1 9 Las formas de locomocion en los protistas 
varian. (a) En el movimiento ameboide, una multitud de largos 
pseudopodos salen de la celula y a continuacion el resto: 
citoplasma,organelos y la membrana externa, (b) Los flagelos son 
largos y pocos en numero, e impulsan los movimientos de 
desplazamiento. (c) Los cilios son cortos y numerosos. En muchos 
casos se utilizan para el desplazamiento. 

Los Ciliata nadan golpeando sus cilios. Los Dinoflagellata 
lo hacen dando latigazos con sus flagelos. Las celulas madu- 
ras de Apicomplexa se mueven por movimiento ameboide, 
pero sus gametos nadan por medio de flagelos. Dentro de los 
otros linajes principales de protistas es normal que vane la 
forma en que se mueven las celulas y se encuentren especies 
que no exhiben movimientos activos, aunque si se dejan arras- 
trar en las corrientes de agua. El movimiento es solo otro 
ejemplo de la compleja diversificacion que se produjo dentro 
de cada uno de los ocho linajes principales de eucariotas. 

£C6mo se reproducer! los protistas? 

La reproduccion sexual evoluciono en los protistas. Como se 
senalo en el Capitulo 12, la mejor forma de entender la repro- 
duccion sexual es en contraposition con la reproduccion ase- 
xual. La reproduccion asexual se basa en la mitosis de los or- 
ganismos eucarioticos y en la fision de las bacterias y arqueas, 
y da como resultado descendientes geneticamente identicos a 
los padres. La mayoria de los protistas tienen normalmente 
una reproduccion asexual. Por el contrario, cuando se da la 
reproduccion sexual, los descendientes son geneticamente di- 
ferentes de sus padres y entre si. La reproduccion sexual se 
basa en la meiosis y la fusion de gametos, y se produce de 
forma intermitente en muchos protistas (a menudo en una 
epoca determinada del ano, o cuando hay mucha poblacion o 



los alimentos son escasos) y se basa en la meiosis. O La evo- 
lution de la reproduccion sexual cuenta como una de las in- 
novaciones evolutivas mas importantes que se observan en los 
eucariotas. 

Reproduccion sexual versus asexual Cuando la repro- 
duccion tiene lugar por medio de la meiosis, los descendien- 
tes son variables geneticamente (lo que significa que sus ge- 
notipos son diferentes de los de otros descendientes y de los 
de sus padres). La hipotesis principal para explicar por que 
evoluciono la meiosis afirma que los descendientes genetica- 
mente variables pueden ser capaces de prosperar si el en- 
torno cambia. Por ejemplo, los descendientes con genotipos 
diferentes a los de sus padres pueden ser capaces de resistir 
mejor los ataques de parasitos que tuvieron exito al atacar a 
sus padres (vease Capitulo 12). Este es un punto clave por- 
que muchos tipos de parasitos, entre los que se incluyen bac- 
terias y virus, tienen generaciones cortas y evolucionan muy 
rapido. Ya que los genotipos y fenotipos de parasitos cam- 
bian constantemente, la selection natural favorece por com- 
pleto a los individuos huesped con nuevos genotipos. La idea 
es que los genotipos de los nuevos descendientes generados 
por meiosis puedan contener combinaciones de alelos que 
permitan a los huespedes resistir ataques de nuevas cepas de 
parasitos. En resumen, muchos biologos consideran la repro- 
duccion sexual como una adaptation para combatir las en- 
fermedades. 

Variacion en los ciclos de la vida Un ciclo de vida des- 
cribe la secuencia de eventos que se producen cuando los in- 
dividuos crecen, maduran y se reproducen. La evolution de 
la meiosis introdujo un nuevo acontecimiento en el ciclo 
de vida de las especies de protistas; lo que es mas, creo una 
distincion entre fases haploides y diploides en la vida de un 
individuo. Recuerda del Capitulo 12 que los individuos di- 
ploides tienen dos cromosomas de cada tipo dentro de cada 
celula. Cuando la meiosis se produce en las celulas diploides, 
da como resultado la production de celulas haploides. 

El ciclo de la vida de la mayona de las bacterias y arqueas 
resulta extremadamente simple: una celula se divide, se ali- 
menta, crece y se divide de nuevo. Las bacterias y arqueas no 
tienen reproduccion sexual, y son siempre haploides. Por el 
contrario, entre los protistas casi todos los aspectos de un 
ciclo de vida son variables (la meiosis, la reproduccion ase- 
xual, o la fase haploide o diploide del ciclo de vida pueden ser 
las fases mas largas y mas prominentes). 

La Figura 29.20 ilustra parte de la gran variacion que 
ocurre en los ciclos de vida de los protistas unicelulares. La 
Figura 29.20a muestra el ciclo de vida principalmente ha- 
ploide que se observa en muchos protistas unicelulares. El 
ejemplo espetifico que tenemos aquf es el del Dinoflagellata 
Gymnodinium fuscum. Para analizar un ciclo de vida, co- 
mencemos por la fertilization (la fusion de dos gametos 
para formar un zigoto diploide). Entonces, hagamos un se- 
guimiento de lo que le ocurre al zigoto. En este caso, el zi- 
goto diploide experimenta meiosis. A continuacion, los pro- 
ductos haploides de la meiosis crecen y se convierten en 
celulas maduras que finalmente experimentan la reproduc- 
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(a) Un ciclo de vida dominado por celulas haploides 
(la especie que se muestra aqui es el Dinoflagellata Gynodinium fuscum) 




REPRODUCTION 
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mediante meiosis) 
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(b) Un ciclo de vida dominado por celulas diploides 

(la especie que se muestra aqui es la diatomea Cyclotella meneghiniana). 
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FIGURA 29.20 Los ciclos de vida varian ampliamente entre los protistas. Muchos protistas se pueden reproducir 
mediante reproduccion sexual y asexual. En las especies unicelulares la celula puede ser (a) haploide durante la mayoria 
de su vida o (b) diploide durante la mayoria de su vida. 



cion asexual o producen gametos por medio de mitosis. 
Contrastemos este ciclo con el ciclo de vida principalmente 
diploide de la Figura 29.20b. El organismo especifico que se 
muestra aqui es la diatomea Cyclotella meneghiniana. Para 
analizar este ciclo de vida, comencemos de nuevo por la fer- 
tilizacion. En este caso, el zigoto diploide se desarrolla y 
convierte en una celula adulta diploide sexualmente adulta. 
La meiosis se produce en la celula adulta y da como resul- 
tado la formacion de gametos haploides que despues se fu- 
sionan para formar un zigoto diploide. Los contrastes im- 
portantes consisten en que esos gametos son las unicas 
celulas haploides del ciclo de vida. 

A diferencia de los ciclos de vida relativamente sencillos de 
la Figura 29.20, muchos protistas multicelulares tienen una 
fase del ciclo de vida que se basa en una forma haploide mul- 
ticelular. Esta alternancia de formas haploides y diploides 



multicelulares se conoce como alternancia de generaciones. 

La forma haploide multicelular se denomina gametofito, 

porque las celulas especializadas de este individuo producen 
gametos por medio de mitosis. La forma diploide multicelu- 
lar se denomina esporofito, dado que tiene celulas especiali- 
zadas que experimentan meiosis para producir celulas haploi- 
des denominadas esporas. Una espora es una celula que se 
convierte en un organismo adulto, pero que no es un pro- 
ducts de fusion de gametos. Cuando se produce la alternan- 
cia de generation, una espora se divide por mitosis para for- 
mar un gametofito multicelular y haploide. Entonces, los 
gametos haploides producidos por el gametofito se fusionan 
para formar un zigoto diploide, el cual se convierte en el es- 
porofito multicelular diploide. Entre los protistas, la alter- 
nancia de generaciones evoluciono de forma independiente 
en algas marrones, rojas y otros grupos. 
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Es posible que los gametofitos y esporofitos sean identicos 
en apariencia, como en las algas marrones denominadas Ecto- 
carpus siliculosus (Figura 29.21a). Sin embargo, en muchos 
casos el gametofito y el esporofito tienen aspectos diferentes, 
como en el alga marron denominada Laminaria solidungula 
(Figura 29.21b). 

Para entender mejor la alternancia de generaciones, com- 
para y contrasta los acontecimientos descritos en la Figura 
29.20a y la Figura 29.21a, comenzando por la fertilizacion. 



En especial, ten presente que los zigotos que experimentan 
alternancia de generaciones no experimentan meiosis de 
forma inmediata. Por el contrario, germinan en individuos 
diploides que actuan como esporofitos. Despues, las celulas 
del esporofito experimentan meiosis para formar esporas ha- 
ploides, las cuales germinan y se convierten en gametofitos 
haploides. 

O Si entiendes la forma en que varian los ciclos de vida 
entre los protistas multicelulares, deberias ser capaz de definir 



(a) Alternancia de generaciones en las que las formas multicelulares haploide y diploide tienen un aspecto identico 
(aqui, Ectocarpus siliculosus) 
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(b) Alternancia de generaciones en la que los haploides y diploides multicelulares tienen diferente aspecto (aqui, Laminaria solidungula) 
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FIGURA 29.21 La alternancia de generaciones se produce en una variedad de linajes de protistas multicelulares. 
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los terminos alternancia de generaciones, gametofito, esporo- 
fito y espora. Asimismo, deberfas ser capaz de hacer un dia- 
grama de un ciclo de vida donde se muestre la alternancia de 
generaciones, sin mirar la Figura 29.21. 

,;Por que se produce tanta variacion en los tipos de ciclo de 
vida que se observan entre los protistas? Actualmente no se 
conoce la respuesta. La variacion en los ciclos de vida es un 
asunto mayor en la diversificacion de protistas. La explica- 
cion del porque de esta variacion es objeto de futuras investi- 
gaciones. 
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Alteration of Generations in a Protist 

29 A Linajes clave de protistas 

Salta a la vista una generalization importante del arbol filo- 
genetico de Eukarya y los datos sobre la variacion entre los 
protistas en morfologfa, metodo de alimentacion, locomo- 
tion, y modo de reproduccion: cada uno de los ocho linajes 



principales de Eukarya tiene al menos una caracteristica 
morfologica distintiva. No obstante, una vez que un ances- 
tro desarrollo un conjunto de caractensticas distintivas, sus 
descendientes se diversificaron en una gran variedad de esti- 
los de vida. Por ejemplo, las especies parasitas evoluciona- 
ron de forma independiente en los ocho linajes principales. 
Existen especies fotosinteticas en la mayoria de los ocho, y 
la multicelularidad evoluciono de forma independiente en 
cuatro. Se podrian hacer afirmaciones similares sobre la 
evolucion de los ciclos de vida y las formas de locomotion. 

Efectivamente, cada uno de los ocho linajes representa 
una radiacion similar de especies en una gran variedad de 
estilos de vida. En cada caso, la radiacion comenzo con una 
innovation morfologica: a menudo se trato de un cambio en 
la estructura o el funcionamiento de uno o mas organelos. 
Indaguemos en algunos taxones representatives de siete de 
los ocho grupos principales. El octavo grupo (los Opistho- 
konta) comprende hongos, animales y varios linajes de pro- 
tistas. Los hongos y animales se discuten en los Capftulos 
31 al 34. El linaje denominado plantas verdes se analiza en 
el Capitulo 30. 

Excavata 

Las especies unicelulares que conforman los Excavata reci- 
ben su nombre de acuerdo con la caracteristica morfologica 
que los distingue: una ranura alimentaria «excavada» locali- 
zada en un lado de la celula. Debido a que todos los Exca- 
vata carecen de mitocondria, una vez se penso que sus orige- 
nes se remontaban a los eucariotas que existian antes del 
origen de las mitocondrias. Sin embargo, los investigadores 
han encontrado que los excavata tienen genomas nucleares 
que contienen genes que normalmente se encuentran en las 
mitocondrias, o bien organelos inusuales que parecen ser 
vestigios de mitocondria. Estas observaciones sustentan la 
hipotesis de que los ancestros de los Excavata tenian mito- 
condrias, pero que estos organelos se perdieron o se reduje- 
ron a lo largo del tiempo. Existen varios linajes principales 
de Excavata, aquf se detallan dos (Figura 29.22). Q Debe- 
rfas ser capaz de senalar la perdida de la mitocondria en la 
Figura 29.22. 



Excavata 




FIGURA 29.22 Los Excavata son un grupo monofiletico. 



Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... O 

• La diversidad de los protistas se puede entender si nos 
centramos en las innovaciones principales que 
desempenaron un papel fundamental en el 
descubrimiento de los linajes principales o en su 
diversificacion posterior. 

• Entre las innovaciones morfologicas mas importantes se 
encuentran el nucleo y el sistema de endomembrana, la 
mitocondria, las estructuras originales que proporcionan 
proteccion y soporte,y la multicelularidad. 

• Los protistas obtienen la energia quimica y las moleculas 
de bloques basicos mediante la alimentacion por ingestion, 
fotosintesis,o alimentacion por absorcion (a menudo, en 
calidad de parasitos). 

• Los protistas se desplazan por movimiento ameboide, 
flagelos o cilios. 

• La meiosis y la reproduccion sexual constituyen 
innovaciones evolutivas cruciales que se originaron 
en los protistas. 

Deberfas ser capaz de... O 

1 ) Seleccionar dos de las innovaciones citadas anteriormente y 
describir la forma en que cada una estaba involucrada en el 
descubrimiento de un linaje principal o la consiguiente 
diversificacion de uno de ellos. 

2) Explicar por que los organelos hicieron posible la evolucion 
de las celulas de gran tamano. 

3) Proporcionar pruebas de que caractensticas como la 
multicelularidad y la fotosmtesis surgieron de forma 
repetida a lo largo de la evolucion eucariotica. 
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Excavata > Diplomonadida 



La primera especie conocida de Diplomonadida fue 
identificada por el microscopista Anton van Leeuwenhoek, 
quien descubrio el Giardia intestinalis mientras examinaba 
muestras de sus propias heces. Hasta la fecha se han 
nombrado cerca de 100 especies. Muchas viven en los 
intestinos de los animales sin provocar daiio a sus huespedes; 
otras especies viven en habitats de aguas estancadas. En los 
dos tipos de entorno, la cantidad de oxfgeno disponible suele 
ser muy baja. 

Morfologia Cada celula tiene dos nucleos, los cuales parecen 
ojos cuando se miran con el microscopio (Figura 29.23). Cada 
nucleo esta asociado a cuatro flagelos, por un total de ocho 
flagelos por celula. Algunas especies carecen de los organelos 
denominados peroxisomas y lisosomas, ademas de carecer de 
mitocondrias funcionales. Todos los Diplomonadida 
carecen de una pared celular. Q Debenas ser capaz de senalar 
el origen del nucleo doble en la Figura 29.22. 

AMmentacion y locomocion Algunos son parasitos, pero otros 
ingieren las bacterias enteras. Se desplazan usando sus flagelos. 

ReprodllCCion Solo tienen reproduccion asexual; la meiosis se 
puede observar en algunos miembros de este linaje. 



m 
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FIGURA 29.23 Giardia provoca infecciones intestinales en los 
humanos. 

Impacto en los seres humanos e impacto ecologico Tanto 

Giardia intestinalis como G. lamblia son parasitos intestinales 
comunes de los seres humanos y provocan giardiasis, o fiebre 
del castor. La hexamida es una plaga agncola que provoca 
grandes perdidas en las granjas de pavos cada ano. 



Excavata > Parabasal ida 



No se conocen Parabasalida que vivan libres en la actualidad; 
todas las especies identificadas hasta la fecha viven dentro de 
los animales. De las 300 especies de Parabasalida, varias viven 
en los intestinos de las termitas. Las termitas comen madera, 
pero no la pueden digerir por si mismas. Por el contrario, las 
Parabasalida producen enzimas que digieren la celulosa de la 
madera y liberan compuestos que la termita puede utilizar. 
La relation entre las termitas y las Parabasalida se considera 
mutualista porque las dos partes se benefician de la simbiosis. 

Morfologia Las celulas de Parabasalida carecen de pared 
celular y mitocondria, y tienen un solo nucleo. Una barra 
distintiva de microtubulos reticulados abarca toda la celula. 
La barra esta adherida a los cuerpos basales donde se levanta 
un grupo de flagelos (Figura 29.24). Aunque el numero de 
flagelos presentes varia, lo comun es que haya cuatro o cinco. 
O Debenas ser capaz de senalar el origen de la estructura 
parabasalida de soporte a los flagelos en la Figura 29.22. 

AMmentacion y locomocion Las Parabasalida se alimentan 
mediante el deglucion de bacterias, arqueas y materia 
organica. Se desplazan usando sus flagelos. 

Reproduccion Todas las Parabasalida se reproducen de forma 
asexual. Asimismo se ha observado reproduccion sexual en 
algunas especies. 

Impacto en los seres humanos e impacto ecologico La 

infection de Trichomonas en ocasiones puede provocar 



problemas en el tracto reproductive de los humanos, aunque 
los miembros de este genero puedan vivir tambien en el 
intestino o la boca de los humanos sin provocates dano. La 
Histomona meleagridis es una plaga agncola que provoca 
brotes de enfermedades en granjas de polios y pavos. 

Trichomonas vaginalis 



Grupo de flagelos 




FIGURA 29.24 Trichomonas provoca la enfermedad de 
transmision sexual denominada tricomoniasis. 
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Discicristata 

Todos los Discicristata son unicelulares y recibieron ese nom- 
bre por la distintiva forma de disco de las crestas situadas den- 
tro de las mitocondrias. Se han identificado varios subgrupos 
principales, tales como formas ameboides y linajes que com- 
prenden las especies responsables de las enfermedades leish- 
maniasis y tripanosomiasis de los seres humanos (vease Tabla 
29.1). Dado que son extremadamente comunes en los lagos y 
estanques, los euglenidos son los Discicristata mas estudiados. 
O Deberias ser capaz de senalar el origen de la cresta con 
forma de disco de la mitocondria en la Figura 29.25. 



Discicristata 

^ Eukarya 




un grupo monofiletico. 



Discicristata > Euglenida 



Existen cerca de 1.000 especies conocidas de euglenidos. 
Aunque la mayoria vive en agua dulce, se pueden encontrar 
algunos en habitats marinos. Se ha encontrado euglenidos 
fosiles en rocas con mas de 410 millones de anos. 

Morfologia La mayoria de los euglenidos carecen de pared 
exterior, pero tienen un sistema unico para entrelazar 
moleculas de protemas situadas bajo la membrana de plasma, 
que dan consistencia y soporte a la celula. 

Alimentation y locomotion Cerca de un tercio de las especies 
tienen cloroplastos y realizan la fotosmtesis, pero la mayoria 
ingieren bacterias y otras pequenas celulas o particulas. 
O Deberias ser capaz de explicar la forma en que la 
alimentacion por ingestion en los euglenidos esta relacionada 
con la hipotesis de que este linaje consiguio los cloroplastos 
mediante la endosimbiosis secundaria. En lugar de almacenar 
almidon, las especies fotosinteticas sintetizan un hidrato de 
carbono unico denominado paramilon. Algunas celulas tienen 
un «ojo» sensible a la luz y utilizan flagelos para desplazarse 
hacia la luz (Figura 29.26). Otros euglenidos pueden moverse 
por sustratos por medio de una forma unica de movimiento 
basado en la extension de microtubules. 



Alveolata 

Los Alveolata se distinguen por unos pequenos sacos, deno- 
minados alveolos que se localizan justo debajo de las mem- 
branas de plasma. Aunque todos los miembros de este linaje 
son unicelulares, los grupos que aquf se destacan (Ciliata, 
Dinoflagellata y Apicomplexa) son considerablemente dife- 
rentes en su morfologia y estilo de vida. Q Deberias ser 
capaz de senalar el origen de los alveolos en la Figura 29.27. 



Reproduction Solo se conoce la reproduction asexual entre los 
euglenidos. 

Impacto en los seres humanos e impacto ecologico Los euglenidos 
son componentes importantes del plancton de agua dulce y las 
cadenas alimentarias. 



Euglena gracilis 




FIGURA 29.26 Los euglenidos abundan en lagos 
y estanques. 
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Alveolata > Apicomplexa 



Morfologia Las celulas de apicomplexa tienen un sistema de 
organelos en un extremo, denominado complejo apical, unico 
en el grupo. El complejo apical permite a los Apicomplexa 

( Continua en la siguiente pdgina) 



Las 5.000 especies conocidas de Apicomplexa son parasitarias. 
Las especies del genero Plasmodium estan bien estudiadas 
porque son las causantes de la malaria en seres humanos y 
otros vertebrados. 
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traspasar la membrana de plasma de sus huespedes. O Deberfas 
ser capaz de senalar el origen del complejo apical en la Figura 
29.27. Las celulas tienen un organelo no fotosintetico, derivado 
del cloroplasto, con cuatro membranas, lo que indica que los 
Apicomplexa descendieron de un ancestro que obtuvo un 
cloroplasto mediante la endosimbiosis secundaria. 

AMmentacion y locomocion Todos absorben los nutrientes 
directamente de su huesped. Carecen de cilios o flagelos, pero 
algunas especies se pueden desplazar mediante movimiento 
ameboide. 

Reproduction Los Apicomplexa se pueden reproducir sexual o 
asexualmente. En algunas especies, el ciclo de vida comprende 
a dos huespedes distintos, y las celulas se deben transmitir de 
un huesped a otro. 

Impacto en los seres humanos e impacto ecologico Varias especies 
del genero Plasmodium infectan a pajaros, reptiles o mamfferos 
y les provocan malaria. El Toxoplasma es un patogeno 
importante en la gente infectada con HIV 



(Figura 29.28), y los granjeros de polios calculan unas perdidas 
de 600 millones de dolares al ano por el control del 
Apicomplexa Eimeria. Se han utilizado Apicomplexa que 
parasitan insectos para controlar las plagas. 



Toxoplasma gondii 




FIGURA 29.28 El Toxoplasma provoca infecciones a los 
pacientes de sida. 



Alveolata > Ciliata 



Los Ciliata deben su nombre a los cilios que los cubren 
(Figura 29.29). Se conocen cerca de 12.000 especies en 
habitats de agua dulce, ambientes marinos y tierras humedas. 

Morfologia Las celulas de ciliata tienen dos nucleos diferentes: 
un macronucleo y un micronucleo. El macronucleo es 
poliploide y se transcribe de forma activa. El micronucleo es 
diploide y esta relacionado solo con la reproduccion. Unos 
pocos ciliata segregan un esqueleto externo. O Deberfas ser 
capaz de senalar el origen de la estructura macronucleo/ 
micronucleo en la Figura 29.27. 

AMmentacion y locomocion En funcion de la especie, los ciliata 
pueden alimentarse por filtros, ser depredadores, o parasitos. 
Utilizan los cilios para desplazarse y tienen una boca por 
donde ingieren la comida. 

Reproduccion Los ciliata se dividen para producir celulas hijas 
de forma asexual. Asimismo experimentan un tipo poco 
comun de reproduccion sexual denominado conjugacion. 
Durante la conjugacion, dos celulas se alinean lado con lado y 
se conectan ffsicamente. Las celulas intercambian 
micronucleos y estos se fusionan. El nucleo resultante 
finalmente forma un macronucleo y un micronucleo nuevos. 



Impacto en los seres humanos e impacto ecologico Los ciliata 
abundan en el plancton marino y son consumidores 
importantes de plancton. Son comunes en los tractos 
digestivos de las cabras, ovejas, vacas, y otros rumiantes, 
donde se alimentan de las plantas y ayudan al animal huesped 
a digerirlo. 



Stylonychia pustulata 




FIGURA 29.29 Los Ciliata abundan en el plancton de agua 
dulce. 



Alveolata > Dinoflagellata 



Morfologia La mayoria de los Dinoflagellata son unicelulares, 
aunque algunos viven en agrupaciones de celulas individuales 
denominadas colonias. Cada especie tiene una forma distinta 
mantenida por placas de celulosa dentro de la celula. 

( Continua en la siguiente pdgina) 



La mayoria de las 4.000 especies conocidas de Dinoflagellata 
habitan en el plancton oceanico, aunque tambien abundan en 
el agua dulce. Algunas especies son capaces de conseguir la 
bioluminiscencia, lo que significa que emiten luz por medio de 
una reaction de enzima catalizada (Figura 29.30). 
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Alveolata > Dinoflagellata Continuacion 



A diferencia de los cromosomas de otros eucariotas, los 
cromosomas de los Dinoflagellata estan constantemente 
adheridos al nucleo celular y no contienen histones. 

Alimentation y locomotion Cerca de la mitad son fotosinteticos. 
Algunos viven asociadas a los corales o a las anemonas marinas, 
pero la mayorfa son planctonicas. Otras son predadoras o 
parasitarias. Los Dinoflagellata se distinguen por la disposition 
de sus dos flagelos: uno sale de la celula mientras el otro la 
atraviesa por una ranura (vease Figura 29.20a). Los dos flagelos 
son perpendiculares entre si. Las celulas se desplazan mediante 
un movimiento giratorio utilizando los flagelos. O Deberias ser 
capaz de senalar el origen de los flagelos orientados en 
perpendicular en la Figura 29.27. 

Reproduction Se dan las dos formas de reproduccion. Las celu- 
las que resultan de la reproduccion sexual pueden formar quistes 
duros. Un quiste es una estructura resistente que puede permane- 
cer latente hasta que mejoren las condiciones medioambientales. 

Impacto en los seres humanos e impacto ecologico Los 

Dinoflagellata fotosinteticos son importantes productores 



Stramenopila (Heterokonta) 

Los Stramenopila se denominan a veces Heterokonta, que sig- 
nifica «pelos diferentes». En alguna fase de su ciclo de vida 
todos los Stramenopila tienen flagelos que estan cubiertos con 
diferentes «pelos» huecos. La estructura de estos flagelos re- 
sulta unica para los Stramenopila (Figura 29.31). Q Deberias 
ser capaz de senalar el origen del flagelo piloso en la Figura 
29.31. El linaje comprende un gran numero de formas unicelu- 
lares, aunque las algas marrones son multicelulares y compren- 
den los organismos marinos mas altos del mundo, los quelpos. 



primarios de los ecosistemas marinos (solo por detras de las 
diatomeas en la cantidad de carbono que fijan al ano). Unas 
pocas especies son responsables de las floraciones algales 
toxicas, o mareas rojas (vease Figura 29.4). 

Noctiluca scintillans 

FIGURA 29.30 Algunas especies de Dinoflagellata son 
bioluminiscentes. 

Stramenopila 

' 1 r A? Eukarya 

1 /// ' 

BA Q°V^ 



FIGURA 29.31 

Los Stramenopila son 

un grupo monofiletico. 



Stramenopila > Diatomeas 



Las diatomeas son unicelulares o forman cadenas de celulas. 
Hasta la fecha se han identificado cerca de 10.000 especies, 
pero algunos investigadores afirman que existen millones de 
especies que aun no se han descubierto. 

Morfologia Las celulas de diatomea estan sustentadas por 
conchas externas cristalinas y ricas en silice dispuestas en 
forma de caja y tapa (Figura 29.32 y Figura 29.20b). 
O Deberias ser capaz de senalar el origen de la proteccion 
cristalina en la Figura 29.31. 

Alimentation y locomotion Son fotosinteticas. Solo las celulas 
del esperma tienen flagelos y son capaces de realizar un 
movimiento impulsado. En muchas especies, las celulas adultas 
flotan en el agua, aunque las especies que viven en una 
superficie se deslizan por medio de microtubules que salen de 
sus conchas y se mueven en respuesta a las proteinas motoras. 

Reproduction Se dividen mediante mitosis para reproducirse de 
forma asexual o mediante meiosis para formar gametos que se 
fusionan para formar un nuevo individuo. Algunas producen 
esporas (latentes durante condiciones poco favorables). 



Impacto en los seres humanos e impacto ecologico En 

abundancia, las diatomeas dominan el plancton de las aguas 
frias ricas en nutrientes. Se encuentran en casi todos los habitats 
acuaticos y se consideran los productores de compuestos de 
carbono. Sus conchas se establecen en acumulaciones masivas 
que se extraen y se venden como tierra diatomacea, usada en el 
filtrado y para anadir volumen a ceras, pintura, cosmeticos, etc. 

Actinoptychus heliopelta 
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FIGURA 29.32 Los diatomeas tienen conchas cristalinas. 
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Stramenopila > Oomycota (mohos acuaticos) 





Atendiendo a su morfologia, se pensaba que los Oomycota eran 
hongos, y se les dieron nombres como tales, como mildiu o 
moho acuatico. Se distinguen facilmente de los hongos a nivel 
de DNA, son principalmente acuaticos, tienen celulosa en lugar 
de quitina como el hidrato de carbono principal de la pared 
celular y tienen gametos con flagelos de tipo Stramenopila. Las 
similitudes morfologicas entre Oomycota y hongos son el 
resultado de la evolution convergente, dado que los dos grupos 
se alimentan mediante la absorcion de nutrientes de huespedes 
vivos o muertos. Q Deberias ser capaz de senalar el origen del 
estilo de vida por absorcion en los Oomycota de la Figura 29.31. 

Morfologia Algunos Oomycota son unicelulares y otros forman 
filamentos largos y ramificados denominados hifas. Las 
especies con hifas a menudo tienen celulas multinucleares. 
Las celulas tienen paredes que contienen celulosa. 

AMmentacion y locomocion La mayoria de las especies se 
alimentan de materia organica en descomposicion localizada 
en entornos de agua dulce; algunas son parasitarias. Los 
individuos maduros son sesiles. 

Reproduction La mayoria de las especies son diploides durante 
la mayor parte de su ciclo de vida. En las especies acuaticas, las 
esporas que se producen mediante reproduccion sexual o 
asexual tienen flagelos y se desplazan para localizar nuevas 
fuentes de alimentacion. En las especies terrestres, las esporas 
nadan en el agua de lluvia o se dispersan por la action del viento 
en condiciones secas. Las esporas se forman en estructuras 
especiales, como las que se muestran en la Figura 29.33. 


Impacto en los seres humanos e impacto ecologico Los 

Oomycota son unos saprofitos de gran importancia en los 
ecosistemas acuaticos. Junto con determinadas bacterias y 
arqueas, se encargan de descomponer organismos muertos } 
de liberar nutrientes para que otras especies los utilicen. Sin 
embargo, las especies parasitas pueden resultar perjudiciale 
para los humanos. Un Oomycota fue el organismo que 
provoco la hambruna de la patata en Irlanda. Un parasito 
Oomycota estuvo a punto de acabar con la produccion 
vimcola francesa de la decada de 1870, y otras especies son 
responsables de las epidemias de los arboles, entre las que s 
incluyen el marchitamiento de las ramas de los robles de 
Europa y el oeste de EE.UU., y los eucaliptos de Australia. 

Phytophthora infestans 
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FIGURA 29.33 La Phytophthora infestans infecta las patatc 
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Stramenopila > Phaeophyta (algas marrones) 





El color de las algas marrones se debe a su conjunto unico de 
pigmentos fotosinteticos. Se han identificado mas de 1.500 
especies, la mayona de las cuales vive en habitats marinos. 

Morfologia Las paredes de las celulas de Phaeophyta contienen 
celulosa ademas de otros polfmeros complejos. Las algas marro- 
nes son unicas entre los protistas, dado que todas las especies son 
multicelulares. El organismo normalmente se compone de hojas, 
un tallo, y una base a modo de rafz que adhiere el individuo a un 
sustrato (Figura 29.34). O Deberias ser capaz de senalar el 
origen de la multicelularidad de los pigmentos fotosinteticos de 
las algas marrones en la Figura 29.31. 

Alimentacion y lOCOmocion Las algas marrones son 
fotosinteticas y sesiles (esto es, fijadas de forma permanente a 
un sustrato), aunque las celulas reproductoras puedan tener 
flagelos y moverse. 

Reproduccion La reproduccion sexual se realiza mediante la 
produccion de gametos nadadores, que se fusionan para 
constituir un zigoto. La mayoria de las especies muestran 
alternancia de generaciones. Segun la especie, las fases 
gametofito y esporofito pueden resultar semej antes o diferentes. 

Impacto en los seres humanos e impacto ecologico En muchas 

zonas costeras las algas marrones forman bosques o praderas, 


que son importantes habitats para una gran variedad de 
animales. En el mar de los Sargazos, a poca distancia de 
Bermuda, las algas marrones flotantes forman balsas que 
albergan una gran cantidad de especies animales. El compuesto 
algin se purifica de los quelpos y se utiliza en la fabrication de 
cosmeticos y pintura. 

Especie Durvillaea 

FIGURA 29.34 Muchas algas marrones tienen una base, un 
tallo y hojas. 
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Rhizaria 

Las Rhizaria son amebas unicelulares que carecen de paredes 
celulares, aunque algunas especies producen cubiertas elabo- 
radas parecidas a las conchas. Se desplazan por movimiento 
ameboide y producen pseudopodos largos y finos. Se han 
identificado y nombrado mas de once subgrupos principales, 
entre los que se incluyen los organismos planctonicos denomi- 
nados actinopodos, que sintetizan esqueletos cristalinos y 
ricos en silicona; y los Chlorarachniophytes, que obtuvieron 
un cloroplasto a traves de la endosimbiosis secundaria y son 
fotosinteticos. El grupo mas estudiado y abundante es el de 
los foramimferos (Figura 29.35). Q Debenas ser capaz de se- 
nalar el origen de la forma ameboide en la Figura 29.35. 
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FIGURA 29.35 Rhizaria es un grupo monofiletico. 



Rhizaria > Foraminifera 



El nombre de los Foraminifera, o foramimferos, proviene de la 
voz latina foramen, que significa «agujero». Los foramimferos 
producen conchas que tienen agujeros por los que salen los 
pseudopodos (Figura 29.36; vease Figura 29.13c para una 
concha muerta en la que se pueden ver los agujeros). O Debenas 
ser capaz de senalar el origen de las conchas duras en la Figura 
29.35. Las conchas fosiles de los Foraminifera abundan en los 
sedimentos marinos (existe un registro continuo de foramimferos 
fosiles que se remonta a hace 530 millones de anos). Aunque son 
abundantes en el plancton marino, asf como en los habitats del 
fondo, se conoce poco sobre sus caracteristicas biologicas. 

Morfologia Las celulas de Foraminifera normalmente tienen 
varios nucleos. Las conchas de foramimferos se componen 
normalmente de materia organica endurecida con carbonato 
de calcio (CaC0 3 ), y la mayoria de las especies tienen varias 
camaras. Se conoce un fosil de una especie de 12 cm de largo, 
pero la mayona de las especies son mucho mas pequenas. El 
tamano y la forma de las conchas son caracteristicas que 
distinguen a las especies de foramimferos de otras especies. 

Alimentation y locomotion Al igual que otros Rhizaria, los 
foramimferos se alimentan extendiendo sus pseudopodos y 
usandolos para capturar y envolver celulas bacterianas y 
arqueales o trozos de desechos organicos, los cuales se digieren 
mediante las vacuolas. Algunas especies tienen algas 
simbioticas que realizan la fotosintesis y aportan azucares a su 
huesped. Los foramimferos simplemente flotan en el agua. 

Reproduction La reproduccion asexual tiene lugar mediante 
mitosis. Cuando se produce la meiosis, los gametos resultantes 
se liberan al agua libre, donde las parejas se fusionan y forman 
un nuevo individuo. 



Plantae 

Los biologos estan comenzando a utilizar el nombre Plantae 
para referirse al grupo monofiletico que incluye las algas 
rojas, las algas verdes, las plantas terrestres y los glaucofitos 
(Figura 29.37). Todos estos linajes descienden de un ancestro 
comun que degluto una cianobacteria, comenzando con la 
endosimbiosis que condujo a la evolucion del cloroplasto (su 
caracteristica morfologica distintiva). Esta endosimbiosis ini- 
cial ocurrio probablemente en un ancestro de los actuales 



Impacto en los seres humanos e impacto ecologico Las conchas 
de formamimferos muertos suelen dejar grandes depositos de 
sedimentos cuando se establecen fuera del agua, lo que 
produce capas que terminan solidificandose en forma de tiza, 
piedra caliza o marmol. Los geologos utilizan la presencia de 
determinados foramimferos para calcular la edad de las rocas, 
en especial durante las exploraciones petrolfferas. 



Especie Calcarina 




FIGURA 29.36 Los foramimferos son amebas con concha. 



glaucofitos. Para corroborar esta hipotesis los biologos sena- 
lan varias similitudes importantes entre celulas cianobacteria- 
nas y los cloroplastos que se encuentran en los glaucofitos. 
Los dos tienen paredes celulares que contienen peptidoglicano 
y que pueden verse perjudicadas por moleculas denominadas 
lisozima y penicilina. Asimismo el cloroplasto de los glaucofi- 
tos tiene una membrana fuera de su pared que se asemeja a la 
membrana de las bacterias gramnegativas (vease Capital o 28). 
De acuerdo a estas observaciones, los analisis filogeneticos de 
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los datos de secuencia del DNA situan a los glaucofitos como el 
grupo mas basal de las Plantae. Q Debenas ser capaz de sena- 
lar el origen del cloroplasto de las plantas en la Figura 29.37. 

Los glaucofitos son unicelulares o coloniales. Viven en el 
plancton o adheridos a sustratos de entornos de agua dulce 
(especialmente en pantanos y cienagas). Algunas especies de 
glaucofitos tienen flagelos o producen esporas flageladas, 
pero la reproduccion sexual no se ha observado nunca en el 
grupo. Los cloroplastos de los glaucofitos tienen un color azul 
verdoso brillante. En el Capitulo 30 se presentan las algas ver- 
des y las plantas terrestres; aqm solo trataremos en detalle las 
algas rojas. 
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FIGURA 29.37 
Las plantas son un 
grupo monofiletico, 




Plantae > Rhodophyta (Algas rojas) 





Las 6.000 especies de algas rojas viven principalmente en 
habitats marinos. Una especie vive a mas de 200 metros de 
profundidad; otra es el unico eucariota capaz de vivir en 
fuentes termales acidas. Aunque su color varia, muchas 
especies son rojas porque sus cloroplastos contienen 
ficoeritrina, un pigmento accesorio que absorbe con fuerza las 
partes azules y verdes del espectro visible. Dado que la luz azul 
penetra el agua mejor que otras longitudes de onda, las algas 
rojas son capaces de vivir a una profundidad considerable en 
los oceanos. O Debenas ser capaz de senalar el origen de los 
pigmentos fotosinteticos de las algas rojas en la Figura 29.37. 

Morfologia Las celulas de las algas rojas tienen paredes que 
estan compuestas por celulosa y otros polfmeros. La mayoria 
de las especies son multicelulares, aunque hay algunas 
unicelulares. Muchas de las especies multicelulares tienen 
filamentos, pero otras crecen como cortezas delgadas y duras 
en rocas o corales (Figura 29.38). Algunas especies tienen 
estructuras erguidas semej antes a las hojas denominadas talos. 
Algunas especies tienen celulas con muchos nucleos. 

AMmentacidn y locomocion La gran mayoria de las algas rojas 
son fotosinteticas, aunque se han identificado unas pocas 
especies parasitarias. Las algas rojas son el unico tipo de algas 
que carece de flagelos. 

Reproduccion La reproduccion asexual se produce mediante 
mitosis por produccion de esporas. La alternancia de 


generaciones es comun, pero los tipos de ciclos de vida que se 
observan en las algas rojas con muy variables. 

Impacto en los seres humanos e impacto ecologico En las 
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calcico. Contribuyen a la construction y estabilizacion de la 
estructura de las barreras. El cultivo de Porpbyra (o nori) para 
el sushi y otros alimentos supone millones de dolares para las 
industrias alimentarias del Sudeste asiatico. 

Especie Lithothamnion 

FIGURA 29.38 Las algas rojas adoptan una gran variedad de 
formas. 



Amoebozoa 

Las especies de Amoebozoa carecen de paredes celulares y 
toman alimentos mediante deglucion. Se desplazan por movi- 
miento ameboide y producen pseudopodos grandes con forma 
de lobulo. Los subgrupos principales del linaje son los lobose 
amoebae, los mohos mucilaginosos celulares y los mohos muci- 
laginosos plasmodiales (Figura 29.39). Q Debenas ser capaz de 
senalar el origen de la forma ameboide de la Figura 29.39 y ex- 
plicar si evoluciono de forma independiente de la forma ame- 
boide de la Rhizaria. El moho mucilaginoso celular Dictyoste- 
lium discoideum se trato en detalle en el Cuadro 29.2. Las 
amebas abundan en habitats de agua dulce y en tierras humedas; 
algunas son parasitas de los hombres y otros animales. Encon- 
traremos mas detalles en los mohos mucilaginosos plasmodiales. 



Eukarya 
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FIGURA 29.39 Los amebozoides son un grupo monofiletico. 
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Amoebozoa > Myxogastrida (Mohos mucilaginosos plasmodiales) 



Los mohos mucilaginosos plasmodiales deben su nombre a 
que sus individuos formen una estructura grande en forma de 
red que se compone de una unica celula que contiene muchos 
nucleos diploides (Figura 29.40). Al igual que los Oomycota, 
los mohos mucilaginosos plasmodiales se consideraron hongos 
al principio sobre la base de su similitud morfologica general 
(vease el Capftulo 31). 

MorfolOQia La enorme « supercelula », con muchos nucleos, se 
encuentra practicamente solo en los mohos mucilaginosos 
plasmodiales, dentro de los protistas. O Deberfas ser capaz de 
senalar el origen de la supercelula en la Figura 29.39. 

Alimentation y locomotion Las celulas de Myxogastrida se 
alimentan de vegetacion en descomposicion y se desplazan 
mediante movimiento ameboide. 

Reproduction Cuando los alimentos escasean, parte de la 
ameba forma un tallo con una estructura semejante a una bola 
en la parte de arriba en la que los nucleos experimentan 
meiosis y forman esporas. Despues las esporas se dispersan a 
nuevos habitats mediante la accion del viento o de animales 
pequenos. Despues de que las esporas germinan para formar 
amebas, dos amebas se fusionan para formar una celula 
diploide que comienza a alimentarse y finalmente se 
transforma en una supercelula. 

Impacto en los seres humanos e impacto ecologico Al igual 

que los mohos mucilaginosos celulares, los mohos 
mucilaginosos plasmodiales son descomponedores importantes 



de los bosques. Ayudan a descomponer las hojas, ramas, y 
otras partes de las plantas muertas, liberando nutrientes que 
pueden utilizar ellos y otros organismos. 



Physarum polycephalum 
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FIGURA 29.40 Los mohos mucilaginosos plasmodiales son 
importantes descomponedores de los bosques. 
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RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 



I 



O Los protistas son una agrupacion parafiletica que incluye todos 
los eucariotas excepto las plantas verdes, los hongos y los anima- 
les. Los biologos estudian los protistas para conocer la evolution 
de los eucariotas, ya que son importantes en los ecosistemas ma- 
rinos de agua dulce y en el calentamiento global, y porque algu- 
nas especies provocan enfermedades debilitantes en los seres hu- 
manos y otros organismos. 

Los protistas estan a menudo presentes en el plancton marino y 
de agua dulce, y en otros habitats. Por tanto, los protistas pro- 
porcionan alimentos para muchos organismos de los ecosistemas 
acuaticos y fijan tanto carbono que tienen un gran impacto en las 
reservas mundiales de carbono. Los protistas que producen toxi- 
nas que crecen hasta densidades altas provocan floraciones alga- 
les toxicas. Los protistas parasitarios son la causa de varias en- 
fermedades del hombre, entre las que se incluye la malaria. 

Deberfas ser capaz de citar los terminos que los biologos sustitui- 
rfan por protistas si solo se nombraran grupos monofileticos. Q 

O Los protistas son morfologicamente diversos. Varian en los tipos 
de organelos que contienen; pueden ser unicelulares o multicelu- 
lares, y pueden tener una pared celular u otra cobertura externa, 
o ninguna cobertura. 



Hay varias caracterfsticas morfologicas comunes para todos o casi 
todos los eucariotas, entre las que se incluyen el nucleo, el sistema 
de endomembrana, el citoesqueleto y el flagelo. Ademas de estas 
caracterfsticas comunes, muchos aspectos de la morfologfa y es- 
tilo de vida son extremadamente variables entre los linajes de pro- 
tistas. Entre los protistas se encuentran muchos organismos unice- 
lulares asf como mohos mucilaginosos multicelulares, algas rojas 
y algas marrones. La multicelularidad y las estructuras que pro- 
porcionan soporte o proteccion han evolucionado en muchos gru- 
pos diferentes de protistas de forma independiente. 

Los eucariotas tambien contienen mitocondrias o tienen genes 
que indican que sus ancestros contuvieron una vez mitocondrias. 
Varios tipos de datos corroboran la hipotesis de que las mitocon- 
drias se originaron como bacterias endosimbioticas. Se cree que la 
simbiosis tuvo exito porque la bacteria endosimbiotica le propor- 
ciono a su huesped cantidades de ATP mayores de las que podrfa 
producir por si mismo, mientras que el huesped le proporciono a 
la bacteria compuestos de carbono y proteccion. De igual manera, 
el tamano del cloroplasto, la estructura del DNA, los ribosomas, 
la membrana doble y las relaciones evolutivas sustentan la hipote- 
sis de que este organelo se origino como una cianobacteria endo- 
simbiotica. Una vez se hubo producido la endosimbiosis primaria, 
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los cloroplastos pasaron a otros linajes de protistas mediante la 
endosimbiosis secundaria. 

Deberi'as ser capaz de hacer un dibujo que muestre como la sim- 
biosis primaria daria como resultado un organelo de dos mem- 
branas con genes estrechamente relacionados con las bacterias y 
como la endosimbiosis secundaria daria como resultado un orga- 
nelo con cuatro membranas que contuviese genes que esten estre- 
chamente relacionados con las bacterias. Q 

O Los protistas consiguen alimentos de gran variedad de formas. 
Muchas especies son fotosinteticas, otras obtienen compuestos de 
carbono mediante la ingesta de alimentos o son parasitos de 
otros organismos. 

Los protistas muestran estilos de vida predatorios, parasitarios, 
o fotosinteticos, los cuales evolucionaron en muchos grupos de 
forma independiente. La evolucion de la alimentation por in- 
gestion resulto importante por dos motivos: (1) permitio a los 
eucariotas obtener recursos de una nueva manera alimentan- 
dose de bacterias, arqueas y otros eucariotas; e (2) hizo posible 
la endosimbiosis y la evolucion de mitocondrias y cloroplastos. 

Deberi'as ser capaz de proponer una hipotesis que explique la 



gran diversidad de pigmentos fotosinteticos que se observan entre 
los protistas. Q 

O Los protistas se reproducen de una gran variedad de formas. La re- 
production sexual evoluciono en los protistas, y muchas especies 
de protistas se pueden reproducir tanto sexual como asexualmente. 

Los protistas experimentan la division celular en funcion de la 
mitosis y se reproducen de forma asexual. Asimismo muchos pro- 
tistas experimentan meiosis y reproduction sexual en alguna fase 
de su ciclo de vida. La alternancia de generaciones resulta comun 
en especies multicelulares, lo que significa que existen formas ha- 
ploides y diploides diferentes de las mismas especies. Cuando se 
produce la alternancia de generaciones, los gametofitos haploides 
producen gametos por mitosis; los esporofitos diploides produ- 
cen esporas por meiosis. 

Deberi'as ser capaz de explicar como se distingue un esporofito de 
un gametofito, y como se distingue una espora de un zigoto. Q 
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Alternation of Generations in a Protist 



PREGUNTAS 



O Comprueba tus conocimientos 

1. <:Por que se considera a los protistas parafileticos? 

a. Comprenden muchas formas extintas, entre las que se 
incluyen linajes que ya no tienen representes vivos. 

b. Comprenden algunos, pero no todos los descendientes del 
ancestro comun mas reciente. 

c. Representan a todos los descendientes de un unico ancestro 
comun. 

d. No todos los protistas tienen todas las sinapomorfias, tales 
como el nucleo, que definen Eukarya. 

2. iQue material no utilizan los protistas para fabricar cubiertas 
exteriores duras? 

a. Celulosa. 

b. Lignina. 

c. Compuestos de tipo cristalino con contenido de since. 

d. Compuestos de tipo mineral como el carbonato de calcio 
(CaC0 3 ). 

3. <;De donde resulta el movimiento ameboide? 

a. Interacciones entre actina, miosina y ATP. 

b. Golpes coordinados de los cilios. 

c. Latigazos de los flagelos. 

d. La action del huso mitotico, semejante a lo que ocurre 
durante la mitosis y la meiosis. 



4. Segun la teoria de la endosimbiosis, <que tipo de organismo es el 
ancestro original del cloroplasto? 

a. Una arquea fotosintetica. 

b. Una cianobacteria. 

c. Un eucariota primitivo fotosintetico, semejante a un alga. 

d. Una mitocondria modificada. 

5. La multicelularidad esta definida en parte por la presencia de 
tipos de celulas distintivos. A nivel celular, ^que implica este 
criterio? 

a. Las celulas individuales deben ser muy grandes. 

b. El organismo debe ser capaz de reproducirse sexualmente. 

c. Las celulas deben ser capaces de moverse. 

d. Los distintos tipos de celulas expresan genes diferentes. 

6. <;Por que los protistas son una parte importante del ciclo de 
carbono global y las cadenas de alimentos marinas? 

a. Tienen una gran diversidad de especies. 

b. Son abundantes en numero. 

c. Tienen la capacidad de ser parasitos de los humanos. 

d. Tienen la capacidad de experimentar meiosis. 

•q -9 ip -c iq <b •£ <q •£ <q '\ isejsands^j 
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O Comprueba tu aprendizaje 

1. <:Cual es el vinculo entre la evolucion del gran tamano de las 
celulas de los protistas y la evolucion de la alimentacion por 
ingestion? ^Por que se requieren un citoesqueleto avanzado y 
la ausencia de pared celular para los modos de alimentacion 
por ingestion? ^En que sentido esta relacionado con la 
adquisicion de mitocondrias y cloroplastos mediante 
endosimbiosis? 

2. <;La evolucion de estructuras originales para el soporte y la 
proteccion es una sinapomorfia que identifica los eucariotas 
como un grupo monofiletico? Explica por que. 

3. <;Cual es la relacion entre la meiosis y la alternancia de 
generaciones? <;Por que no se produce la alternancia 
de generaciones en especies unicelulares? 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

4. Cita los pasos de la teoria de la endosimbiosis para el origen de 
la mitocondria. iQue le proporciono cada parte a la otra y que 
recibio cada una a cambio? Responde las mismas preguntas para 
el cloroplasto. 

5. <;Por que se considero el hallazgo de una estrecha relacion entre 
el DNA mitocondrial y bacteriano como una prueba 
especialmente consistente a favor de la teona de la 
endosimbiosis? iQue prueba sugiere que algunos protistas 
adquirieron cloroplastos mediante la endosimbiosis secundaria? 

6. El texto afirma que la historia evolutiva de los protistas se puede 
entender como una serie de innovaciones que dieron lugar a 
nuevos linajes o desencadenaron la diversification de los linajes 
existentes. Da un ejemplo que corrobore esta idea. 



O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. Teniendo en cuenta que: 

Todos los eucariotas vivos tienen mitocondrias o pruebas en sus 
genomas de que una vez tuvieron esos organelos. Por tanto, pa- 
rece que los eucariotas adquirieron las mitocondrias muy tem- 
prano en su historia. 

• Las primeras celulas eucarioticas del historial fosil son correla- 
tivas a la primera aparicion de rocas formadas en un oceano y 
una atmosfera ricas en oxfgeno. 

iComo se relacionan estas observaciones? (Pista: antes de respon- 
ded echa un vistazo al Capitulo 9 y recuerda lo que ocurre en una 
mitocondria). 

2. Teniendo en cuenta que: 

• El Plasmodium tiene un organelo inusual denominado apico- 
plasto. Las ultimas investigaciones han mostrado que los apico- 
plastos derivan de los cloroplastos por medio de la endosimbio- 
sis secundaria y tienen un gran numero de genes codificados por 
el DNA del cloroplasto. 

El glifosato es uno de los herbicidas mas utilizados. Envenena 
las enzimas codificadas por un gen en el DNA de los cloroplas- 
tos. 

• Los biologos estan probando la hipotesis de que el glifosato po- 
dria utilizarse como un medicamento contra la malaria en los 
seres humanos. 

<;Cual es la relacion entre estas observaciones? 

3. Supon que una amiga te dice que no necesitamos preocuparnos 
por el calentamiento global. Su argumento consiste en que el 
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aumento de las temperaturas haran que crezcan mas rapido las 
algas planctonicas y que el dioxido de carbono (C0 2 ) se 
eliminara de la atmosfera a un ritmo mas rapido. Segun ella, este 
carbono quedara enterrado en el fondo del oceano en 
conchas de carbonato de calcio. Por consiguiente, la cantidad 
de dioxido de carbono de la atmosfera se reducira y el 
calentamiento global se aminorara. Comentalo. 

4. Los biologos estan comenzando a distinguir entre « arboles de 
especies » y « arboles de genes ». Un drbol de especies es una 
filogenia que describe la historia evolutiva actual de un linaje. 
Por el contrario, un drbol de genes describe la historia evolutiva 
de un gen determinado, como por ejemplo un gen necesario para 
la smtesis de la clorofila a. En algunos casos, los arboles de 
especies y los arboles de genes no concuerdan entre si. Por 
ejemplo, el arbol de especies de las algas verdes indica que sus 
parientes mas cercanos son los protistas y las plantas, mientras 
que el arbol de genes basado en la clorofila a de las algas verdes 
sugiere que el pariente mas cercano de este gen es una bacteria, 
no un protista. iQue ocurre? ^Por que existen este tipo de 
conflictos? 

En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • guias de estudio online y preguntas • mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 
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Plantas verdes 



CONCEPTOS CLAVE 

© Las plantas verdes engloban a las algas 
verdes y las plantas terrestres. Las algas 
verdes son una fuente importante de 
oxigeno y proporcionan alimentos a los 
organismos acuaticos; las plantas terrestres 
hacen que la tierra y el agua esten en su 
lugar,construyen la tierra, moderan las 
temperaturas y los vientos extremos,y 
proporcionan alimentos a otros organismos. 

O Las plantas terrestres fueron los primeros 
organismos multicelulares que pudieron 
vivir con la mayona de sus tejidos expuestos 
al aire. Un conjunto de adaptaciones clave les 
permitio sobrevivir en la tierra. Si hablamos 
de la masa total, las plantas dominan los 
lugares terrestres de hoy en dia. 

O Una vez que las plantas pudieron crecer en 
la tierra, una secuencia de cambios 
evolutivos importantes hizo posible que se 
pudiesen reproducir de forma efectiva, 
incluso en entornos extremadamente secos. 




El musgo es comun en entornos humedos y comparte muchas similitudes con las 
primeras plantas terrestres. Segun los datos examinados en este capitulo, las primeras 
plantas terrestres evolucionaron de las algas verdes que vivian en estanques, n'os y otros 
habitats de agua dulce. 



Si hablamos de la masa total y de su importancia para 
otros organismos, las plantas verdes dominan los habi- 
tats terrestres y de agua dulce. Cuando paseas por un 
bosque o pradera, estas rodeado de plantas verdes. Si miras el 
agua de un estanque o de un lago con un microscopio, veras 
que las plantas verdes estan por todos lados. 

Las plantas verdes constan de dos grandes tipos de organis- 
mos: las algas verdes y las plantas terrestres. Las algas verdes 
son importantes organismos fotosinteticos de habitats acuati- 
cos, particularmente lagos, estanques y otros lugares de agua 
dulce, mientras que las plantas terrestres son los fotosinteticos 
principales de entornos terrestres. 

Aunque las algas verdes se han considerado tradicional- 
mente como protistas, resulta logico estudiarlas junto con las 
plantas terrestres por dos razones: (1) son el pariente vivo mas 
cercano de las plantas terrestres y forman un grupo monofile- 
tico con ellas, y (2) la transicion de la vida acuatica a la terres- 



tre tiene lugar cuando las plantas terrestres evolucionan de las 
algas verdes. 

Las plantas terrestres fueron los primeros organismos que 
pudieron desarrollarse con sus tejidos completamente expues- 
tos al aire en lugar de estar parcial o completamente sumergi- 
dos. Cuando evolucionaron, los organismos multicelulares 
empezaron a ocupar habitats terrestres secos que habian es- 
tado muy desprovistos de vida durante 3.000 millones de 
anos. Las plantas terrestres han hecho que la Tierra sea verde. 
De acuerdo con los registros fosiles, las plantas colonizaron la 
tierra junto con los hongos que crecieron en mutua asociacion 
beneficiosa. Los hongos crecieron por debajo del suelo y ayu- 
daron a suministrar nutrientes a las plantas terrestres desde la 
tierra; a cambio, las plantas le dieron a los hongos azucares y 
otros productos de la fotosmtesis. No mucho despues de que 
los hongos y las plantas terrestres empezasen a diversificar- 
se, los animales tambien lograron la hazana de moverse desde 
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habitats acuaticos a terrestres. Sin embargo, los animales pu- 
dieron realizar esto solo porque las plantas estaban allf antes 
y les suministraban alimento. Asociaciones cercanas entre los 
hongos y las plantas terrestres continuan hoy en dfa y estan 
detalladas en el Capitulo 31; la importancia de las plantas 
para los humanos y para otros animales es un tema de gran 
relevancia en este capitulo. 

Antes de que las plantas terrestres evolucionasen, es proba- 
ble que la unica vida que habfa en los continentes fuese la de 
bacterias, arqueas y protistas de una sola celula que crecieron 
en tierras humedas. Al colonizar los continentes, las plantas 
transformaron la naturaleza de la vida en la Tierra. Segun dijo 
Karl Niklas, el movimiento de las plantas verdes desde el agua 
hasta la tierra se considera «uno de los acontecimientos de 
adaptacion mas importantes en la historia de la vida». Fueros 
los primeros organismos multicelulares de la tierra. Veamos 
por que tantos biologos han dedicado sus vidas a estudiar las 
plantas, y despues a analizar como estos organismos hicieron 
la transition trascendental de la vida en la tierra. 

30.1 ^Por que estudian los biologos 
las plantas verdes? 

Los biologos estudian las plantas porque los seres humanos 
no podrfan vivir sin ellas y porque son fascinantes. Junto con 
otros animales y hongos, los seres humanos dependen casi to- 
talmente de las plantas para comer y para otras necesidades 
de la vida como para obtener oxfgeno, combustible, materia- 
ls de construction y fibras que se utilizan para hacer ropa, 
papel, cuerdas y cestas. No obstante, dependemos tambien de 
las plantas terrestres por importantes valores intangibles, 
como por ejemplo la importancia de la estetica en la arquitec- 
tura paisajfstica y en los ramos de flores. Para destacar esto ul- 
timo, tengamos en cuenta que la venta de flores cortadas ge- 
nera, solo en los EE.UU., 1.000 millones de dolares al ano. 

Basandonos en estas observaciones, no es de sorprender 
que la agricultura, la silvicultura y la horticultura esten entre 
los esfuerzos mas importantes apoyados por la ciencia de la 
biologfa. Decenas de miles de biologos se dedican a la investi- 
gation con el fin de aumentar la productividad de las plantas 
y crear nuevas formas de utilizarlas en beneficio de los seres 
humanos. Los programas de investigation tambien se centran 
en dos tipos de plantas terrestres que causan problemas a las 
personas: las hierbas que disminuyen la productividad de 
plantas de cultivo y especies recien introducidas que invaden, 
y mas tarde degradan, areas naturales. 

Las plantas proporcionan servicios al ecosistema 

Un ecosistema esta formado por todos los organismos de un 
area en particular, junto con componentes fisicos del entorno 
como la atmosfera, las precipitaciones, el agua superficial, la luz 
solar, la tierra y los nutrientes. O Se dice que las plantas propor- 
cionan servicios al ecosistema, ya que se anaden a la calidad de 
la atmosfera, del agua de la superficie, a la tierra, y a otros com- 
ponentes fisicos de un ecosistema. Dicho de otro modo, las plan- 
tas alteran el paisaje beneficiando a otros organismos: 



Las plantas producen oxigeno. Recuerda del Capitulo 10 
que las plantas realizan la production de oxfgeno y la foto- 
sfntesis. En este proceso, los electrones que estan elimina- 
dos de las moleculas del agua se utilizan para reducir el 
dioxido de carbono y producir azucares. En el proceso de 
quitar electrones del agua, las plantas liberan moleculas 
de oxfgeno (0 2 ) como un subproducto. Como senalo el 
Capitulo 28, la fotosfntesis oxigenica evoluciono en ciano- 
bacterias y fue la responsable del origen de una atmosfera 
con mucho oxigeno. El exito evolutivo de las plantas conti- 
nuo esta tendencia ya que las plantas anaden grandes can- 
tidades de oxfgeno a la atmosfera. Sin las plantas verdes, 
los seres humanos y otros animales terrestres estarfan en 
peligro de ahogarse por falta de oxfgeno. 

• Las plantas fortalecen la tierra. Las hojas, las rafces y los 
tallos que no han servido de alimento se caen vivos al suelo 
y proporcionan comida a los gusanos, hongos, bacterias, 
arqueas, protistas y otros saprofitos terrestres. Estos orga- 
nismos anaden materias organicas a la tierra que aumentan 
la estructura terrestre y la capacidad de esta para contener 
nutrientes y agua. 

Las plantas mantienen la tierra. La gran red de rafces finas 
producidas por arboles, hierbas, y otras plantas terrestres 
ayuda a mantener las partfculas de la tierra en su lugar. Al 
recoger nutrientes de la tierra, las plantas evitan que estos 
se vuelen o se arrastren. Cuando las areas no tienen vegeta- 
tion debido al pastoreo, la agricultura, la exploration fo- 
restal o la creation de zonas residenciales, se pierden gran- 
des cantidades de tierra y nutrientes por la erosion del 
viento y el agua (Figura 30.1 ). 



(a) Erosion del viento. 




(b) Erosion del agua. 




FIGURA 30.1 Las plantas mantienen el agua en el sitio. 
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Las plantas contienen agua. Los tejidos de las plantas reco- 
gen y retienen agua. Bosques, praderas y pantanos intactos 
tambien evitan que se escape rapidamente la lluvia de los 
paisajes por varias razones: las hojas de las plantas suavizan 
el impacto ffsico de las precipitaciones en la tierra; las rafces 
de las plantas mantienen partfculas de la tierra en su lugar 
durante las tormentas; y la materia organica de las plantas 
fortalece la capacidad de la tierra para contener el agua. 
Cuando la tierra esta deforestada, los arroyos son mas pro- 
pensos a inundarse y las aguas subterraneas no se repone de 
forma eficiente. Es normal observar arroyos inundandose 
continuamente y despues secandose por completo cuando la 
zona que los rodea esta deforestada. 

• Las plantas moderan el clima local. Al dar sombra, las plan- 
tas reducen las temperaturas del terreno por debajo de ellas 
y aumentan la humedad relativa. Reducen tambien el im- 
pacto de los vientos que secan los paisajes o los enfrfan. 
Cuando se eliminan las plantas de los paisajes para construir 
granjas o zonas residenciales, los habitats se hacen mas secos 
y sufren cambios de temper atura mas extremos. 

Sin embargo, puede que el servicio mas importante que 
prestan las plantas a los ecosistemas involucre a loss nutrien- 
tes. Las plantas terrestres son los productores primarios domi- 
nantes en los ecosistemas terrestres. (Como indicaba el Capf- 
tulo 29, los productores primarios convierten la energfa en luz 
solar dentro de la energfa qufmica). Los azucares y aceites que 
producen las plantas terrestres con la fotosfntesis proporcio- 
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FIGURA 30.2 Las plantas son la base de las cadenas 
alimenticias en entornos terrestres. Practicamente cada 
organismo que vive en la tierra depende de plantas para 
alimentarse, tanto directa como indi recta mente. 

O EJERCICIO Etiqueta los niveles en la cadena alimenticia de los 
que se alimentan los humanos. 



nan la base de la cadena alimenticia en la gran mayorfa de los 
habitats terrestres. Como muestra la Figura 30.2, los herbivo- 
ros, que comen plantas, se clasifican segun su forma desde los 
insectos hasta los elefantes. Estos consumidores son el ali- 
mento de los carnivoros, que se clasifican por su forma desde 
la arana mas diminuta hasta el oso polar. Los seres humanos 
son un ejemplo de omnfvoros, organismos que comen tanto 
plantas como animales. Los omnfvoros se alimentan en dife- 
rentes niveles segun la cadena alimenticia terrestre. Por ejem- 
plo,consumen plantas, herbivoros como el polio y el ganado, 
y carnivoros como el salmon o el atun. 

Por ultimo, al igual que los protistas y las bacterias fotosin- 
teticas son la clave principal del ciclo del carbon oceanico, las 
plantas verdes son la clave del ciclo del carbon continental. 
Las plantas toman el C0 2 de la atmosfera y lo reducen al 
hacer azucares. Aunque tanto las algas verdes como las plan- 
tas terrestres tambien producen una gran cantidad de C0 2 
como resultado de la respiracion celular, fijan mucho mas 
C0 2 del que liberan. La perdida de praderas y bosques con 
muchas plantas, debido a incendios, explotaciones forestales 
o creacion de zonas residenciales, ha contribuido al aumento 
de concentraciones de C0 2 en la atmosfera. Los altos nive- 
les de dioxido de carbono son los responsables del rapido ca- 
lentamiento global (vease Capftulo 54). 

Las plantas proveen alimento, combustible, fibra, 
material de construccion y medicinas 

Resulta dificil exagerar la importancia de las investigaciones 
sobre las plantas para el bienestar de las sociedades humanas. 
Las plantas constituyen nuestras reservas de alimentos asf 
como un importante porcentaje de combustible, fibras, mate- 
riales de construccion y medicinas. 

• La investigation agrfcola comenzo con la domestication ini- 
cial de las plantas de cultivo, que surgio de forma indepen- 
diente en diferentes sitios del mundo hace entre 10.000 y 
2.000 anos. Nuestros antepasados cambiaron de forma gra- 
dual las caracterfsticas de varias especies salvajes a traves de 
una seleccion activa continua de individuos cuyas semillas, 
hojas o tallos eran mas nutritivos (Figura 30.3a). Este pro- 
ceso se llama seleccion artificial y continua hoy en dfa 
(vease Capftulo 1). Por ejemplo, durante los ultimos 
100 anos la seleccion artificial ha sido responsable de los 
aumentos drasticos en el contenido de aceite de los granos 
de cereales (Figura 30.3b). (El aceite de los cereales sirve 
como aceite para cocinar y se utiliza en muchos otros pro- 
ductos). El Capftulo 20 destaco un enfoque actual en las in- 
vestigaciones agrfcolas: la mejora de la variedad de cereales 
gracias a la ingenierfa genetica. 

Durante quiza 100.000 anos, la quema de madera fue la 
principal fuente de la energfa utilizada por todos los seres 
humanos. Como muestra la Figura 30.4a, la madera ha 
sido reemplazada en los pafses industrializados por otras 
fuentes de energfa. El primer combustible que reemplazo a 
la madera ha sido en muchos casos el carbon, el cual se 
forma a partir de materia vegetal parcialmente descom- 
puesta que se ha compactado con el tiempo por sedimentos 
y se ha endurecido en forma de roca (Figura 30.4b). Esto 
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(a) Las plantas fueron domesticadas en diversos lugares. 
Mai'z 



Salvaje 



Domestico 




Patata 



FIGURA 30.3 Los cereales derivan de especies salvajes a traves 
de la selection natural, (a) Las plantas de cultivo han surgido en 
practicamente todos los continentes, incluyendo el mijo de Africa, 
el trigo y la cebada de Oriente Proximo, y el arroz y la semilla de 
soja del este de Asia, (b) La seleccion artificial puede dar lugar a 
cambios drasticos en las caracten'sticas de las plantas. 



(b) LA SELECCION ARTIFICIAL CAMBIA LOS RASGOS 
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Generaciones seleccionadas 



1 . Observa las 
variaciones en el 
contenido de las 
gotas de aceite. 



2. Las plantas con 
semillas ricas en 
aceite crecen hasta 
la madurez. 



3. Recolectar los 
granos de plantas 
maduras. Repetir 
los pasos 1 -3. 



4. Despues de 
muchas generaciones, 
el contenido de las 
gotas de aceite 
aumenta. 



(a) Combustibles basados en plantas. 



(b) FORMACION DE CARBON. 
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FIGURA 30.4 Los humanos dependen de los combustibles 
vegetales. (a) Aunque ha disminuido la importancia de la madera 
en los paises industrializados,todavia es el principal combustible 
para cocinar y calentar en muchas zonas del mundo. (b) El carbon 
esta formado por depositos terrestres de organismos parcialmente 
descompuestos. 

O PREGUNTA El carbon es una fuente renovable? 
Explica por que. 




Presion v Presion 
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Sedimentos 
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1 . Los materiales de 
plantas muertas se 
acumulan en lugares 
pantanosos. 



2. Si el oxigeno del agua 
es escaso, la materia 
organica se descompone 
solo parcialmente, 
formando turbas. 



3. Si los depositos de 
turba se cubren mas 
tarde con sedimentos 
y se comprimen, la 
presion resultante y el 
calor los convierten en 
carbon. 
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empezo a mediados del siglo xix cuando en Inglaterra, Ale- 
mania y EE.UU. se comenzaron a explotar los depositos de 
carbon que cuyo origen se remonta al periodo Carbomfero, 
hace unos 350-275 millones de anos. Los altos hornos ali- 
mentados por carbon fundfan grandes cantidades de mine- 
ral de hierro en acero y dio fuerza a los motores de vapor 
que enviaban trenes por Europa y America del Norte. No es 
una exageracion afirmar que los azucares sintetizados por 
las plantas hace mas de 300 millones de anos dejaron el te- 
rreno preparado para la Revolution industrial. El carbon su- 
ministra aun un 20 por ciento de la energia utilizada en 
Japon y en Europa occidental y un 80 por ciento en China. 
Las investigaciones actuales se centran en encontrar metodos 
de exploration y quema de carbon mas limpios y eficientes. 

• Aunque el nailon y el poliester derivados del petroleo son 
cada vez mas importantes en la industria, el algodon y 
otros tipos de fibras vegetales todavfa son fuentes impor- 
tantes de materia prima para la ropa, las cuerdas y artfcu- 
los de hogar como las toallas y la ropa de cama. 

• Las plantas lenosas proporcionan madera para las casas y 
los muebles, asi como la mayona de las fibras que se utilizan 
para hacer papel. En cuanto a su densidad, la madera es un 
material de construction mas compacto y fuerte que el hor- 
migon, el hierro fundido, las aleaciones de aluminio, o el 
acero. Las fibras de celulosa refinadas de arboles o de 
bambu utilizadas en la fabricacion de papel son mas fuertes 
bajo tension (fuerza) que el nailon, la seda, la quitina, el co- 
lageno, los tendones o los huesos (incluso aunque la celulosa 
sea un 25 por ciento menos densa). Investigaciones recientes 
en silvicultura se centran en mantener la productividad y au- 
mentar la diversidad de los bosques que estan reservados 
para la production de madera y pasta de papel. 

• Tanto en la medicina tradicional como en la moderna, las 
plantas son un recurso muy importante para los medica- 



mentos. La Tabla 30.1 enumera algunas de las medicinas 
derivadas de las plantas terrestres; en conjunto, se ha esti- 
mado que un 25 por ciento de las recetas prescritas cada 
ano en EE.UU. incluyen al menos una molecula derivada 
de las plantas. En la mayona de los casos, las plantas sinte- 
tizan estos componentes para repeler insectos, ciervos u 
otros tipos de herbivoros. Por ejemplo, los experimentos 
han confirmado que la morfina, la cocama, la nicotina, la 
cafema y otros componentes toxicos que se encuentran en 
las plantas son elementos disuasorios efectivos para los in- 
sectos o los mamfferos que las consumen. Los investigado- 
res siguen identificando y experimentando con nuevos 
componentes de las plantas para usos medicinales en seres 
humanos y animales domesticos. 

Dada la importancia de las plantas para el planeta en gene- 
ral y para los seres humanos en particular, no es de sorpren- 
der que comprender la diversidad de las plantas es un compo- 
nente importante de la ciencia biologica. Consideremos en 
primer lugar como los biologos analizan la diversidad de las 
plantas verdes; despues continuaremos explorando las inno- 
vaciones evolutivas que hicieron posible la diversificacion. 

30.2 £C6mo estudian los biologos 
las plantas verdes? 

Para comprender la genetica y la biologia del desarrollo de las 
plantas, los investigadores usan Arabidopsis thaliana, una 
mostaza herbacea, como organismo modelo (Cuadro 30.1). 
Para comprender la creation y diversificacion de las plantas 
verdes, los biologos usan tres herramientas: (1) comparan las 
caracteristicas morfologicas fundamentales de varias algas y 
plantas verdes; (2) analizan los registros fosiles del linaje; y (3) 
valoran las similitudes y diferencias en las secuencias del DNA 
de los genes homologos para calcular los arboles filogeneticos. 



tabla 30.1 Algunos medicamentos derivados de plantas terrestres 



Componente 


Fuente 


Uso 


Atropina 


La planta belladona 


Dilatar las pupilas mientras se examina los ojos 


Codeina 


Adormidera 


Alivia el dolor, inhibe la tos 


Digitalina 


Dedalera 


Medicamentos para el corazon 


Ipecacuana 


Ipecacuana 


Tratar la amebiasis, controlar las intoxicaciones 


Mentol 


Menta de arbol 


Inhibe la tos,alivio de la congestion nasal 


Morfina 


Adormidera 


Alivia el dolor 


Papama 


Papaya 


Reduce la inflamacion,trata las heridas 


Quinina 


Arbol de quinina 


Previene la malaria 


Quinidina 


Arbol de quinina 


Medicamentos para el corazon 


Salicina 


Alamo, sauce 


Alivia el dolor (aspirina) 


Esteroides 


Name salvaje 


Precursor de componentes para la fabricacion de pildoras para el 
control de los nacimientos y cortisona (para tratar las inflamaciones) 


Taxol 


Tejo del Pacifico 


Cancer de ovario 


Tubocurarina 


Vid curare 


Relajante muscular usado en cirugia 


Vinblastina,vincristina 


Vincapervinca rosada 


Leucemia (cancer de la sangre) 
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Un organismo mode\o: Arabidopsis thaliana 



En los primeros tiempos de la biologi'a, las 
plantas mejor estudiadas fueron varieda- 
des agricolas como el maiz, el arroz y los 
guisantes.Cuando los biologos empeza- 
ron a desenmaranar el mecanismo res- 
ponsable de la fotosmtesis oxigenica en 
la primera mitad del siglo xx,dependian 
de las algas verdes que eran relativa- 
mente faciles de criar y de manipular en 




FIGURA 30.5 Arabidopsis thaliana es el 
organismo modelo mas importante en la 
biologi'a sobre las plantas. Al igual que las 
moscas de la fruta y el Escherichia coli, es 
pequeno y bajo y vive lo suficiente para 
creceren laboratorio,aun es bastante 
complejo para ser un organismo de estudio. 



los laboratories (a menudo especies uni- 
celu lares de Chlamydomonas reinhardii) 
como objeto experimental. Aunque las 
plantas de cultivo y las algas verdes con- 
tinuaron siendo un tema de investigacion 
relevante, un nuevo modelo de organis- 
mos surgio en la decada de 1 980 y ahora 
sirve como objeto experimental preemi- 
nente en la biologi'a de las plantas. Ese or- 
ganismo es Arabidopsis thaliana, comun- 
mente conocido coma berros o paredes 
de los berros (Figura 30.5). 

Arabidopsis es un miembro de la fami- 
lia de la mostaza, o Brassicaceae, por lo 
que esta relacionada de cerca con los ra- 
banos y con el brocoli. En la naturaleza es 
una hierba, es decir, una especie que esta 
adaptada para crecer en habitats donde 
los terrenos han sufrido alteraciones, por 
ejemplo, Arabidopsis es comun en los la- 
terals de las carreteras y en los h'mites de 
los campos agricolas. Es tambien una 
planta anual, lo que significa que los in- 
dividuos no viven de un ano a otro, sino 
que durante el invierno viven como semi- 
llas. (De las plantas que sobreviven de un 
ano a otro se dice que son perennes). De 
hecho, uno de los aspectos mas atractivos 
de trabajar con A. thaliana es que los indi- 



viduos pueden crecer de una semilla 
hasta la madurez, plantas que producen 
semillas, en tan solo de cuatro a seis se- 
manas. Muchos otros atributos la convir- 
tieron en tema de estudio: tiene solo 
cinco cromosomas, tiene un genoma rela- 
tivamente pequeno con un numero limi- 
tado de secuencias repetitivas, puede 
autofertilizarse asi como soportar la ferti- 
lizacion cruzada, puede crecer en un es- 
pacio relativamente pequeno y con un 
cuidado mmimo dentro de un inverna- 
dero, y produce mas de 10.000 semillas 
por individuo y por generacion. 

Arabidopsis ha contribuido decisiva- 
mente en una variedad de estudios sobre 
la genetica y el desarrollo molecular de las 
plantas, y cada vez es mas popular en la 
ecologia y en estudios evolutivos. Ade- 
mas, todo el genoma de las especies ha 
sido ahora secuenciado y los estudios se 
han beneficiado del desarrollo de una 
«comunidad de Arabidopsis» internacio- 
nal, una combinacion de asociaciones de 
investigadores informal y formal quetra- 
bajan con Arabidopsis y realizan reuniones 
regulares, se envian correos electronicos y 
utilizan internet para compartir datos,tec- 
nicas y reservas de semillas. 



Los tres acercamientos son complementarios y han proporcio- 
nado un panorama muy claro de como las plantas terrestres 
evolucionaron a partir de algas verdes y despues se diversifi- 
caron. 

Analisis de rasgos morfologicos 

Al comparar y contrastar los rasgos morfologicos de las plan- 
tas verdes, los biologos han identificado varios grupos distin- 
tivos de algas verdes y una serie de grandes linajes o filos de 
plantas terrestres. 

Durante mucho tiempo se ha mantenido la hipotesis de que 
las algas verdes se relacionan estrechamente con las plantas te- 
rrestres en base a varios rasgos morfologicos clave. Tanto 
unas como otras tienen cloroplastos que contienen pigmentos 
fotosinteticos de clorofila a y b y el pigmento accesorio /3-ca- 
roteno, asi como ordenes similares de los sacos internos uni- 
dos a las membranas llamadas tilacoides (vease Capitulo 10). 
Las paredes celulares de ambas son similares en composicion, 
ambos grupos sintetizan el almidon como un producto alma- 
cenado en sus cloroplastos, y sus espermas y peroxisomas tie- 
nen una estructura y composicion similares. (Recuerda del 
Capitulo 7 que los peroxisomas son organulos en los que tie- 
nen lugar reacciones de oxidacion especializadas). 




Coleochaetophyceae (coleochaetes) Charaphyceae (caroficeas) 

FIGURA 30.6 La mayoria de las algas verdes son acuaticas. 

Ejemplos de especies de los linajes de las algas verdes estan 
relacionados de forma mas cercana con las plantas terrestres. 



Las algas verdes incluyen especies que son unicelulares, co- 
loniales o multicelulares y que viven en el mar, el agua dulce o 
habitats terrestres humedos. De todos los grupos de algas ver- 
des, los dos mas parecidos a las plantas terrestres son Coleocha- 
etophyneae y Charaphyceae (caroficeas; Figura 30.6). Como las 
especies que forman este grupo son multicelulares y viven en es- 
tanques y otros tipos de entornos de agua dulce, los biologos 
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(a) Las plantas no vasculares no tienen tejidos vasculares para conducir el agua y proporcionar apoyo. 





Hepaticophyta (hepatica] 



Anthocerophyta (antecerota) 



Bryophyta (musgos) 



(b) Las plantas vasculares sin semillas tienen tejidos vasculares pero no producen semillas. 





Lycophyta (licofitas) Psilotophyta (Psilotum nudum) 

FIGURA 30.7 Diversidad morfologica en las plantas terrestres. 




Sphenophyta (cola de cabal lo) 




Pteridophyta (helechos) 



creen que las plantas terrestres evolucionaron de las algas ver- 
des multicelulares que vivian en habitats de agua dulce. 

Aunque algunas plantas viven en estanques, lagos o rios, la 
gran mayorfa de las especies de este linaje vive en la tierra. Ba- 
sandonos en la morfologia, los filos mas importantes se agru- 
pan tradicionalmente en tres grandes categories: 

1. Plantas no vasculares, que incluyen Hepaticophyta (hepa- 
ticas), Anthocerophyta (antocerotas) y Bryophyta (mus- 
gos). Las hepaticas y las antocerotas no tienen tejidos vas- 
culares, es decir, grupos de celulas especializados que 
conducen agua o disuelven nutrientes de una parte del 
cuerpo de las plantas a otra. Algunas especies de musgos 
tienen tejidos especializados que conducen el agua y los ali- 
mentos, pero las celulas que componen estos tejidos no tie- 
nen las paredes celulares reforzadas que definen los verda- 
deros tejidos vasculares. Las plantas no vasculares son muy 
abundantes en determinados habitats pero normalmente 
son pequenas y crecen cerca del suelo (Figura 30.7a). 

2. Plantas vasculares sin semillas, que tienen tejidos vasculares 
desarrollados pero no producen semillas. Una semilla esta 
formada por un embrion y tejido nutritivo, ambos rodeados 
por una capa protectora dura. Lycophyta (licofitas), Psi- 
lophyta (Psilotum nudum), Sphenopyta (cola de caballo) y 
Pteridophyta (helechos) estan entre los grupos mas importan- 
tes (Figura 30.7b). Aunque la mayorfa de los representantes 



vivos de estos linajes son pequenos, algunos fosiles y otros re- 
presentantes vivos son del tamano de un arbol. 

3. Plantas con semillas, que tienen tejidos vasculares y pro- 
ducen semillas. Aunque los miembros de este grupo varian 
mucho en tamano y forma, incluye algunos de los organis- 
mos mas grandes del mundo. Los biologos reconocen seis 
grandes linajes en el grupo: Cycadophyta (cicadas), Gink- 
gophyta (ginkgo), Gnetophyta (gnetofitas), Pinophyta 
(pinos, piceas, abetos), otras comferas (secuoyas, enebros, 
tejos, especies que tienen las semillas en pinas, como Pi- 
nophytes, pero representan un linaje distinto) y Antho- 
phyta (angiospermas o plantas con flores), como las dibu- 
jadas en la Figura 30.7c. (El grupo «otras comferas» se ha 
descubierto hace tan poco tiempo que aun no ha recibido 
un nombre formal). Las cicadas, ginkgos, gnetofitas, pinos 
y otras comferas se conocen en conjunto como gimnosper- 
mas («semillas desnudas»), ya que sus semillas no se desa- 
rrollan en una estructura cerrada. En las plantas con flores, 
o angiospermas («semillas encerradas»), las semillas se de- 
sarrollan dentro de una estructura protectora llamada car- 
pelo. Hoy, las angiospermas son con mucho el linaje mas 
importante de plantas terrestres en terminos de diversidad 
de especies. Casi un 90 por ciento de las especies de plan- 
tas terrestres que viven en la actualidad, y practicamente 
todas las formas domesticadas, son angiospermas. 
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(c) Las plantas con semillas tienen tejidos vasculares y producen semillas. 








Cycadophyta (cicadas) 



Ginkgophyta (ginkgo) 



Otras coniferas (secuoyas, 
enebros, tejos) 




Este vistazo general a la diversidad morfologica de las 
plantas terrestres hace que surjan diversas preguntas: 

• <;Existen otras pruebas que apoyen la hipotesis de que las 
algas verdes son los ancestros de las plantas terrestres, y 
que los coleochaetes y caroffceas son los parientes vivos 
mas cercanos a las plantas terrestres? 

• ^Evolucionaron primero las algas verdes, a continuation 
las plantas no vasculares, despues las plantas vasculares sin 
semillas, y por ultimo las plantas con semillas? 

• <:Son tanto las algas verdes como las plantas terrestres mo- 
nofileticas, es decir, cada uno es un linaje distinto que se re- 
monta a un unico antepasado comun? 

• <:Son las plantas no vasculares, las plantas vasculares sin se- 
millas y las plantas con semillas monofileticas? 

Las respuestas surgen del registro fosil y de las secuencias 
de DNA usadas para deducir la filogenia de las plantas verdes. 

Uso del registro fosil 

Las primeras plantas verdes que aparecieron en el registro fosil 
fueron algas verdes de rocas que se formaron hace unos 700- 
725 millones de anos. Las primeras plantas fosiles son mucho 
mas jovenes, y se hallaron en rocas que tienen unos 475 millo- 



nes de anos. Como las algas verdes aparecieron mucho antes 
que las plantas terrestres, el registro fosil apoya la hipotesis 
de que las plantas terrestres derivan de las algas verdes. 

La aparicion y diversificacion temprana de las algas verdes 
hace unos 700 millones de anos es tambien importante ya que 
los oceanos y la atmosfera empezaron a tener niveles altos de 
oxigeno mas o menos al mismo tiempo, lo que nunca habfa 
sucedido en la historia de la Tierra. Basandose en esta correla- 
tion de tiempo, es logico que se formulen hipotesis sobre que 
la evolution de las algas verdes contribuyo al aumento de los 
niveles de oxigeno en la Tierra. La creation de la atmosfera de 
oxigeno tuvo lugar no mucho antes de la aparicion de los ani- 
mates en el registro fosil y puede que tuviese una funcion en el 
origen y diversificacion de la vida animal. 

El registro fosil de las plantas verdes por si solo es enorme. 
En un intento de organizar y sintetizar la base de datos, la Fi- 
gura 30.8 lo divide en cinco intervalos de tiempo, cada uno de 
los cuales abarca un evento importante de la diversificacion 
de las plantas terrestres. El intervalo mas antiguo empieza hace 
475 millones de anos (hma), engloba 30 millones de anos y do- 
cumenta el origen del grupo. La mayoria de los fosiles que 
datan en este periodo son microscopicos. Constan de celulas 
reproductoras llamadas esporas y laminas de una capa cerosa 
llamada cutkula. Varias observaciones apoyan la hipotesis de 
que estos fosiles vinieron de las plantas verdes que fueron cre- 
ciendo en la tierra. En primer lugar, la cutkula es una barrera 
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Cooksonia pertoni 



Semillas de las hojas 
de los helechos 



Pinas de las Araucaria mirabillis, 
de las primeras gimnospermas 




Archaefructus, de las primeras angiospermas 





Origen de 
las plantas 
terrestres 


Explosion 
siluriano-devonica 


Carbonifero: 
abundantes licofitas 
y colas de caballo 


Abundantes gimnospermas 


Abundantes angiospermas 
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475 hma 444 359 

Primera prueba La mayoria de las Enormes 

de las plantas innovaciones cienagas 

terrestres: morfologicas mas hechas de 

cuticula, importantes: estomas, carbon 

esporas, tejidos vasculares, 

esporangios raices, hojas 



299 
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Presente 



Primera vez que tanto los 
entornos humedos como los 
secos estuvieron cubiertos por 
plantas verdes 



Diversificacion de plantas florales 



FIGURA 30.8 El registro fosil de las plantas terrestres puede dividirse en cinco grandes intervalos. 

O EJERCICIO Ahade a la Imea: (1 ) primeros animales vertebrados en la tierra (370 Ma); (2) primeros mamiferos (1 95 Ma). 



hermetica que reviste las plantas terrestres de hoy en dia y las 
ayuda a resistir las sequfas. En segundo lugar, las esporas fosi- 
lizadas estan rodeadas por una capa en forma de laminas. Bajo 
el microscopio electronico, la materia de la capa parece casi 
identica en estructura a la materia hermetica llamada esporo- 
polenina, que encierra las esporas y el polen de las plantas te- 
rrestres modernas y las ayuda a resistir las sequfas. En tercer 
lugar, las esporas fosilizadas que tienen 475 millones de anos 
han sido halladas recientemente junto con estructuras que pro- 
ducen esporas, llamadas esporangios. Los esporangios fosili- 
zados tienen un aspecto parecido a los esporangios observados 
en algunas de las hepaticas de hoy en dfa. 

El segundo gran intervalo del registro fosil de las plantas 
terrestres se llama la « explosion siluriano-devonica ». En las 
rocas datadas hace 445-359 millones de anos, los biologos 
han encontrado fosiles de la mayorfa de los principales linajes 
vegetales. Practicamente todas las adaptaciones que permiten 
que las plantas ocupen habitats terrestres y secos estan presen- 
tes, incluyendo los tejidos y rafces que conducen agua. 

El tercer intervalo de la historia fosil de las plantas abarca 
el periodo Carbonifero. En sedimentos datados hace 359-299 
millones de anos, los biologos han encontrado grandes depo- 
sitos de carbon. El carbon es una roca rica en carbono llena 
de esporas fosiles, ramas, hojas y troncos de arboles. La ma- 
yoria de estos fosiles deriva de las licofitas, colas de caballo y 
helechos. Aunque las unicas licofitas y colas de caballo vivas 
son pequenas, durante el Carbonifero estos grupos fueron 
ricos en especies e incluian una gran variedad de formas del 
tamano de un arbol. Ya que se cree la formacion de carbon 
empezo solo con la presencia de agua, los fosiles carbomferos 
indican la presencia de pantanos muy arbolados. 

El cuarto intervalo de la historia de las plantas terrestres 
se caracteriza por las gimnospermas. Recuerda que las gim- 
nospermas incluyen las cicadas, ginkgos, gnetofitas, pinos y 
otras coniferas. Ya que las gimnospermas crecen con facili- 
dad en lugares secos, los biologos deducen que tanto los en- 



tornos humedos como los secos de los continentes se cubren 
con plantas verdes por primera vez durante este intervalo. 
Las gimnospermas son especialmente importantes en el regis- 
tro fosil desde hace 251 millones anos hasta hace 145 millo- 
nes de anos. 

El quinto intervalo de la historia de las plantas terrestres 
esta aun en marcha. Esta es la era de las plantas con flores, las 
angiospermas. Las primeras del registro fosil aparecieron hace 
150 millones de anos. Las plantas que produjeron las prime- 
ras flores son los antepasados de los pastos, las orqmdeas, las 
margaritas, las encinas, los arces y las rosas de hoy en dia. 

Entonces, segun el registro fosil las algas verdes aparecie- 
ron primero, a continuation las plantas no vasculares, las 
plantas vasculares sin semillas y las plantas con semillas. Los 
organismos que aparecen mas tarde en el registro fosil suelen 
depender mucho menos de habitats humedos que los grupos 
que aparecieron antes. Por ejemplo, las celulas de esperma de 
los musgos y de los helechos nadan hasta conseguir fertilizar, 
mientras que las gimnospermas y angiospermas producen gra- 
nos de polen que el viento y los insectos transportan y que 
despues producen espermas. Estas observaciones apoyan la 
hipotesis de que las plantas verdes evolucionaron de las algas 
verdes y que, en terminos del uso del habitat, la evolution de 
las plantas verdes siguio un patron de desplazamiento de ha- 
bitats humedos a secos. 

Para comprobar la validez de estas observaciones, los bio- 
logos analizan los conjuntos de datos que son independientes 
del registro fosil. Entre ellos, los mas destacados son las se- 
cuencias de DNA y datos morfologicos que se usan para infe- 
rir los arboles filogeneticos. La filogenia de las plantas terres- 
tres <;confirma o contradice los modelos del registro fosil? 

Evaluation de f ilogenias moleculares 

La comprension de la filogenia de las plantas verdes es un 
gran reto al que se enfrentan los biologos que usan tanto los 
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Algas verdes 
Plantas no vasculares 
Plantas vasculares sin semillas 



Semillas 

Tejidos vasculares 
Capacidad para vivir en la tierra 

Cloroplastos que contienen clorofila a + by /2-caroteno 



FIGURA 30.9 La filogenia de las plantas verdes. Las ramas azules de esta figura indican tres de los linajes mas importantes 
cuyo nombre colectivo es algas verdes. 

O EJERCICIO En la figura, senala por que los grupos llamados algas verdes y plantas vasculares sin semillas son parafileticos. 



rasgos morfologicos como los datos de las secuencias de DNA 
para inferir las relaciones evolutivas entre las plantas verdes. 

El arbol filogenetico de la Figura 30.9 es una version re- 
ciente de los resultados procedentes de laboratorios de todo el 
mundo. Las barras negras que estan a lo largo de algunas 
ramas de este arbol muestran cuando suceden las innovacio- 
nes clave, basandose en el registro fosil y su existencia entre 
las especies vivas del presente. Existen varios puntos impor- 
tantes que destacar sobre las relaciones que implica este arbol: 

• Las ramas mas basales de este arbol, cercanas a la rafz, nos 
conducen a los coleochaetes, caroficeas y otros grupos de 
algas verdes. Este resultado apoya la hipotesis de que las 
plantas terrestres evolucionan de las algas verdes. 

• El grupo de las algas verdes llamado Cbarapbyceae es el 
grupo hermanado de las plantas terrestres, lo que significa 
que Charaphyceae son sus parientes vivos mas cercanos. 
Ya que los miembros vivos de las Charaphyceae son multi- 
celulares y viven en agua dulce, los datos apoyan la hipote- 
sis de que las plantas evolucionan de un antepasado multi- 
celular que vivio en estanques, lagos u otros lugares de 
agua dulce. 

• Las plantas verdes son monofileticas, es decir, que un unico 
antepasado comun dio origen a todas las algas verdes y las 
plantas terrestres. Por el contrario, el grupo llamado algas 
verdes es parafiletico. Dicho de otro modo, las algas verdes 



incluyen algunos pero no todos los descendientes de un 
unico antepasado comun. 

• Las plantas terrestres son monofileticas. Este resultado 
apoya la hipotesis de que la transicion desde entornos de 
agua dulce hasta la tierra ocurrio solo una vez. Segun el 
arbol filogenetico, la poblacion que hizo la transicion se di- 
versifico mas tarde en la variedad de plantas que se obser- 
van hoy en dfa. 

• Las plantas no vasculares, es decir, las hepaticas, las antoce- 
rotas y los musgos, son los grupos de las primeras ramas, o 
los mas basales entre las plantas terrestres. Aunque los 
datos recientes confirman que cada uno de estos tres linajes 
es monofiletico, la relation entre ellos todavfa no esta clara. 
Por ejemplo, todavia no se sabe si las plantas no vasculares 
son monofileticas o parafileticas. 

• Algunos musgos tienen tejidos simples que conducen agua, 
y las hepaticas y las antocerotas no tienen ninguno. Este 
descubrimiento sugiere que las primeras plantas terrestres 
carecian de tejidos vasculares y celulas conductoras de 
agua y que estos rasgos evolucionaron mas tarde. El arbol 
filogenetico apoya la hipotesis de que las celulas y tejidos 
que conducen el agua evolucionaron de forma gradual, con 
estructuras simples anteriores a la evolution de estructuras 
mas complejas. 

• Las licofitas son el grupo hermanado de todas las otras 
plantas vasculares. Psilotum nudum, las colas de caballo y 
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los helechos forman un grupo monofiletico; pero en con- 
junto las plantas vasculares sin semillas forman una clase, 
es decir, una secuencia de linajes no monofileticos. Por otro 
lado, las plantas vasculares son monofileticas, lo que signi- 
fica que los tejidos vasculares evolucionaron una vez du- 
rante la diversificacion de las plantas terrestres. 

• Ya que no tienen raices ni hojas, se creia que Psilotum 
nudum eran un grupo basal en la radiacion de las plantas 
terrestres. Las filogenias moleculares desafiaron esta hipo- 
tesis y apoyaron una alternativa: la sencillez morfologica 
de Psilotum nudum es un rasgo derivado, lo que significa 
que las estructuras complejas se han perdido en este linaje. 

• Las plantas con semillas se dividen en gimnospermas y an- 
giospermas, y son un grupo monofiletico, lo que significa 
que las semillas se desarrollaron una vez. 

• Las gimnospermas son monofileticas. Dentro de las gim- 
nospermas, los abetos, las piceas y otras especies estrecha- 
mente relacionadas con los pinos forman un linaje indepen- 
diente de otro grupo de plantas que tienen pinas (secuoyas, 
enebros, tejos, cipreses). 

• El registro fosil y el arbol filogenetico coinciden en el orden 
de aparicion de los grupos. La evolucion de las plantas te- 
rrestres empezo con las plantas no vasculares, seguidas de 
las plantas vasculares sin semillas y, por ultimo, de las 
plantas con semillas. 

El arbol de la Figura 30.9 cambiara sin duda y mejorara a 
medida que se acumulen datos adicionales. Quiza la necesidad 
mas urgente en este momento sea esclarecer las relaciones 
entre las plantas no vasculares (hepaticas, antocerotas y mus- 
gos). Ya que son el grupo mas basal del arbol, comprender sus 
relaciones podria ayudar a clarificar como ocurrieron los 
eventos principales en la evolucion de las plantas. 

Comprueba si lo has entendido 



30.3 iQue sucedio durante 
la diversificacion 
de las plantas verdes? 

Las plantas terrestres han evolucionado de las algas que cre- 
cieron en las orillas lodosas de charcas hace unos 475 millo- 
nes de anos hasta convertirse en organismos que enriquecen la 
tierra, producen la mayona del oxigeno que respiras y la ma- 
yona de la comida que consumes, y hacen las veces de simbo- 
los de salud, amor y belleza. <;C6mo ocurrio? 

La respuesta a esta pregunta empieza con el reconocimiento 
de la tendencia mas llamativa en el registro fosil y la filogenia 
de las plantas verdes: los grupos mas antiguos del linaje depen- 
den de habitats humedos, mientras que los grupos que han 
evolucionado mas recientemente toleran habitats secos, o in- 
cluso deserticos. La historia de las plantas terrestres es la histo- 
ria de las adaptaciones que permiten que los organismos foto- 
sinteticos se muevan de entornos acuaticos a terrestres. En 
primer lugar, hay que tener en cuenta las adaptaciones que per- 
miten que las plantas crezcan en lugares secos sin secarse o 
morirse y despues analizar la evolucion de los rasgos que hacen 
posible que las plantas se reproduzcan de forma eficiente en la 
tierra. Esta seccion se cierra con una breve aproximacion a la 
radiacion de las plantas de flores, que son las mas importantes 
en la mayona de los entornos terrestres de hoy en dia. 

La transicion a la tierra: £c6mo se adaptaron 
las plantas a lugares secos? 

Para las algas verdes acuaticas, los entornos terrestres son 
mortales. En comparacion con un habitat en el que todo orga- 
nismo esta banado en un fluido, en los entornos terrestres tan 
solo una parte, si hay alguna, de los tejidos de las plantas esta 
humeda. Los tejidos que estan expuestos al aire tienden a se- 
carse y morir. 

Una vez que las plantas verdes hicieron la transicion para 
sobrevivir fuera del agua, el crecimiento en la tierra ofrecio 
una bonanza de recursos. Tomemos la luz como ejemplo. El 
agua de los estanques, lagos y oceanos absorbe y refleja la luz. 
Como resultado, la cantidad de luz disponible para conducir 
la fotosmtesis es drasticamente reducida incluso uno o dos 
metros por debajo de la superficie del agua. Ademas, la mole- 
cula mas importante que necesitan los organismos fotosinteti- 
cos, el dioxido de carbono, esta mucho mas disponible en el 
aire que en el agua. No solo es mas abundante en la atmos- 
fera, sino que se difunde mas rapido que en el agua. 

La selection natural favorecio a las primeras plantas terres- 
tres con adaptaciones que solucionaron los problemas del 
agua. Estas adaptaciones surgieron en dos etapas: (1) la pre- 
vention de la perdida de agua de las celulas, que impidio que 
las celulas se secasen y muriesen; y (2) el transporte del agua 
desde los tejidos con acceso directo del agua a los tejidos sin 
acceso. Examinemos estas dos etapas por separado. 

Prevenir la perdida de agua: cuticula y estomas La 

Seccion 30.2 senalo que las laminas de las sustancias cerosas 
llamadas cutfculas estan presentes en el registro fosil de las 
plantas terrestres junto con las esporas revestidas. Esta obser- 



Si entiendes que... O 

• Los biologos utilizan el registro fosil y los analisis filogeneticos 
para estudiar como se diversificaron las plantas verdes. 

• Los datos analizados hasta la fecha apoyan la hipotesis de 
que las plantas verdes son monofileticas y que las plantas 
terrestres evolucionaron de las algas verdes multicelulares 
que viven en agua dulce. 

• El registro fosil y los analisis moleculares coinciden en que 
las plantas no vasculares se desarrollaron antes, seguidas 
de las plantas vasculares sin semillas y de las plantas con 
semillas. 

Deberias ser capaz de... O 

1 ) Coger un arbol filogenetico de plantas verdes y etiquetar 
los grupos llamados plantas verdes, algas verdes, plantas 
terrestres, plantas no vasculares, plantas vasculares, plantas 
con semillas y gimnospermas. 

2) Explicar cuales de los grupos anteriormente nombrados son 
monofileticos y cuales son parafileticos. 

3) En los grupos monofileticos, nombrar rasgos derivados 
compartidos que distingan el linaje. 
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vacion es importante porque la presencia de la cutfcula en los 
fosiles es una senal que diagnostica la presencia de plantas te- 
rrestres. La cutfcula es un sellador hermetico ceroso que cubre 
las partes de las plantas que estan por encima del suelo y las 
capacita para sobrevivir en entornos secos (Figura 30.10a). Si 
los biologos tuvieran que senalar una innovacion que hizo po- 
sible la transicion a la tierra, serfa la produccion de cutfcula. 

Sin embargo, cubrir las superficies con cera supone un pro- 
blema para el intercambio de gases. Las plantas necesitan 
tomar dioxido de carbono (C0 2 ) de la atmosfera para llevar a 
cabo la fotosfntesis. Pero la cutfcula es casi tan impermeable al 
C0 2 como al agua. Las plantas mas modernas solucionan este 
problema con una estructura llamada estoma («boca»), que 
consiste en una abertura rodeada por unas celulas de guardia 
especializadas (Figura 30.10b). La abertura, llamada poro, se 
abre o cierra a medida que las celulas de guardia cambian de 
forma. Cuando las celulas de guardia se ablandan, cierran los 
estomas. Los poros se cierran de esta forma para limitar la per- 
dida de agua de las plantas. Por el contrario, cuando las celu- 
las de guardia se tensan, abren el poro permitiendo no solo que 
el CO 2 se difunda en el interior de las hojas y tallos, donde las 
celulas fotosintetizan activamente, sino tambien que el exceso 
de 0 2 se difunda fuera (vease Capftulo 39). 

Los estomas estan presentes en todas las plantas terrestres 
excepto en las hepaticas, que tienen poros pero no celulas de 
guardia. Estos datos sugieren que las primeras plantas terres- 
tres desarrollaron poros que permitieron que ocurriese el in- 
tercambio gaseoso en las brechas de la superficie cubierta por 
cutfcula. Mas tarde, la evolucion de las celulas de guardia 
otorgo a las plantas terrestres la habilidad de regular el inter- 
cambio gaseoso y controlar la perdida de agua abriendo y ce- 
rrando los poros. 



Transporte del agua: tejidos vasculares y crecimiento 
hacia arriba Una vez desarrollados los estomas y la cu- 
tfcula, las plantas pudieron evitar secarse y por tanto seguir 
realizando la fotosfntesis mientras estaban expuestas al aire. 
La cutfcula y los estomas permitieron que las plantas crecie- 
sen en tierras saturadas a orillas de lagos o charcas. <;Cual es 
el siguiente reto? Desafiar a la gravedad. 

Las algas verdes multicelulares pueden crecen rectas por- 
que flotan gracias a que la densidad de sus celulas es similar a 
la densidad del agua. Sin embargo, fuera del agua, el cuerpo 
de un alga verde multicelular se desploma. El agua que llena 
sus celulas es 1.000 veces mas densa que el aire. Aunque sus 
paredes celulares estan reforzadas por celulosa, su cuerpo ca- 
rece del apoyo estructural para soportar la fuerza de la grave- 
dad y mantener a un individuo erguido en el aire. 

Basandose en estas observaciones, los biologos mantienen 
la hipotesis de que las primeras plantas terrestres eran peque- 
nas o tenfan un habito de crecimiento lento y desgarbado. 
Ademas de carecer de rigidez, las primeras plantas terrestres 
obtenfan agua a traves de los poros o a traves de pocas celulas 
que no tenfan cutfcula, es decir, tendrfan que haber crecido de 
modo que mantuviesen muchos o la mayorfa de sus tejidos en 
contacto directo con las tierras humedas. 

La hipotesis sobre el crecimiento rapido esta apoyada por la 
observation de que la mayorfa de los grupos basales de las 
plantas terrestres que viven hoy (hepaticas, antocerotas y mus- 
gos) son formas de crecimiento bajo. Si esta hipotesis es co- 
rrecta, la competencia por el espacio y la luz se habrfa intensifi- 
cado poco despues de que las primeras plantas empezasen a 
crecer en la tierra. Para evitar la competencia las plantas ten- 
drfan que haber crecido erguidas. Las plantas con adaptaciones 
que permitieron que algunos tejidos siguiesen en contacto con 



(a) La cutfcula es una capa de cera que previene la 
perdida de agua desde los tallos hasta las hojas. 




Estoma 



FIGURA 30.10 La cutfcula y el estoma son las adaptaciones mas basicas de plantas para vivir en la tierra. En estos 
micrograficos, las celulas de las hojas han sido pintadas de azul para hacer su estructura mas visible, (a) El interior de las 
hojas de las plantas y de los tallos es muy humedo; la cutfcula previene que el agua se evapore. (b) Los estomas crean 
poros que permiten que se difunda el C0 2 en el interior de las hojas y de los tallos donde las celulas son fotosintetizadas 
de forma activa,y permite que un exceso de 0 2 se difunda fuera. 

O PREGUNTA ^Por que fue importante la evolucion de las celulas de guardia? 
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tierras humedas mientras que otros tejidos crecieron rectos ten- 
drian un acceso mucho mejor a la luz del sol en comparacion 
con los individuos que fueron incapaces de crecer rectos. 

Sin embargo, las plantas tuvieron que veneer dos proble- 
mas para adoptar habitos de crecimiento recto en la tierra. El 
primero era el transporte del agua desde los tejidos que estan 
en contacto con terrenos humedos hacia tejidos que estan en 
contacto con aire seco, en contra de la fuerza de la gravedad. 
El segundo es hacerse lo bastante rigidas para evitar caer 
como respuesta a la gravedad y al viento. Los tejidos vascula- 
res ayudaron a solucionar ambos problemas. 

Paul Kenrick y Peter Crane exploraron el origen de las ce- 
lulas que conducen agua y el crecimiento recto en las plantas 
al examinar los extraordinarios fosiles hallados en una forma- 
tion de rocas en Escocia llamada Rhynie Chert. Estas rocas se 
formaron hace unos 400 millones de anos y contienen algunos 
de los primeros espetimenes de plantas grandes del registro 
fosil, al contrario que las esporas y cutfculas microscopicas 
halladas en las rocas mas antiguas. Rhynie Chert contiene 
tambien muchas plantas que se fosilizaron erguidas. Esto in- 
dica que muchas o la mayorfa de las plantas de Rhynie crecie- 
ron erguidas. <;C6mo se mantuvieron en vertical? 

Al examinar los fosiles con el microscopio electronico, Ken- 
rick y Crane establecieron que las especies de Rhynie Chert 
conteman celulas alargadas organizadas en tejidos. Basando- 
nos en estos datos, los biologos formularon la hipotesis de que 
las celulas alargadas formaban parte de los tejidos que condu- 
cen agua y que el agua podria moverse desde la base de las 
plantas hacia arriba a traves de estas celulas especializadas que 
conducen agua. Algunas de estas celulas teman paredes celula- 
res simples que conteman celulosa al igual que las celulas con- 
ductoras de agua que se encuentran en los musgos contempo- 
raneos (Figura 30.11a). Pero ademas, algunas de las celulas 
que conducen agua presentes en los primeros fosiles teman pa- 



redes celulares con anillos gruesos que conteman una molecula 
llamada lignina (Figura 30.11b). La lignina es un polimero 
complejo formado por seis anillos de carbono. Es especial- 
mente fuerte para su peso y es particularmente efectivo resis- 
tiendo fuerzas comprimidas tales como la gravedad. 

Estas observaciones inspiraron la siguiente hipotesis: la 
evolution de los anillos de la lignina dieron a los tejidos del 
tallo la fuerza para mantenerse erguidos a pesar del viento y 
la gravedad. Hoy, la presencia de la lignina en las paredes ce- 
lulares de las celulas que conducen agua esta considerada 
como la caracterfstica definitoria de los tejidos vasculares. La 
evolution de los tejidos vasculares permitio que las primeras 
plantas mantuviesen tallos erguidos y transportasen agua 
desde las raices a los tejidos que estaban por encima del suelo. 

Una vez que los tejidos que conducen agua evoluciona- 
ron, la evolution por selection natural los elaboro. En las 
rocas que tienen unos 380 millones de anos, los biologos en- 
cuentran las celulas avanzadas que conducen agua llamadas 
traqueidas. Las traqueidas son celulas largas, delgadas y es- 
trechas que tienen (1) una pared celular secundaria gruesa 
que contiene lignina ademas de una pared celular primaria 
a base de celulosa; y (2) agujeros en la pared celular secun- 
daria, en los lados y extremos de la celula, donde el agua 
puede fluir de forma eficiente desde una traqueida a la si- 
guiente (Figura 30.11c). La pared celular secundaria le 
otorgo a las traqueidas la capacidad para proporcionar un 
apoyo estructural mejor, pero el agua podia aun moverse por 
las celulas de forma facil debido a estos agujeros. Hoy, todas 
las plantas vasculares contienen traqueidas. 

En los fosiles que datan hace 250-270 millones de anos, los 
biologos han documentado los tipos mas avanzados de celulas 
que conducen agua observados en las plantas; estas celulas se 
conocen como elementos vasculares. Los elementos vascula- 
res son mas cortos y anchos que las traqueidas. Aun mas im- 



(a) Celulas simples que 
conducen agua. 



(b) Primeros tejidos 
vasculares. 



(c) Traqueidas. 



(d) Elementos vasculares. 



Pared primaria — 
(con celulosa) 




Los extremos tienen 
huecos en las paredes 
celulares secundarias 
(dentro) 



Pared primaria 
(con celulosa) 



Pared secundaria 
(con lignina) 



Poco apoyo estructural. 

Hallado en fosiles 

y en musgos de hoy en dia 



Algun apoyo estructural. 
Hallado en fosiles 



Mas apoyo estructural. 
Hallado en todas las 
plantas vasculares 




Los extremos tienen 
huecos a traves de 
las paredes celulares 
primarias y 
secundarias 



Hallado en gnetofitos 
y angiospermas 



FIGURA 30.1 1 Secuencia evolutiva de celulas que conducen agua. Segun el registro fosil y la filogenia de las plantas 
verdes, estas celulas se hicieron mas fuertes con el paso del tiempo debido a la evolucion de la lignina y de la pared celular 
secundaria. El transporte eficaz de agua se mantuvo por los huecos de las paredes celulares primarias y secundarias. 

O PREGUNTA Los biologos afirman que los vasos son mas eficaces que las traqueidas en el transporte de agua, en parte 
porque los vasos son mas pequehos y anchos que las traqueidas. £Por que tiene sentido esta afirmacion? 
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portante, los extremos superiores y inferiores de los elementos 
vasculares tienen agujeros tanto en las paredes celulares prima- 
rias como en las secundarias, lo que hace que le movimiento 
del agua sea extremadamente eficaz (Figura 30.1 Id). En el te- 
jido vascular, los elementos vasculares estan puestos en fila 
desde un extremo a otro para formar una estructura tubular. 

En los tallos y en las ramas de algunas plantas vasculares, las 
traqueidas, o una combination de traqueidas y vasos, pueden 
formar un material llamado madera. Su anatomfa se detalla en 
el Capftulo 36. Todos los tipos de celulas mostrados en la Fi- 
gura 30.11 estan muertos cuando maduran, es decir, no tienen 
citoplasma. Esto permite que el agua se mueva por las celulas 
de forma eficaz. En conjunto, los datos resumidos en la figura 
indican que los tejidos vasculares evolucionaron en una serie de 
etapas graduates que proporcionaron un mejor apoyo estructu- 
ral y un aumento en la eficacia del transporte del agua. 

Trazado de los cambios evolutivos en un arbol filoge- 
netico O La Figura 30.12 resume como se adaptaron las 
plantas terrestres a las condiciones secas senalando los puntos 
en los que tuvieron lugar las principales innovaciones a me- 
dida que el grupo se diversificaba. Basicamente las adaptacio- 
nes importantes a los ambientes secos, tales como la cuticula, 
los poros, los estomas, los tejidos vasculares y las traqueidas, 
evolucionaron una sola vez. Por el contrario, los analisis ac- 
tuates sugieren que los vasos evolucionaron independiente- 
mente en gnetofitas y angiospermas. 

La evolucion de la cuticula, los estomas y los tejidos vascu- 
lares hizo posible que las plantas no se secaran y que creciesen 
erguidas, mientras movian el agua desde la base de la planta 
hasta sus partes mas altas. Las plantas adquirieron adaptacio- 
nes que les permitieron no solo sobrevivir en la tierra, sino tam- 
bien prosperar. Ahora la pregunta es <:c6mo se reprodujeron? 
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La transicion a la tierra II: £c6mo se reproducen 
las plantas bajo condiciones secas? 

La Section 30.2 introdujo una de las adaptaciones mas im- 
portantes para la reproduccion en la tierra: las esporas que 
resisten a las sequias porque estan encerradas en una capa 
resistente de esporopolenina. Los componentes en forma de 
esporopolenina se hallan en las paredes de algunos zigotos 
de algas verdes; las esporas de paredes gruesas ricas en espo- 
ropolenina tienen una aparicion temprana en el registro fosil 
de las plantas terrestres y se dan en todas las plantas terrestres 
que viven hoy. Basandose en estas observaciones, los biologos 
deducen que las esporas encerradas en las esporopoleninas 
fueron una de las innovaciones que hicieron posible la coloni- 
zation inicial de la tierra. Otras dos innovaciones tambien tu- 
vieron una aparicion temprana en la evolucion de las plantas 
terrestres y contribuyeron decisivamente en la reproduccion 
eficiente en lugares secos: (1) se produjeron gametos en estruc- 
turas multicelulares complejas; y (2) la planta madre retuvo al 
embrion y lo nutrio. 

Retener y nutrir a la prole: las plantas terrestres como 
embriones Los gametofitos fosilizados de las primeras 
plantas terrestres conteman organos reproductivos especiali- 
zados llamados gametangios. Aunque los miembros de los 
charales tambien desarrollaron gametangios, los hallados en 
plantas terrestres son mas grandes y complejos. La evolucion 
de un gametangio especializado fue importante porque prote- 
gfa a los gametos de la desecacion y los danos mecanicos. 

Los gametangios estan presentes en todas las plantas te- 
rrestres contemporaneas excepto en las angiospermas, 
donde las estructuras internas de la flor cumplen las mismas 
funciones. 

Tanto en los charales como en las plantas terrestres, los indi- 
viduos producen gametangios distintivos para machos y hem- 
bras. La estructura que produce esperma se llama anteridio 



Plantas terrestres 




FIGURA 30.1 2 Una serie de innovaciones evolutivas permitieron que las plantas se adaptasen a la vida en la tierra. 
O PREGUNTA Explica la logica que utilizan los biologos para localizar la situacion de cada innovacion indicada aqui. 
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(a) Forma del esperma (b) Forma de los huevos 

en el anteridio. en el arquegonio. 




FIGURA 30.1 3 En todos los grupos de plantas terrestres, menos 
en las angiospermas, los gametos se producen en los 
gametangios. Los gametangios son estructuras complejas y 
multicelulares que protegen los gametos que se estan 
desarrollando de que se sequen y de danos mecanicos. Date cuenta 
de que hay solo un huevo por cada arquegonio. 



Crias (esporofito) 




Esporofito £ 



FIGURA 30.1 4 Las plantas terrestres son tambien conocidas 
como embriones porque los padres alimentan a sus crias. En las 

plantas terrestres, la fertilizacion y el desarrollo temprano tienen 
lugar en la planta parental. Cuando los embriones se desarrollan, las 
celulas de traspaso llevan nutrientes desde la madre hasta la cri'a. 



(Figura 30.13a), y la estructura que produce huevos se llama 
arquegonio (Figura 30.13b). En lo referente a sus funciones, 
el anteridio y el arquegonio son analogos a los testfculos y a 
los ovarios de los animales. 

La segunda innovacion que ocurrio al principio de la evo- 
lution de las plantas terrestres tuvo que ver con los huevos 
que se formaron dentro de los arquegonios. En vez de derra- 
mar sus huevos en el agua o en la tierra, las plantas terrestres 
los retuvieron. Los huevos estan tambien retenidos en los lina- 
jes de algas verdes que guardan una relation mas estrecha con 
las plantas terrestres: en los charales y otros grupos, el es- 
perma nada hacia el huevo, dando lugar a la fertilizacion, y el 
zigoto resultante se queda pegado a la madre. Tanto antes 
como despues de la fertilizacion, el huevo o zigoto recibe los 
nutrientes de la planta madre, pero, como estas algas viven en 
latitudes septentrionales, la planta madre se muere todos los 
otonos cuando la temperatura disminuye. El zigoto se queda 
en el tejido muerto de la madre, se acomoda en el fondo de un 
lago o estanque, y pasa el invierno. En primavera, tiene lugar 
la meiosis, y las esporas resultantes se desarrollan en una 
planta adulta haploide. 

En las plantas terrestres, el zigoto se retiene tambien en la 
planta madre despues de la fertilizacion. No obstante, al con- 
trario que los zigotos de la mayorfa de las algas verdes, los zi- 
gotos de todas las plantas terrestres empiezan a desarrollarse 
en la planta madre, formando un embrion multicelular que se 
queda pegado a la madre y se puede nutrir a traves de ella. 
Esto es importante ya que los embriones de las plantas terres- 
tres no tienen que producir su propio alimento al principio de 
su vida. En su lugar, reciben la mayorfa o todos sus nutrientes 
de la planta madre. 

La retention del embrion fue un evento tan importante en 
la evolution de las plantas terrestres que el nombre formal del 
grupo es Embryophyta, literalmente «plantas terrestres ». La 
retention en estas plantas, comunmente llamadas embriofi- 
tas, es la misma que la del embarazo en los mamiferos, donde 
las crias estan protegidas por la madre, quien tambien las 



nutre en las dos etapas iniciales del crecimiento. Los embrio- 
nes de las plantas terrestres tienen incluso celulas de traspaso 
especializadas, lo que efectua el contacto ffsico con las celulas 
paternales y facilita el flujo de nutrientes (Figura 30.14) de 
forma parecida a la placenta que de los mamiferos. 

Las esporas de las paredes gruesas, producen gametangios, 
y la situation del embrion no fue la unica innovacion clave 
asociada a la reproduction en la tierra. Ademas, todas las 
plantas terrestres experimentan el fenomeno conocido como 
alternancia de generaciones, presentado en el Capftulo 29. 

Alternancia de generaciones Cuando se da la alternan- 
cia de generaciones, los individuos tienen una fase haploide 
multicelular y una fase diploide multicelular. La fase haploide 
se conoce como gametofito; la fase diploide multicelular se 
conoce como esporofito. Las dos fases del ciclo vital estan co- 
nectadas por distintos tipos de celulas reproductoras, los ga- 
metos y las esporas. 

Aunque la alternancia de generaciones se observa en gran 
variedad de linajes de protistas y en algunos grupos de algas 
verdes, esto no sucede en los grupos de algas relacionados mas 
de cerca con las plantas terrestres. En los coleochaetes y las 
carofideas, la forma multicelular es haploide. Solo el zigoto es 
diploide. Como muestra la Figura 30.15, el zigoto experi- 
menta la meiosis para formar esporas haploides. Despues de 
dispersarse con la ayuda de los flagelos, las esporas empiezan 
a dividirse por mitosis y finalmentese convierten en individuos 
adultos haploides. Probablemente recuerdes que este ciclo 
vital dominado por haploides es comun en los protistas y se 
esquematizo en la Figura 29.20a. 

Estos datos sugieren que esta alternancia de generaciones 
se origino en las plantas terrestres de forma independiente a 
su evolution en otros grupos de eucariotas, y que lo hizo a co- 
mienzos de su historia, mucho antes de que evolucionasen de 
las algas verdes. Sin embargo, la importancia adaptativa de las 
alternancias de generation y su papel en la colonization con 
exito de la tierra es aun motivo de debate. Recuerda esto 
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cuando estudies la alternancia de generaciones en las plantas 
terrestres: estas analizando uno de los mayores problemas sin 
resolver de la biologfa contemporanea. 

La alternancia de generaciones involucra siempre la misma 
secuencia basica de efectos, ilustrada en la Figura 30.1 6. Para 
repasar como funciona este tipo de ciclo vital, pon tus dedos 
en el gametofito de la figura y sigue el ciclo en el sentido de las 
agujas del reloj para recorrer los cinco eventos clave que apa- 
recen a continuation: 

1. Los gametofitos producen gametos por mitosis. Tanto los 
gametofitos como los gametos son haploides. 

2. Dos gametos se unen durante la fertilization para formar 
un zigoto diploide. 

3. El zigoto se divide por mitosis y se hace un esporofito mul- 
ticelular diploide. 

4. El esporofito produce esporas por meiosis. Las esporas son 
haploides. 

5. Las esporas se dividen por mitosis y se convierten en game- 
tofitos haploides. 

Una vez que has seguido el ciclo con exito, piensa durante 
un momento en las diferencias entre un zigoto y una espora. 
Ambos son celulas unicas que se dividen por mitosis para for- 
mar un individuo multicelular. Los zigotos, sin embargo, resul- 
tan de la fusion de dos celulas, como por ejemplo de un esper- 



FIGURA 30.1 5 En las algas verdes que estan bastante 
relacionadas con las plantas terrestres, solo el zigoto es 
diploide. Los coleochaetes y las caroficeas no tienen alternancia 
de generaciones. La fase multicelular es haploide. 

matozoide y un huevo. Las esporas no estan formadas por la 
fusion de dos celulas. Ademas, los zigotos producen esporofitos 
mientras que las esporas producen gametofitos. Las esporas se 
producen dentro de estructuras llamadas esporangios mientras 
que los gametos se producen dentro de gametangios. 

La alternancia de generaciones puede ser un tema dificil de 
dominar por dos razones: (1) es desconocido porque no su- 
cede en los seres humanos o en otros animales, y (2) la forma- 
tion de gametos empieza con la mitosis, no con la meiosis, 
como lo hace en los animales (vease Capftulo 12). Q Si com- 
prendes los principios basicos de la alternancia de generacio- 
nes, debenas ser capaz de dibujar un ciclo de la vida que em- 
pezase con un gametofito que produjese gametos, el cual 
entonces se funde para formar un zigoto, que germina para 
formar un esporofito, que produce esporas a traves de la 
meiosis y germina para formar un gametofito. Debenas ser 
capaz de etiquetar el gametofito, los gametos, el zigoto, el es- 
porofito y las esporas, e indicar donde sucede la meiosis. 

La tendencia del gametofito dominante al esporofito 
dominante en los ciclos vitales Los cinco pasos ilustra- 
dos en la Figura 30.16 suceden en todas las especies con alter- 
nancia de generaciones. Pero en las plantas, la relation entre 
el gametofito y el esporofito es muy variable. 

En las plantas no vasculares como los musgos, el esporofito 
es pequeno, vive poco y depende mucho de los gametofitos 
para nutrirse (Figura 30.17a). Cuando veas musgos que pa- 



FIGURA 30.1 6 Todas las plantas terrestres 
experimentan una alternancia de 
generaciones. La alternancia de generaciones 
involucra siempre la misma secuencia de cinco 
eventos: (1) los gametofitos producen gametos 
haploides por mitosis; (2) los gametos se 
funden para formar un zigoto diploide; (3) los 
zigotos se desarrollan en un esporofito 
diploide; (4) los esporofitos producen esporas 
haploides por meiosis; y (5) las esporas 




evolucionan en gametofitos haploides. Esporas (n) 
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(a) Musgos: los gametofitos tienen una vida larga y duradera. Los esporofitos dependen de los gametofitos para nutrirse. 
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(b) Helechos: los esporofitos tienen una vida larga y duradera pero, cuando son jovenes, dependen de los gametofitos para nutrirse. 




Espora 
[n, dispersada 
por el viento) 



MITOSIS 




Gametofitos 
desarrollados 
(n) 



Gametofitos 

maduros 

{n, parte inferior) 



1 mm 



Esporofito 
maduro (2n) 



Gametofito 
{n; vista de lado) ' 



Esporofitos 
(2n; se desarrollan 
en los gametofitos) 



MITOSIS 




Los huevos se 
desarrollan en el 
arquegonio 



Zigoto (2/i) 



FIGURA 30.1 7 Los ciclos vitales dominados por los gametofitos se desarrollan pronto; los ciclos de vida 
dominados por los esporofitos se desarrollan mas tarde. Los linajes mas basales de las plantas terrestres, como los 
musgos, tienen gametofitos que son mucho mas grandes y viven mas que los esporofitos. En linajes mas derivados, como 
los helechos, el esporofito es mucho mas grade y vive mas que los gametofitos. 

O PREGUNTA ^Corno puedes nombrar la aparicion de esa alternancia de generaciones en esas especies? 

O PREGUNTA Las esporas y los zigotos son celulas unicas que se hacen adultas por la mitosis. ^Corno se diferencian? 



rezcan hojas creciendo en el tronco de un arbol o en rocas 
como las de la fotograffa que aparece al principio del capftulo, 
estaras viendo gametofitos. Ya que el gametofito vive mucho 
y produce la mayona de los alimentos que necesita el indivi- 
duo, se considera la parte dominante del ciclo de la vida. 

Al contrario, en los helechos y en otras plantas vasculares el 
esporofito es mucho mas largo y vive durante mas tiempo que 



el gametofito (vease Figura 30.17b). Los helechos que ves cre- 
ciendo en los jardines o en los bosques son esporofitos. Debe- 
rfas buscar bastante para encontrar sus gametofitos, que sue- 
len tener solo unos milfmetros de diametro. Como aprenderas 
mas adelante en este capftulo, los gametofitos de las gimnos- 
permas y angiospermas son incluso mas pequenos, son micros- 
copicos. Se dice que los helechos y otras plantas vasculares tie- 
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(a) Gametofitos y esporofitos antocerotas. (b) Gametofitos y esporofitos en las colas de caballo. 




FIGURA 30.18 La reduction de los gametofitos es una de las tendencias mas fuertes en la evolution de las plantas 
terrestres. (a) Una antocerota muestra el esporofito emergiendo del gametofito.(b) La misma especie de cola de caballo 
como un gametofito diminuto y un esporofito macroscopico. 

O EJERCICIO En los apartados (a) y (b), identifica cual es el gametofito y cual es el esporofito. 



nen un ciclo vital dominado por un esporofito. Q Si entien- 
des la diferencia entre los ciclos vitales de un gametofito do- 
minante y de un esporofito dominante, deberias ser capaz de 
examinar las fotos de las antocerotas (una planta no vascu- 
lar) y de las colas de caballo (una planta vascular) en la Fi- 
gura 30.18, e identificar el gametofito y el esporofito. 

El cambio de un ciclo vital dominado por gametofitos a un 
ciclo vital dominado por esporofitos es una de las tendencias 
mas sorprendentes de la evolucion de las plantas terrestres. 
Para explicarlo, se realizan hipotesis sobre que los ciclos vita- 
les dominados por los esporofitos fueron provechosos ya 
que las celulas diploides pueden responder a situaciones am- 
bientales diferentes de forma mas efectiva que las celulas ha- 
ploides, en especial si el individuo es heterocigoto en muchos 
genes. Sin embargo, esta idea tiene que probarse ami, ya que 
todavfa se considera un tema misterioso. Si puedes ofrecer al- 
guna explication sobre que la alternancia de generaciones evo- 
luciono en las plantas y por que se da la tendencia de gameto- 
fito y esporofito dominantes, y si tus ideas se basan en pruebas 
consistentes, el resultado se celebraria en el mundo entero. 

Heterosporas Ademas de los ciclos vitales dominados por 
los esporofitos, otra innovation importante hallada en las 
plantas con semillas es la heterospora, la production de dos 
tipos distintos de estructuras productoras de esporas y de este 
modo dos tipos distintos de esporas. Algunas licofitas y pocos 
helechos son heterosporas, pero todas las plantas no vascula- 
res y la mayoria de las plantas vasculares que no tienen semi- 
llas son homosporas, es decir, que producen un solo tipo de 
esporas. Las especies de homosporas producen esporas que se 
convierten en gametofitos bisexuales. Los gametofitos bise- 
xuales producen tanto huevos como esperma (Figura 30.19a). 

Los dos tipos de estructuras que producen esporas se en- 
cuentran a menudo en el mismo individuo. Los microsporan- 
gios son estructuras productoras de esporas que producen mi- 
crosporas. Las microsporas se convierten en gametofitos 



masculinos, que producen gametos pequenos llamados esper- 
matozoides. Los megasporangios son estructuras que produ- 
cen megasporas. Las megasporas se convierten en gametofitos 
masculinos y producen gametos mas grandes llamados huevos 
(Figura 30.19b). Asi, los gametofitos de las plantas con semi- 
llas son masculinos o femeninos, pero nunca los dos. 

La evolucion de las heterosporas fue un evento clave en la 
evolucion de las plantas terrestres, ya que hizo posible la adap- 
tation mas importante para vivir en entornos secos, el polen. 

Polen Las plantas no vasculares y los linajes mas antiguos 
de plantas vasculares, como los helechos, tienen gametos 
masculinos que nadan hacia el huevo para dar lugar a la ferti- 
lization. Para que una celula de esperma nade hacia el huevo 
y lo fertilice, tiene que haber una lamina de agua entre el ga- 
metofito masculino y el femenino, o una gota de lluvia tiene 
que salpicar el esperma en el gametofito femenino. En las es- 
pecies que viven en ambientes secos, que ocurra esto es raro. 
Las plantas terrestres rompieron definitivamente con sus ori- 
genes acuaticos y pudieron reproducirse de forma eficaz en 
ambientes secos cuando se desarrollo una estructura que pu- 
diese mover sus gametos sin la ayuda del agua. 

(a) Las plantas no vasculares y la mayoria de las plantas vasculares 
sin semillas tienen una misma espora. ^^^^^ 

Esperma 

Esporangio ► Esporas ► Gametofito bisexual 

Huevos 

(b) Las plantas con semillas tienen esporas distintas. 

Microesporangios-^Microesporas-^Gametofitos masculinos-^Esperma 

Megaesporangios-^Microesporas-^ Gametofitos femeninos -►Huevos 

FIGURA 30.1 9 Las plantas con esporas distintas producen 
esporas femeninas y masculinas que son diferentes 
morfologicamente. 
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En las plantas con semillas heterosporas, la microspora 
germina para formar un gametofito masculino diminuto que 
esta rodeado por una capa de esporopolenina dura y resis- 
tente a la desecacion. La estructura resultante se llama grano 
de polen. Los granos de polen pueden estar expuestos al aire 
durante largos periodos de tiempo sin que se mueran o deshi- 
draten. Son tambien lo suficientemente pequenos para llegar a 
los gametofitos femeninos gracias al viento o a los animales. 
Al llegar cerca del huevo, los gametofitos masculinos liberan 
las celulas de esperma que realizan la fertilizacion. 

Cuando el polen se ha desarrollado, las plantas heterospo- 
ras pierden su dependencia del agua para realizar la fertiliza- 
cion. En lugar de nadar hacia el huevo como una celula de es- 
perma al descubierto, sus gametofitos diminutos llegan a la 
parte mas alta. 

Semillas La evolucion de gametangios grandes evito que se 
secasen los huevos y el esperma de las plantas terrestres. La re- 
tention de embriones permitio que las crias se nutriesen direc- 
tamente de sus padres, y el polen posibilito que tuviese lugar 
la fertilizacion sin que hubiese agua. Aunque la retention de 
embriones asegura que las crias esten nutridas, esto tiene una 
desventaja: en los helechos y en las colas de caballo, los espo- 
rofitos tienen que vivir en el mismo lugar que sus padres ga- 
metofitos. Sin embargo, las plantas con semillas superan esta 
limitation ya que sus embriones son portatiles y se pueden 
dispersar a lugares nuevos. 

Una semilla es una estructura que incluye un embrion y un 
suministro de alimentos rodeado por una capa dura (Figura 
30.20a). Las semillas permiten que los embriones se dispersen 
a lugares nuevos, lejos de las plantas madres. Al igual que los 
huevos de las aves, las semillas proporcionan una funda pro- 
tectora para el embrion y una reserva de nutrientes suminis- 
trada por la madre. Ademas, las semillas estan pegadas a me- 
nudo a estructuras que ayudan en la dispersion por el viento, 
agua o animales (Figura 30.20b). 

La evolucion de las heterosporas, el polen, y las semillas 
desencadeno una radiation drastica de plantas con semillas 
que empezo hace unos 290 millones de anos. Para asegurarte 
de que comprendes estos procesos y estructuras clave, estudia 
el ciclo vital del pino dibujado en la Figura 30.21. Empezando 
con la esporofita de la izquierda, recuerda que esta y muchas 
otras especies de gimnospermas tienen estructuras separadas, 
llamadas conos, donde se desarrollan los microsporangios y 
los megasporangios. En este caso, los dos tipos de esporas 
asociados con las heterosporas se desarrollan en conos sepa- 
rados. Los microsporangios contienen una celula que se divide 
por meiosis para formar microsporas, que se dividen entonces 
por mitosis para formar granos de polen, gametofitos mascu- 
linos diminutos. Los megasporangios se encuentran dentro de 
estructuras protectoras llamadas ovulos y contienen una ce- 
lula madre que se divide por meiosis para formar una megas- 
pora. La megaspora experimenta la mitosis para formar el ga- 
metofito femenino, que contiene las celulas de los huevos. 
Fijate que el gametofito femenino se queda pegado al esporo- 
fito cuando los granos de polen llegan y producen esperma 
que fertiliza el huevo. Las semillas maduran cuando el em- 
brion se desarrolla y las celulas que derivan del gametofito fe- 
menino se empaquetan con los nutrientes suministrados por el 



(a) Las semillas albergan un embrion y un suministro 
de alimentos. 



Embrion 




Tejido nutritivo 



Capa protectora 



(b) Las semillas se dispersan por el viento, el agua 
y los animales. 




FIGURA 30.20 Las semillas contienen un embrion y un 
suministro de alimentos que puede dispersarse. (a) Las semillas 
estan formadas por un embrion, una reserva de hidratos de carbono 
o tejidos con nutrientes ricos en aceite y una capa protectora. 
(b) Las semillas se encuentran a menudo en estructuras que 
facilitan la dispersion por el viento, agua o animales. 



esporofito. Cuando las semillas se dispersan y germinan, el 
ciclo de la vida empieza de nuevo. 

Flores Las plantas con flor, o angiospermas, son las plantas 
terrestres contemporaneas mas diversas. Se han descrito unas 
250.000 especies y cada ano se descubren mas. Su exito en 
terminos de distribution geografica, numero de individuos y 
de especies gira en torno a un organo reproductive, la flor. 

Las flores contienen dos estructuras reproductoras clave: 
los estambres y los carpelos (Figura 30.22). Son los responsa- 
bles de las heterosporas. Un estambre incluye una estructura 
llamada antera, donde se desarrollan los microsporangios. La 
meiosis tiene lugar dentro de los estos, formando microsporas 
que se dividen por mitosis para formar granos de polen. Por 
el contrario, el carpelo contiene una estructura protectora lla- 
mada ovario donde se encuentran los ovulos. La presencia de 
ovulos encerrados inspiro el nombre angiosperma (« semillas 
encerradas») frente a gimnosperma (« semillas al descu- 
bierto^. Al igual que en las gimnospermas, los ovulos contie- 
nen megasporangios. Una celula dentro del megasporangio se 
divide por meiosis para formar la megaspora, que se divide 
entonces por mitosis para formar un gametofito femenino. 
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La megaspora se divide para 
formar un gametofito femenino 
(n), que produce arquegonios 
y huevos por mitosis. (Solo un 
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FIGURA 30.21 Las heterosporas en las gimnospermas: las microsporas producen granos de polen; las megasporas 
producen gametofitos femeninos. 

O PREGUNTA Compara este ciclo vital con el del helecho dibujado en la Figura 30.1 7. <;Es el gametofito de la gimnosperma 
mas grande, mas pequeno, o mas o menos del mismo tamano que el gametofito de un helecho? Comparado con los 
helechos, £es el gametofito de la gimnosperma mas o menos dependiente del esporofito para nutrirse? 
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FIGURA 30.22 Las heterosporas y las angiospermas: las flores contienen microsporas y megasporas. 

O PREGUNTA Los granos de polen de las gimnospermas contienen generalmente de 4 a 40 celulas; los granos de polen de las 
angiospermas maduras contienen tres celulas. Los gametofitos femeninos de las gimnospermas contienen cientos de celulas; los 
gametofitos femeninos de las angiospermas contienen en general siete. ^Entran en conflicto estas observaciones con la tendencia 
de gametofitos reducidos durante la evolucion de las plantas terrestres, o son consecuentes con ellas? Explica tu respuesta. 
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Cuando un grano de polen llega a un carpelo y produce es- 
perma, tiene lugar la fertilizacion, como se muestra en la parte 
derecha de la Figura 30.22. Sin embargo, en las angiospermas 
la fertilizacion involucra a dos celulas de esperma. Un es- 
perma se funde con el huevo para formar el zigoto, mientras 
que un segundo esperma se funde con dos nucleos en el game- 
tofito femenino para formar un tejido nutritivo triploide (3n) 
llamado endosperma. La implicacion de los dos nucleos de 
esperma se conoce como fertilizacion doble. 

La evolucion de la flor es una elaboration de heterosporas. 
La innovacion clave fue la evolucion del ovario, que ayuda a 
proteger a los gametofitos femeninos de los insectos y de otros 
depredadores. La fertilizacion doble es otra innovacion sor- 
prendente asociada con las flores, pero su importancia adap- 
tativa no esta todavfa muy bien entendida. La explication del 
significado de la fertilizacion doble es otro reto importante 
para los biologos que esten interesados en comprender la di- 
versificacion de las plantas terrestres. 

Sin embargo, la historia de las flores no termina con el ova- 
rio. Una vez que los estambres y los carpelos se desarrollaron, 
unas hojas modificadas llamadas sepalos y petalos los encerra- 
ron. Las cuatro estructuras se diversifican para producir una 
fantastica serie de tamanos, formas y colores (desde rosas rojas 
hasta violetas azules). Las celulas especializadas de las flores 
tambien empiezan a producir una gran variedad de aromas. 

Para explicar estas observaciones, los biologos formulan 
hipotesis sobre que las flores son adaptaciones para aumentar 
la probabilidad de que un animal lleve a cabo la polinizacion, 
el traspaso del polen desde el estambre de un individuo al car- 
pelo de otro individuo. En lugar de dejar la polinizacion a un 
agente indirecto como el viento, la hipotesis es que la selec- 
tion natural favorece las estructuras que recompensan a los 
animales, normalmente insectos, por llevar el polen directa- 
mente desde una flor hasta otra. Bajo la hipotesis de la polini- 
zacion dirigida, la selection natural favorece los colores, for- 
mas y aromas de las plantas que triunfan en tipos particulares 
de atraccion de los polinizadores. Un polinizador es un animal 
que dispersa el polen. Los polinizadores se sienten atrafdos 
por las flores porque les proporcionan alimentos en forma de 
polen rico en protemas o fluidos ricos en azucar, conocidos 
como nectar. De este modo, la relation entre las plantas flo- 
rales y sus polinizadores tiene beneficios mutuos. El poliniza- 
dor obtiene alimento; la planta obtiene sexo (fertilizacion). 

<:Que prueba apoya la hipotesis de que las flores varian en 
tamano, estructura, aroma y color para atraer a distintos po- 
linizadores? El primer tipo de prueba tiene correlation con la 
naturaleza. En general, las caractensticas de una flor se corre- 
lacionan de cerca con las caractensticas de su polinizador. Al- 
gunos ejemplos ayudaran a subrayar este punto: 

• La flor de carrona de la Figura 30.23a produce moleculas 
que huelen a carne podrida. El aroma atrae a las moscas 
carroneras, que ponen sus huevos normalmente en cadave- 
res animales. En efecto, las plantas enganan a las moscas. 
Mientras buscan un lugar donde poner sus huevos en la 
flor, las moscas se llenan de polvo de polen. Si las moscas 
estan llevando ya polen hasta una flor de carrona diferente, 
es probable que deposite granos de polen cerca del gameto- 
fito femenino de las plantas. De esta forma, las moscas ca- 
rroneras polinizan la planta. 



(a) Las flores carroneras huelen a carne podrida y atraen a las 
moscas carroneras. 




(b) Las flores polinizadas por colibns son rojas y tienen tubos 
largos con nectar en la base. 




(c) Las flores polinizadas por abejorros son normalmente 
de color morado vivo. 




FIGURA 30.23 Las flores con formas, colores y fragancias 
diferentes atraen a distintos polinizadores. 

• Las flores que son polinizadas por los colibns tienen por lo 
general petalos que forman estructuras largas tubulares que 
se corresponden en tamano y forma con el pico de los coli- 
bns (Figura 30.23b). Cuando estos visitan la flor, insertan 
sus picos y recolectan el nectar. En el proceso, transfieren 
granos de polen pegados a sus gargantas o caras. 

• Las flores polinizadas por colibns tambien suelen tener peta- 
los rojos (Figura 30.23b), mientras que las flores polinizadas 
por abejas suelen ser moradas o amarillas (Figura 30.23c). 
Los colibns se sienten atraidos por el rojo; las abejas tienen 
una vision excelente de las terminaciones moradas y ultra- 
violetas del espectro. 
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Experimento 



Pregunta: ^Afecta la forma de las flores al exito de la reproduccion? 



Hipotesis: Una correlacion entre la longitud de las espuelas de las flores y la longitud de los proboscides polinizadores aumenta el exito de la 
reproduccion en Disa draconis. 

Hipotesis nula: Las correlaciones entre la longitud de las espuelas de las flores y la longitud de los proboscides polinizadores no tienen ningun efecto 
en el exito de la reproduccion en Disa draconis. 



Diseno del experimento: 




Flores 
experimentales 

(en habitats 
naturales) 




Insecto polinizador con proboscides largos 



Polen 




Flores de control 

(en habitats naturales) 



Espuela atada 
con hilo 




Presencia de 
hilo pero sin 
estar atado 
a la espuela 



Prediccion de la hipotesis para ser probada: La alteracion de la longitud de las espuelas (y de este modo la forma de las flores) reducira el 
exito de la reproduccion. 

Prediccion de la hipotesis nula: La alteracion de la longitud de las espuelas (y de este modo la forma de las flores) no tendra ningun impacto 
en el exito de la reproduccion. 



Resultados: 

^Que fraccion de las flores recibio polen? (n = 59) 
^Que fraccion de las flores tiene semillas? {n = 56) 



Espuelas acortadas Espuelas normales 



17% 


46% 


18% 


41% 




Las flores con espuelas normales 
tienen mayor exito en la reproduccion 



Conclusion: En estas especies, la forma de las flores, especialmente la longitud de las espuelas, afecta al exito 
de la reproduccion. 



FIGURA 30.24 La importancia adaptativa de la forma de las flores: una prueba experimental. Las espuelas de las flores 
experimentales D.draconis se ataron con un hilo a 35 mm de la apertura; las espuelas de las flores de control tenian un trozo de hilo 
atado sin apretar alrededor de ellas, pero consiguio espuelas normales con una media de 49 mm. 

O PREGUNTA Si la longitud de las espuelas no tuviera efecto en el exito de la reproduccion, £como aparecen'an los datos de la tabla? 
O PREGUNTA ^Por que se molestaron los investigadores en poner hilo alrededor de las flores de control? 



La hipotesis sobre la polinizacion directa tiene tambien un 
gran apoyo experimental. Considera, por ejemplo, los traba- 
jos recientes sobre las orqufdeas sudafricanas llamadas Disa 
draconis. La longitud del tubo largo, o espuela, localizado en 
la parte trasera de la flor varia entre las poblaciones de estas 
especies. Como predijo la hipotesis sobre la polinizacion di- 
recta, cada poblacion es polinizada por un insecto diferente. 
Las plantas con espuelas cortas que crecen en lugares monta- 
nosos son polinizadas por especies de insectos que tienen pro- 
boscides relativamente cortas. (Una proboscide es una parte 
de la boca especializada que se encuentra en algunos insectos. 
Cuando esta extendida, funciona como una pajita para chu- 
par nectar u otros liquidos). Las orqufdeas con espuelas largas 
que crecen en claros arenosos bajos son polinizadas por insec- 
tos que tienen una proboscide particularmente larga. 

Para comprobar la hipotesis de que la longitud de las es- 
puelas afecta al exito de la polinizacion, los investigadores 
acortaron de forma artificial las espuelas de los individuos de 
una poblacion de espuelas largas (Figura 30.24). Los biologos 
hicieron esto atando las espuelas de flores seleccionadas al 



azar con un trozo de hilo, por lo que las moscas no podfan lie- 
gar al final de la espuela. La idea era que las moscas no tuvie- 
sen contacto con los organos reproductores de las flores 
cuando insertasen sus proboscides dentro del tubo acortado. 
Los biologos dejaron cerca flores solas pero colocaron un 
trozo de hilo cerca de la espuela. Como indican los datos del 
cuadro «Resultados» de la Figura 30.24, las flores con espue- 
las cortas reciben mucho menos polen y ponen muchas menos 
semillas que las flores con espuelas de una longitud normal. 
Estos datos apoyan consistentemente la hipotesis de que la 
longitud de las espuelas es una adaptation que aumenta la fre- 
cuencia de polinizacion por insectos concretos. Basandose en 
resultados como estos, los biologos mantienen que la especta- 
cular diversidad de las angiospermas resulta, al menos en 
parte, de la selection natural ejercida por la misma diversidad 
espectacular de insectos, mamfferos y aves polinizadores. 

Frutas La evolution de los ovarios fue un evento importante 
en la diversification de las plantas terrestres, pero no solo por- 
que protegio a los gametofitos femeninos de las angiospermas. 
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(a) Las frutas proceden de los ovarios y contienen semillas. (b) Muchas frutas son dispersadas por los animales. 




FIGURA 30.25 Las frutas proceden de los ovarios hallados en las angiospermas. (a) Una vaina de un guisante es uno 
de los tipos mas sencillos de frutas. (b) La pared del ovario se hace a menudo lo suficiente gruesa, carnosa y nutritiva como 
para atraer a animales que dispersan las semillas que contiene. 



Esto tambien hizo posible la evolucion de las frutas. Una fruta 
es una estructura derivada de un ovario y encierra una o mas 
semillas (Figura 30.25a). Los tejidos derivados de los ovarios 
son a menudo nutritivos y de colores llamativos. Los animales 
comen este tipo de frutas, digieren los tejidos nutritivos que ro- 
dean las semillas, y dispersan las semillas con sus heces (Fi- 
gura 30.25b). En otros casos, los tejidos derivados de los ova- 
rios ayudan a que se dispersen las frutas por el viento o el 
agua. O La evolucion de las flores hizo que la polinizacion efi- 



caz fuese posible; la evolucion de las frutas hizo que la disper- 
sion eficaz de las semillas fuese posible. 

La lista de adaptaciones que permite que las plantas terres- 
tres se reproduzcan en entornos secos es impresionante; la Fi- 
gura 30.26 lo resume. Una vez que las plantas terrestres tienen 
tejidos vasculares y pueden crecer en lugares secos, la historia 
de su diversificacion gira en torno a rasgos que permitieron que 
las celulas de los espermas alcanzasen los huevos eficientemente 
y ayudasen a que las semillas se dispersaran a lugares nuevos. 



Plantas terrestres 

* 1 

Plantas vasculares 

Plantas con semillas 



Gimnoespermas 




FIGURA 30.26 Las innovaciones evolutivas permitieron que las plantas se reprodujesen de forma eficiente en la 
tierra. 

O EJERCICIO Coniferas, pinos, gnetofitas y angiospermas son las unicas plantas terrestres que no tienen esperma 
flagelado que nada hacia el huevo (al menos a corta distancia).Marca la perdida de esperma flagelado en el arbol. 
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Cotiledon 




Un cotiledon (dentro de la semilla) 




Tejidos vascu lares 
dispersos en el tallo 



Venas paralelas en las hojas 
(montones de tejidos vasculares) 



Petalos de flores 
en multiplos de 3 




Dos cotiledones 




Tejidos vasculares en 
disposicion circular en los tallos 



Venas en forma de ramas en 
las hojas 

FIGURA 30.27 Cuatro diferencias morfologicas entre las monocotiledoneas y las dicotiledoneas. 



Los petalos de las flores en 
multiplos de 4 o 5 



La radiacion de las angiospermas 

Durante los ultimos 125 millones de anos, la diversification 
de las plantas terrestres ha sido realmente sobre las angios- 
permas. Las angiospermas representan una de las mayores 
adaptaciones radiactivas de la historia. Como senala el Ca- 
pitulo 27, una radiacion adaptativa sucede cuando un 
unico linaje produce un gran numero de especies descen- 
dientes que se adaptan a una gran variedad de habitats. La 
diversificacion de las angiospermas esta asociada con tres 
adaptaciones clave: (1) vasos, (2) flores y (3) frutas. En con- 
junto, estos rasgos permiten que las angiospermas transpor- 
ten agua, polen y semillas de forma efectiva. Basandose en 
estas afirmaciones, no es de sorprender que la mayoria de 
las plantas terrestres que estan vivas hoy en dia sean angios- 
permas. 

Segun las bases de los rasgos morfologicos, las 250.000 es- 
pecies de angiospermas identificadas a dfa de hoy se han clasi- 
ficado tradicionalmente en dos grandes grupos: las monocoti- 
ledoneas y las dicotiledoneas. Algunas monocotiledoneas 
familiares son hierbas, orqufdeas, palmeras y lirios; las dicoti- 
ledoneas mas familiares incluyen rosas, ranunculos, margari- 
tas, robles y arces. Los nombres de los dos grupos se inspira- 
ron en las diferencias de una estructura llamada cotiledon. Un 
cotiledon es la primera hoja que se forma en el embrion de 
una planta. Como muestra la Figura 30.27, las monocotiledo- 
neas tienen un solo cotiledon (visible dentro de la semilla) 
mientras que las dicotiledoneas tienen dos cotiledones (visi- 
bles en plantas recien germinadas). La figura tambien destaca 
otras grandes diferencias morfologicas observadas en las mo- 
nocotiledoneas y en las dicotiledoneas, en relacion al orden de 
los tejidos vasculares y de las venas de las hojas y las caracte- 
risticas de las flores. 



Sin embargo, podria ser enganoso pensar que todas las espe- 
cies de las plantas con flor estan dentro de uno de estos dos gru- 
pos, tanto las monocotiledoneas como las dicotiledoneas. Estu- 
dios recientes han mostrado que las dicotiledoneas no forman 
un grupo natural derivado de un antepasado comun y todos sus 
descendientes. Para subrayar este punto, consideremos la filo- 
genia ilustrada en la Figura 30.28. Estas relaciones fueron esti- 
madas en comparacion con las secuencias de varios genes que 
comparten todas las angiospermas. Date cuenta de que las es- 
pecies con caractensticas parecidas a las dicotiledoneas estan 
dispersas alrededor de los arboles filogeneticos de las angios- 

Plantas verdes 




Angiospermas 



Linaje vivo mas Varios linajes 
antiguo de las relacionados <§P&> 
angiospermas con las magnolias ^ \g> ledoneas 




Los linajes en naranja se 
llamaron antiguamente 
dicotiledoneas, pero este 
arbol muestra que estas 
no son un grupo natural 

FIGURA 30.28 Las monocotiledoneas son monofileticas, pero 
las dicotiledoneas son parafileticas. 
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permas. Basandose en este analisis, los biologos han concluido 
que, aunque las monocotiledoneas son monofileticas, las dico- 
tiledoneas no lo son. Por el contrario son parafileticas. 

Los biologos han adaptado los nombres asignados a los li- 
najes de angiospermas para reflejar este nuevo conocimiento 
filogenico. El cambio mas importante de todos fue la identifi- 
cacion de las eudicotiledoneas («verdaderas dicotiledoneas») 
como un linaje en el que se encuentran rosas, margaritas y 
arces. Los taxonomistas de las plantas siguen trabajando en la 
comprension de las relaciones a traves del arbol filogenetico 
de las angiospermas, y sin duda alguna habra mas cambios en 
los nombres a medida que aumente su conocimiento. 

Comprueba si lo has entendido 



30.4 Linajes clave de plantas verdes 

La evolucion de la cutfcula, los poros, los estomas, y los teji- 
dos conductores de agua permitio que las plantas verdes cre- 
ciesen en la tierra, donde los recursos para la fotosmtesis 



abundan. Una vez que las plantas verdes estuvieron en la tie- 
rra, la evolucion de los gametangios, los embriones retenidos, 
el polen, las semillas y las flores posibilitaron que se reprodu- 
jesen de forma eficaz incluso si el entorno era muy seco. Las 
adaptaciones revisadas en la Seccion 30.3 permitieron que las 
plantas terrestres realizasen la transicion mas importante del 
agua a la tierra en la historia. 

Para explorar la diversidad de las plantas verdes con mas 
detalle, echemos un vistazo a algunos de los grupos mas im- 
portantes de algas verdes. Despues hablaremos de los filos 
mas importantes de las plantas terrestres dentro del contexto 
de sus grandes grupos morfologicos: plantas no vasculares, 
plantas vasculares sin semillas y plantas con semillas. 

Algas verdes 

Las algas verdes son un grupo parafiletico que tiene un total 
de 7.000 especies. Sus cloroplastos verdes brillantes son pare- 
cidos a aquellos hallados en las plantas terrestres, con una 
membrana doble y clorofilas a y b, pero con relativamente 
pocos pigmentos accesorios. Al igual que las plantas terres- 
tres, las algas verdes sintetizan almidon en los cloroplastos 
como un producto de reserva de la fotosmtesis y tienen una 
pared celular compuesta principalmente por celulosa. Las 
algas verdes son importantes productores primarios en las ori- 
llas cercanas a los oceanos y en todos los lugares de agua 
dulce. Se hallan tambien en varios lugares exoticos, incluso en 
campos nevados en lugares elevados, bancos y tempanos de 
hielo. Estos lugares aparecen a menudo resaltados con colores 
brillantes debido a la gran concentracion de algas verdes uni- 
celulares (Figura 30.29a). Aunque estas celulas viven bajo 
temperaturas proximas a la congelacion, producen todos sus 
alimentos por medio de la fotosmtesis. 

Ademas, las algas verdes viven en una asociacion cercana a 
otros organismos: 

• Los Ifquenes son asociaciones estables entre algas verdes y 
hongos o entre cianobacterias y hongos, y suelen encon- 
trarse en entornos terrestres que no tienen tierra, como en 
la corteza de los arboles o en las rocas sin vegetacion (Fi- 
gura 30.29b). Los hongos evitan que las algas o cianobac- 
terias se sequen; a cambio, estas proporcionan azucares 



Si entiendes que... O 

• Las plantas terrestres pudieron realizar la transicion para 
crecer en entornos terrestres, donde la luz del sol y el 
dioxido de carbono abundan, basandose en una serie de 
innovaciones evolutivas. 

• Las adaptaciones para poder crecer en la tierra incluyen 
cuticulas, estomas y tejidos vasculares. 

• Las adaptaciones para una reproduccion eficaz en la tierra 
incluyen los gametangios, la retencion de embriones en la 
madre, polen, semillas, flores y frutas. 

Deberias ser capaz de... O 

1 ) Explicar por que cada una de estas adaptaciones fue 
importante en la supervivencia o en la reproduccion. 

2) Hacer un mapa en el que marques donde tuvo lugar cada 
una de estas innovaciones evolutivas en los arboles 
filogeneticos de las plantas verdes. 



(a) Las algas verdes con pigmentos (b) La mayona de los Ifquenes son una (c) La mayona de los protistas unicelulares 

de caroteno rojo son las responsables de asociacion entre los hongos son algas verdes. 

la nieve rosa. y las algas verdes. 




FIGURA 30.29 Algunas algas verdes viven en lugares inusuales. 
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producidos por la fotosfntesis. De las 17.000 especies de li- 
quenes descritas hasta la fecha, alrededor de un 85 por 
ciento cuenta con algas verdes que son unicelulares o que 
crecen en filamentos largos. Los lfquenes se exploran con 
mas detalle en el Capftulo 31. 

• Las algas verdes unicelulares son endosimbiontes comunes 
en los protistas planctonicos que viven en lagos y estanques 
(Figura 30.29c). Se considera que la asociacion es de mu- 
tualista: las algas suministran alimento a los protistas y los 
protistas proporcionan protection a las algas. 

Las algas verdes son un grupo grande y fascinante de orga- 
nismos. Echemos un vistazo a solo tres de los numerosos lina- 
jes (Figura 30.30). 



Algas verdes 




FIGURA 30.30 Las algas verdes son parafileticas. 



Algas verdes > Coleochaetophyceae (Coleochaetes) 



Existen 19 especies en este grupo. La mayoria de los 
coleochaetes no son apenas visibles para el ojo humano sin 
ayuda y crecen igual de lisas que las hojas de las celulas 
(Figura 30.31 ). Se piensa que son multicelulares porque tienen 
celulas fotosinteticas y reproductivas especializadas y porque 
contienen plasmodesmos, estructuras presentadas en el 
Capftulo 8 que conectan las celulas adyacentes. 

Los coleochaetes son exclusivamente algas de agua dulce 
que crecen pegadas a plantas acuaticas como los lirios de agua 
y totoras o sobre rocas sumergidas en lagos y estanques. 
Cuando crecen cerca de playas, estan expuestas a menudo al 
aire cuando los niveles de agua disminuyen a finales de verano. 

Reproduction La reproduccion asexual es comun en los 
coleochaetes e implica la production de esporas flageladas. 
Durante la reproduccion asexual, el padre retiene los huevos 
que se nutren despues de la fertilization con la ayuda de las 
celulas de transferencia, una situation muy parecida a la 
observada en las plantas terrestres. En algunas especies los 
individuos masculinos producen solo espermatozoides, 
mientras que los individuos femeninos producen solo huevos. 

Ciclo vital La alternancia de generaciones no tiene lugar. Los 
individuos multicelulares son haploides; la unica fase diploide 
en el ciclo de la vida es el zigoto. 

ImpactOS humanos y eC0l6giC0S Ya que estan muy 
relacionados con las plantas terrestres, los investigadores 
interesados en como las plantas terrestres realizaron la 
transition desde el agua hasta la tierra estudian intensamente 
a los coleochaetes. 



Coleochaete scutata 



















V 
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FIGURA 30.31 Los coleochaetes son hojas de celulas 
delgadas. 
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Algas verdes > Ulvophyceae (Ulvophytes) 



Las ulvofitas son un grupo monofiletico compuesto por varios 
subgrupos diversos e importantes, con un total de 4.000 
especies. Los miembros de este linaje se clasifican desde 
unicelulares hasta multicelulares. 

La mayoria de las grandes algas verdes de los habitats que se 
encuentran a lo largo de las lmeas costeras del oceano son 
miembros de las ulvofitas. Ulva, lechuga de mar 
(Figura 30.32), es una especie marina representativa. Pero 
existen tambien grandes numeros de especies unicelulares o de 
especies pequenas multicelulares que viven en el plancton de 
lagos y arroyos de agua dulce. 

Reproduction La mayoria de las ulvofitas se reproducen tanto 
de forma asexual como sexual. La reproduccion asexual 
involucra a menudo la produccion de esporas que nadan con 
la ayuda de flagelos. La reproduccion sexual da lugar 
normalmente a la produccion de una fase de descanso, una 
celula que esta inactiva en el invierno. En muchas especies los 
gametos no se llaman huevos y esperma porque tienen el 
mismo tamano y forma. En la mayoria de las especies los 
gametos se vierten al agua, por lo que la fertilizacion tiene 
lugar fuera de las plantas madre. 

CidO vital Muchas formas unicelulares son diploides solo 
como zigotos. La alternancia de generaciones tiene lugar en las 



especies multicelulares. Cuando tiene lugar la alternancia de 
generaciones, los gametofitos y los esporofitos pueden tener 
una apariciencia identica o diferente. 

ImpactO humano y eC0l6giC0 Las ulvofitas son productores 
primarios importantes en entornos de agua dulce y en las areas 
costeras de los oceanos. 



Ulva lactuca 




FIGURA 30.32 Las algas verdes son productores primarios 
importantes en entornos acuaticos. 



Algas verdes > Charaphyceae (Caroficeas) 



Existen varios cientos de especies en este grupo. Se conocen 
como caroficeas ya que acumulan comunmente corteza de 
carbonato de calcio (CaC0 3 ) sobre su superficie. Al igual que 
los coleochaetes, tienen plasmodesmos y son multicelulares. 
© Deberias ser capaz de marcar el origen de los plasmodesmos 
en la Figura 30.30. (Esto no sucede en las ulvofitas). Algunas 
especies de caroficeas pueden tener un metro o mas de 
longitud. 

Las caroficeas son algas de agua dulce. Algunas especies 
estan especializadas para crecer en aguas relativamente 
profundas, aunque la mayoria viven en aguas poco profundas 
cercanas a las orillas de lagos, playas o estanques. 

Reproduccion La reproduccion sexual es comun e implica la 
produccion de gametangios multicelulares similares a los 
observados en las primeras plantas terrestres. Como en los 
coleochaetes, los huevos de las caroficeas estan retenidos por 
la planta madre, la cual proporciona huevos con nutrientes 
antes de la fertilizacion. Q Deberias ser capaz de marcar el 
origen de la retencion de huevos en la Figura 30.30. (Esto no 
sucede en las Ulvofitas). 

CidO vital No se da alternancia de generaciones. Los 
individuos multicelulares son haploides; la unica fase diploide 
del ciclo vital es el zigoto. 



ImpactO humano y eC0l6giC0 Algunas especies forman grandes 
lechos en el fondo de lagos o estanques y proporcionan 
alimento para los patos y gansos asi como alimento y cobijo 
para los peces (Figura 30.33). Son un buen indicador de que el 
agua no esta contaminada. 



Chara globularis (alta) 
y C. fibrosa (corta) 



5 cm 



FIGURA 30.33 Las caroficeas pueden formar lechos en el 
fondo de los lagos. 
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Plantas no vasculares (briofitas) 

Los linajes mas basales de las plantas terrestres se conocen 
como briofitas. Las relaciones evolutivas entre los tres linajes 
con especies vivas, hepaticas, antocerotas y musgos no estan 
ami claras (Figura 30.34). 

Todas las especies de plantas no vasculares presentes hoy tie- 
nen un habitat de crecimiento bajo. De hecho, es raro encontrar 
briofitas de mas de 5 o 10 cm de altura. Los individuos estan 
sujetos a la tierra, rocas o a la corteza de los ar boles por estruc- 
turas llamadas rizoides. Ninguna briofita tiene tejidos vascula- 
res con paredes celulares reforzadas con lignina. En los linajes 
presentes hoy en dia, las celulas y los tejidos conductores de 
agua sencillos se hallan solo en algunos musgos. Todas las brio- 
fitas tienen esperma flagelado que nada hasta los huevos a tra- 
ves de gotas de agua o de pequenos charcos de la superficie de 
las plantas. Las esporas se dispersan gracias al viento. 



Plantas terrestres 



Plantas no vasculares 




FIGURA 30.34 No se sabe bien si las briofitas son monofileticas 
o parafileticas. 



Plantas no vasculares > Briophyta (Musgos) 



Mas de 12.000 especies de musgos han sido nombradas y 
descritas hasta la fecha, y todos los dfas se descubren especies 
nuevas, en especial en los tropicos. Los musgos se agrupan de 
manera informal con otros « briofitas » (hepaticas y 
antocerotas) pero estan clasificados formalmente en su propio 
grupo monofiletico: el filo Bryophyta. 

Aunque los musgos son comunes en bosques humedos, 
pueden abundar tambien en lugares mas extremos, como 
desiertos y lugares expuestos al viento, lugares sin arboles en el 
Artico, el Antartico, o las cumbres de montanas. En estas 
condiciones extremas, los musgos son capaces de prosperar ya 
que su cuerpo puede secarse mucho sin llegar a morir. Cuando 
el tiempo dificulta la fotosmtesis, los individuos se secan y se 
inactivan (Figura 30.35a). Cuando la lluvia llega o las 
temperaturas son mas calidas, las plantas se hidratan y 
empieza la fotosmtesis y la reproduccion (Figura 30.35b). 

Adaptaciones a la tierra Un subgrupo de musgos contiene 
tejidos conductores simples formados por celulas que estan 
especializadas en el transporte de agua y alimentos. Pero como 
estas celulas no tienen paredes que esten reforzadas por 
lignina, no estan consideradas como verdaderos tejidos 
vasculares. © Deberfas ser capaz de marcar el origen de las 
celulas y tejidos sencillos conductores de agua en este 
subgrupo de musgos en la Figura 30.34. Debido a que no 
tienen tejidos vasculares verdaderos, la mayoria de los musgos 
no son capaces de crecer mas alto que unos pocos centimetros. 

ReprodllCCion La reproduccion asexual tiene lugar a menudo 
por la fragmentacion, lo que significa que las piezas de los 
gametofitos que estan descompuestas por el viento o los 
animales pueden empezar a crecer de forma independiente. En 
muchas especies, la reproduccion sexual no puede involucrar 
la autofertilizacion ya que los sexos estan separados, es decir, 
que una planta individual produce solo huevos en los 
arquegonios o solo esperma en los anteridios. Un esporofito 
tfpico produce mas de 50 millones de esporas diminutas. El 
viento suele distribuir las esporas. 

Ciclo vital El ciclo vital de los musgos es parecido al de las 
hepaticas y antocerotas: el esporofito es retenido en el 



gametofito mas largo y con una vida mas larga y obtiene la 
mayona de sus nutrientes del gametofito. 

ImpactO humano y ecologiCO Las especies en el genero 
Sphagnum son a menudo abundantes en las plantas que viven 
en lugares humedos del norte. Sin embargo, como los lugares 
ricos en Sphagnum tienen una temporada de crecimiento 
excepcionalmente corta, la descomposicion de los musgos 
muertos y de otras plantas es lenta. Como resultado, se 
acumulan grandes depositos de materia organica 
semidescompuesta, conocida como turba.Los investigadores 
estiman que las tierras de turba de todo el mundo almacenan 
unos 400.000 millones de toneladas metricas de carbono. Si las 
tierras de turba empiezan a quemarse o a decaer rapidamente 
debido al calentamiento global, el C0 2 liberado empeorara la 
tendencia a calentarse (vease Capftulo 54). 

La turba se utiliza como un calentador tradicional y un 
combustible para cocinar en algunos pafses. Se utiliza mucho 
tambien como aditivo para la tierra de los jar dines ya que el 
Sphagnum puede absorber mas de 20 veces su peso en agua. Esta 
alta capacidad de contener agua se debe a la presencia de un 
gran numero de celulas muertas en las hojas de estos musgos, 
que se llenan facilmente con agua por los poros de sus paredes. 



(a) Musgo cuando el tiempo 
es seco. 



(b) Musgo cuando el tiempo 
es humedo. 











1 cm 




FIGURA 30.35 La mayona de las especies de musgos pueden 
entrar en latencia cuando el ambiente es seco. 



654 Unidad 6 La diversificacion de la vida 



Plantas no vasculares > Hepaticophyta (Hepaticas) 



Las hepaticas recibieron este nombre porque algunas especies 
nativas de Europa tienen hojas con forma de hfgado. Segun la 
Teoria de las signaturas medieval, Dios indico que ciertas 
plantas deberfan ser utilizadas al darles una apariencia 
distintiva. Asf, se realizaron hipotesis sobre que las hepaticas 
eran beneficiosas para las enfermedades del hfgado. (No lo 
son). Se conocen unas 6.500 especies. Se suelen encontrar 
creciendo en los suelos u orillas de los rios de bosques 
humedos, a menudo en esteras densas (Figura 30.36), o en los 
troncos o ramas de arboles tropicales. 

Adaptaciones a la tierra Las hepaticas estan cubiertas de 
cutfcula. Algunas especies tienen poros que permiten el 
intercambio gaseoso; en especies que no tienen poros, la 
cutfcula es muy delgada. 

Reproduction La reproduccion asexual tiene lugar cuando los 
fragmentos de las plantas estan descompuestos y empiezan a 
crecer de forma independiente. Algunas especies producen 
tambien pequenas estructuras llamadas gemas asexuales, 
durante la fase del gametofito. Las gemas maduras se caen de 
la planta madre por la lluvia y crecen en gametofitos 
independientes. Durante la reproduccion sexual, el esperma y 
los huevos se producen en los gametangios. 

Ciclo Vital El gametofito es la fase del ciclo vital mas larga y 
con mas vida. Los esporofitos son pequenos, crecen 



directamente del gametofito y dependen del gametofito para 
nutrirse. Las esporas se despojan del esporofito y son llevadas 
por la lluvia y el viento. 

ImpactO humano y ecoldgiCO Cuando las hepaticas crecen en 
rocas sin hojas o en la corteza de un arbol, la muerte y 
descomposicion de partes de sus organismos contribuye a las 
fases iniciales de formation de tierra. 



Marchantia bryophyta 




FIGURA 30.36 Las hepaticas crecen bien en habitats humedos. 



Plantas no vasculares > Anthocerophyta (Antocerotas) 



Las antocerotas recibieron su nombre porque sus esporofitos 
tienen un aspecto parecido a un cuerno (Figura 30.37). Han 
sido descritas unas 100 especies hasta la fecha. 

Adaptaciones a la tierra Los esporofitos de las antocerotas 
tienen estomas. Se estan llevando a cabo investigaciones para 
determinar si pueden abrir sus poros para permitir el 
intercambio de gases o cerrar sus poros para evitar la perdida 
de agua durante intervalos de sequfas. 

Reproduccion Depende de la especie, los gametofitos pueden 
contener solo arquegonios que producen huevos, solo 
anteridios que producen esperma, o ambos. Dicho de otro 
modo, los individuos de algunas especies son tanto femeninos 
como masculinos, mientras que en otras especies cada 
individuo posee ambos tipos de organos reproductores. 

Ciclo vital El gametofito es la fase con mas vida del ciclo vital. 
Aunque los esporofitos crecen directamente del gametofito, 
son verdes porque sus celulas contienen cloroplastos. Los 
esporofitos fabrican algunos de sus propios alimentos pero 
tambien obtienen nutrition de los gametofitos. Las esporas se 
dispersan de la planta madre por el viento o la lluvia. 



ImpactO humano y ecoldgiCO Algunas especies esconden 
cianobacterias simbioticas que aseguran el nitrogeno. 



Phaeocerus leavis 




FIGURA 30.37 Las antocerotas tienen esporofitos con forma 
de cuerno. 
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Plantas vasculares sin semillas 

Las plantas vasculares sin semillas son un grupo parafiletico 
que constituye un nivel entre las plantas no vasculares y las 
plantas con semillas (Figura 30.38). Todas las especies de 
plantas vasculares sin semillas tienen tejidos y celulas conduc- 
toras que estan reforzadas con lignina, formando tejidos vas- 
culares. Los licofitos y colas de caballo del tamano de un 
arbol abundan en el registro fosil, y los helechos de los arbo- 
les son todavfa habitantes comunes de ciertos habitats, como 
en las laderas montanosas o en los tropicos. 

El esporofito es la fase mas larga y con mas vida del ciclo 
vital en todas las plantas vasculares sin semillas. Sin embargo, 
el gametofito es ffsicamente independiente del esporofito. Los 
huevos estan retenidos en el gametofito, y el esperma nada 
hacia el huevo con la ayuda de los flagelos. Asi, las plantas 
vasculares sin semilla dependen de la presencia de agua para 
reproducirse, necesitan bastante agua para formar una capa 
continua que «conecte» los gametofitos y permita que el es- 
perma nade a los huevos. Los esporofitos se desarrollan en el 
gametofito y son alimentados por el gametofito cuando son 
pequenos. 



Plantas terrestres 



Plantas vasculares sin semillas 




FIGURA 30.38 Las plantas vasculares sin semillas son 
parafileticas. 



Plantas vasculares > Lycophyta (Licofitas) 



Aunque el registro fosil documente que las licofitas tenian 
2 m de ancho y 40 m de alto, las 1.000 especies de licofitas 
que viven hoy son todas de estatura baja (Figura 30.39). La 
mayoria viven en el suelo de los bosques o en las ramas o 
troncos de arboles tropicales. Debido a su apariencia, suelen 
denominarse pinos del suelo, aunque no son pinos. 

Adaptaciones a la tierra Las licofitas son el linaje de plantas 
terrestres mas antiguo que tiene rakes, un sistema subterraneo 
de tejidos y organos que sostiene la planta y es responsable de 
la absorcion de agua y minerales nutritivos. Las raices se 
diferencian de los rizoides observados en las briofitas porque 
las raices contienen tejidos vasculares y asi son capaces de 
conducir agua y nutrientes desde lugares subterraneos hasta 
las partes mas altas de la planta. Las licofitas se distinguen por 
las estructuras con forma de hoja pequenas llamadas 
microfilos que se extienden desde los tallos. © Deberias ser 
capaz de marcar el origen de los microfilos en la Figura 30.38. 

Reproduction La reproduccion asexual puede tener lugar 
por fragmentacion o gemas. Durante la reproduccion 
sexual, las esporas de algunas especies se convierten en 
gametofitos bisexuales, es decir, que cada gametofito produce 
tanto huevos como esperma. En los generos llamados 
Selaginella e Isoetes, sin embargo, las heterosporas tienen 
lugar y los gametofitos son masculinos o femeninos. No 
obstante, la autofertilizacion es muy rara en la mayoria de 
estas especies. Algunas licofitas tienen gametofitos masculinos 
y femeninos diferentes. 



Especie Lycopodium 





FIGURA 30.39 Las licofitas que viven hoy son de estatura 
baja. 



Ciclo Vital El gametofito de algunas especies vive totalmente 
bajo tierra y consigue sus nutrientes de hongos simbioticos. En 
algunas especies, los gametofitos viven de 6 a 15 anos y dan 
lugar a un gran numero de esporofitos con el tiempo. 

ImpactO humano y eCOlogiCO Las licofitas del tamano de un 
arbol eran abundantes en los bosques donde se formo el 
carbon durante el periodo Carbonifero. En las plantas donde 
se quema el carbon, se genera electricidad al quemar troncos y 
hojas de licofitas fosilizadas. 
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Plantas vasculares > Psilotophyta (Psilotum nudum) 



Solo dos generos de Psilotum nudum estan vivos hoy y existen 
quiza seis especies distintas. Los Psilotum nudum estan 
restringidos a regiones tropicales y no tienen registro fosil. Su 
morfologfa es muy simple, con partes que estan por encima de 
la tierra formadas por tallos ramificados que tienen 
extensiones diminutas y con forma de escama en vez de hojas 
(Figura 30.40). 

Adaptaciones a la tierra Los Psilotum nudum no tienen rakes. 
Algunas especies obtienen la mayoria de sus nutrientes de los 

Especies de Tmesipteris 




FIGURA 30.40 Los Psilophyta poseen morfologias bastante 
sencillas. 



hongos que crecen en asociacion con los amplios tallos 
subterraneos de los Psilotum nudum llamados rizomas. Otras 
especies crecen en grietas rocosas o son epifitos («sobre las 
plantas »), es decir, que crecen en los troncos o en las ramas de 
otras plantas, en este caso, en las ramas de los arboles con 
helechos. © Despues de analizar donde se originan las hojas y 
las raices durante la evolucion de las plantas terrestres (vease 
Figura 30.12), deberias ser capaz de marcar la perdida de 
hojas y raices en Psilotum nudum en la Figura 30.38. 

Reproduction La reproduccion asexual es comun en los 
esporofitos por la extension de rizomas y la produccion de 
tallos nuevos por encima de la superficie. Cuando las esporas 
maduran, el viento las dispersa y germinan en gametofitos que 
contienen tanto arquegonios como anteridios. 

Ciclo vital Los esporofitos pueden medir mas de 30 cm, pero 
los gametofitos tienen menos de 2 mm de largo y viven bajo la 
superficie de la tierra. Los gametofitos absorben nutrientes 
directamente de la tierra que les rodea y de hongos 
simbioticos. La fertilizacion tiene lugar dentro del arquegonio 
y el esporofito se desarrolla directamente en el gametofito. 

ImpactO humano y ecOldgiCO Algunas especies de Psilotum 
nudum son plantas familiares en el paisaje, particularmente en 
Japon. Las mismas especies pueden ser un agente nocivo grave 
en invernaderos. 



Plantas vasculares > Sphenophyta (o Equisetophyta) (Cola de caballo) 



Aunque las colas de caballo son prominentes en el registro 
fosil de las plantas terrestres, solo se conocen 15 especies hoy 
en dia. Las 15 estan dentro del genero Equisetum; el filo en 
conjunto a veces se denomina Equisetophyta. La traduccion 
literal de Equisetum es «cola de caballo ». Tanto el nombre 
cientffico como el nombre comun, cola de caballo, viene de la 
apariencia de cepillo de los tallos y ramas en algunas especies 
(Figura 30.41 ). Las colas de caballo pueden ser localmente 
abundantes en lugares humedos como en las orillas de los 
arroyos o de los pantanos. 

Adaptaciones a la tierra Las colas de caballo tienen una 
adaptacion interesante que les permite florecer en tierras 
inundadas y con poco oxfgeno. Los tallos de las colas de 
caballo estan huecos, por lo que el oxigeno se difunde 
facilmente hacia abajo del tallo para alcanzar la rafz que no 
puede obtener oxfgeno de la tierra que la rodea. Las colas de 
caballo se distinguen tambien por tener hojas y ramas 
en espiral. Q Deberias de ser capaz de marcar el origen de 
los tallos huecos, y de las ramas y hojas en espiral en la 
Figura 30.38. 

ReprodllCCion La reproduccion asexual es comun en los 
esporofitos que tienen lugar a traves de la fragmentation o la 
extension de rizomas. Desde estos rizomas, pueden crecer dos 
tipos de tallos erguidos y especializados, tallos que contienen 
hojas diminutas y ramas ricas en cloroplastos y que estan 



especializadas en realizar la fotosmtesis, o tallos que soportan 
matas de esporangios y producen enormes numeros de esporas 
por meiosis (Figura 30.41). 

Ciclo Vital Los gametofitos realizan la fotosmtesis pero son 
pequenos y viven durante poco tiempo. Normalmente producen 
tanto anteridios como arquegonios, pero en la mayoria de los 
casos la estructura productora de esperma madura antes. Se cree 
que este modelo es una adaptacion que minimiza la 
autofertilizacion y maximiza la fertilizacion cruzada. 



Impacto humanos y ecologico Los 

tallos de las colas de caballo son 
ricos en granulos de silice. Los 
depositos parecidos al cristal no solo 
refuerzan el tallo sino tambien hacen 
que estas plantas sean utiles para 
limpiar cazuelas y sartenes, de ahi 
que se llamen a menudo 
« limpiaj uncos ». 



FIGURA 30.41 Las colas de caballo 
tienen reproductores distintos y 
tallos vegetativos. 



Equisetum arvense 
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Plantas vasculares > Pteridophyta (Helechos) 



Los helechos, con 12.000 especies, son con mucho el grupo 
con mas especies de plantas vasculares sin semillas. Son 
particularmente abundantes en los tropicos. Alrededor de un 
tercio de las especies tropicales son epifitos, que crecen 
normalmente en los troncos o en las ramas de los arboles. Las 
especies que pueden crecer de forma epifita viven bastante por 
encima del suelo del bosque, donde la competencia por la luz 
es reducida, sin tener que desarrollar madera y crecer altos por 
si mismos. Sin embargo, los habitos de crecimiento de los 
helechos varian mucho entre especies y se clasifican por 
tamano desde rosetas del tamano de la una del dedo menique 
hasta arboles de 20 m de altura (Figura 30.42a). 

Adaptaciones a la tierra Los helechos son las unicas plantas 
vasculares sin semillas que tienen hojas largas y bien 
desarrolladas, llamadas comunmente f rondas. Las hojas le dan 
a la planta una gran area de superficie, permitiendole capturar 
la luz del sol para la fotosmtesis de forma eficiente. 

Reproduction En pocas especies, los gametofitos se 
reproducen asexualmente a traves de la production de gemas. 
Tfpicamente, las especies que se pueden reproducir a traves de 
gemas no producen nunca gametos o esporofitos. En la 
mayoria de las especies, sin embargo, la reproduction sexual 
es la norma. 

CidO vital Aunque los gametofitos de los helechos contienen 
cloroplastos y son fotosinteticos, el esporofito suele ser la fase 
mas larga y con mas vida del ciclo vital. En los esporofitos 
maduros, los esporangios se encuentran normalmente en 
grupos llamados soros en las partes bajas de las hojas 
(Figura 30.42b). La estructura de los esporangios es una 
caracteristica distinta de los helechos: surge de una unica 
celula y tiene una pared compuesta por una unica capa celular. 
O Deberfas ser capaz de marcar la evolution caracteristica de 
los esporangios de los helechos en la Figura 30.38. 

ImpactO humano y ecOldgiCO En muchas partes del mundo, las 
personas recogen las f rondas jovenes y sin doblar de los 
helechos en primavera como comida. Los helechos se utilizan 
tambien habitualmente como plantas decorativas. 



(a) Los helechos pueden ser tanto pequenos 
como del tamano de un arbol. 



Gonocormus minutus 



Dicksonia antarctica 




(b) Los esporangios de los helechos se localizan 
a menudo en las partes bajas de las frondas. 

Polypodium vulgare 




Grupo de 
esporangios 



FIGURA 30.42 Los helechos son el grupo de plantas 
vasculares sin semillas con mas especies. 
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Plantas con semillas 

Las plantas con semillas son un grupo monofiletico formado 
por gimnospermas (cicadas, ginkgo, comferas, gnetofitas y 
pinos) y por angiospermas (Figura 30.43). Las plantas con se- 
millas estan definidas por la produccion de semillas y la pro- 
duccion de granos de polen. Recuerda de la Seccion 30.3 que 
las semillas son una estructura especializada para dispersar es- 
porofitos embrionicos a lugares nuevos. Las semillas son la 
forma madura de un ovulo fertilizado, la estructura reproduc- 
tora femenina que encierra el gametofito femenino y la celula 
del huevo. Recuerda tambien de la Seccion 30.3 que los gra- 
nos de polen son diminutos, gametofitos que producen es- 
perma que se dispersan facilmente por el aire en vez de por 
agua. La estructura y la funcion de las plantas con semillas es 
el tema central desde el Capftulo 36 hasta el 40. 

Las plantas con semillas se encuentran practicamente en 
cada tipo de habitat, y adoptan cada habito de crecimiento 
conocido en las plantas terrestres. Sus formas van desde este- 
ras con forma de musgo hasta arbustos y parras de 100 m de 
altura. Las plantas con semillas pueden ser anuales o peren- 
nes, con esperanzas de vida que van desde unas pocas sema- 
nas hasta casi 5.000 anos. 



Plantas terrestres 



Plantas con semillas 



Gimnospermas 




FIGURA 30.43 Las plantas con semillas son un grupo 
monofiletico. 



Plantas con semillas > Gimnospermas > Cycadophyta (Cicadas) 



Las cicadas son muy parecidas, en aspecto, a las palmeras, que 
son angiospermas, por lo que se llaman a veces «palmeras 
sagu». Aunque las cicadas eran muy abundantes en la epoca 
en la que los dinosaurios vivian en la Tierra, hace unos 150-65 
millones de anos, solo unas 140 especies viven hoy en dia. La 
mayoria se encuentran en los tropicos (Figura 30.44). 



Cycas revoluta 




FIGURA 30.44 Las cicadas se parecen a las palmeras pero no 
estan estrechamente relacionadas con ellas. 



Adaptaciones a la tierra Las cicadas tienen tallos lenosos; 
muchas son del tamano de un arbol. Son unicas entre las 
gimnospermas al tener hojas compuestas, es decir, que cada 
hoja esta dividida en pequenas hojitas. O Deberias ser capaz 
de marcar el origen de las peculiares hojas de las cicadas en la 
Figura 30.43. 

Reproduction y CidO Vital Al igual que otras plantas con 
semillas, las cicadas son heterosporas. Cada esporofito soporta 
o microsporangios o megasporangios, pero no los dos. Los 
insectos transportan el polen (normalmente escarabajos o 
gorgojos) o, en algunas especies, el viento. Las semillas de las 
cicadas son largas y a menudo de colores brillantes. Los 
colores atraen a aves y mamiferos, los cuales comen y 
transportan las semillas. 

ImpactO hlimano y eC0l6giC0 Las cicadas colectan grandes 
numeros de cianobacterias simbioticas en estructuras de raices 
subterraneas y especializadas. Las cianobacterias son 
fotosinteticas y aseguran el nitrogeno. El nitrogeno actua 
como un nutriente importante para las plantas cercanas asi 
como para las propias cicadas. Las cicadas son plantas 
paisajisticas populares en algunas partes del mundo. 
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Plantas con semillas > Gimnospermas Ginkgophyta (Ginkgos) 



Aunque los ginkgos tienen un registro fosil muy extenso, hoy 
en dfa solo vive una especie. Las hojas de los arboles de los 
ginkgos son practicamente identicas en forma y tamano a 
aquellas observadas en los ginkgos fosiles que tienen 150 
millones de anos (Figura 30.45). 



Adaptaciones a la tierra Al contrario que la mayoria de las 
gimnospermas, el ginkgo es de hoja caduca, es decir que pierde 
sus hojas en otono. Esta adaptacion permite que las plantas 
esten inactivas durante el invierno, cuando la fotosmtesis y el 
crecimiento son dificiles. 



(a) Ginko fosil. (b) Gingko vivo 

Ginkgo huttoni Ginkgo biloba 




FIGURA 30.45 El arbol del ginkgo es un «F6sil viviente». 



Reproduction y Ciclo Vital Los sexos estan separados, los 
individuos son masculinos o femeninos. El polen es 
transportado por el viento. Sin embargo, el esperma tiene 
flagelos. Una vez que los granos de polen llegan cerca del 
gametofito femenino maduro, las celulas de esperma dejan los 
granos de polen y nadan hacia las celulas huevo. 

ImpactO humano y eCOlogiCO Aunque los arboles de los 
ginkgos de hoy son nativos del sudeste de China, estan 
plantados en muchos lugares del mundo como plantas de 
decoracion. Son especialmente populares en areas urbanas ya 
que soportan la contaminacion del aire. En algunos paises, la 
parte interior de la semilla se considera un manjar. 



Plantas con semillas > Gimnospermas > Gnetophyta (Gnetofitas) 



Las gnetofitas comprenden unas 70 especies dentro de tres 
generos. Un genero esta formado por parras y arboles de los 
tropicos. Un segundo genero esta compuesto por arbustos que 
viven en el desierto, incluso el que podria ser la gnetofita mas 
familiar, el arbusto llamado Mormon tea, que es comun en los 
desiertos del suroeste de EE.UU. (vease Figura 30.7c). El tercer 
grupo contiene unas especies unicas que probablemente esten 
clasificadas como la plantas mas raras (Figura 30.46), 

Welwitschia mirabilis 




FIGURA 30.46 Welwitschia es una planta inusual. 



. ■ 20 cm 



Welwitschia mirabilis, que es nativa de los desiertos del 
suroeste de Africa. Aunque tiene grandes estructuras 
subterraneas, las partes que estan por encima del terreno estan 
formadas por solo dos hojas con forma de correa, que crecen 
de forma continua desde la base y mueren en la punta. Las 
hojas se dividen a medida que crecen y envejecen. 

Adaptaciones a la tierra Las gnetofitas tienen elementos de los 
vasos ademas de traqueidas. Todas las especies con vida hacen 
de la madera una estructura de apoyo. 

ReproduCCion y Ciclo Vital Los microsporangios y 
megasporangios estan ordenados en grupos al final de los 
troncos, parecidos a la forma en que las flores estan agrupadas 
en algunas angiospermas. El polen se traspasa por el viento o 
por los insectos. La fertilization doble tiene lugar en dos de los 
tres generos. Como en otras gimnospermas, las semillas no 
forman dentro una estructura encapsulada. 

ImpactO humano y eCOlogiCO La medicina efedrina fue 
originalmente identificada en especies de gnetofitas del genero 
Ephredra, que proviene del norte de China y Mongolia. La 
efedrina se utiliza como tratamiento para la alergia al polen, 
resfriados y asma. 
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Plantas con semillas > Gimnospermas > Pinophyta (Pinos, piceas, abetos) 



Las gimnospermas incluyen dos grandes linajes de especies que 
tienen pinas: los pinos y especies parecidas analizadas aqui, y 
un grupo que incluye secuoyas, enebros, tejos y cipreses, 
presentados mas abajo. Las especies en ambos linajes tienen 
una estructura reproductora llamada pina, en la que se 
producen los microsporangios y los megasporangios 
(Figura 30.47). 

Las pinofitas incluyen a los conocidos pinos, piceas, abetos, 
abeto de Douglas y cedros. Estos estan entre los arboles mas 
grandes y abundantes del planeta, asi como entre algunos de 
los mas longevos. Uno de los primeros pinos con pinas que 
provienen del suroeste de EE.UU. tiene al menos 4.900 anos. 

Adaptaciones a la tierra Las pinofitas tienen hojas que parecen 
agujas, con una pequena area de superficie que les permite 
crecer en lugares donde el agua es escasa. Los pinos son 
comunes en tierras arenosas que tienen una capacidad pobre 
para contener agua, y las piceas y los abetos son comunes en 
lugares frfos donde el agua esta a veces congelada. Todas las 
especies con vida tienen como estructura que les mantiene la 
madera. 

Reproduction y CidO Vital El polen se traspasa por el viento. 

ImpactO humano y eC0l6giC0 Los pinos, piceas, abetos y otras 
especies de este grupo dominan bosques que crecen en grandes 
latitudes y en lugares muy elevados. Sus semillas son unos 
recursos clave para que una variedad de pajaros, ardillas 



y ratas se alimenten, y su madera es la base de los productos 
de construccion y de las industrias de papel en muchas partes 
del mundo. El papel de este libro se hizo de una de las especies 
de este grupo. 



(a) Pinas que producen 
microsporangios y polen. 

Picea abies 



(b) Pinas que producen 
macrosporangios y huevos. 

Picea abies 





FIGURA 30.47 Las pinas que tienen polen 

producen microsporangios; las pinas con ovulos producen 

megasporangios. 



Plantas con semillas > Gimnospermas > Otras coniferas (secuoyas, enebros, tejos) 



Las especies de este linaje varian en la forma del crecimiento 
desde arbustos de enebro extendidos hasta las plantas mas 
grandes del mundo. Las secuoyas que crecen a lo largo de la 
costa del Pacifico en EE.UU. pueden alcanzar alturas de mas 
de 115 my troncos con un diametro de mas de 11 m. 

Adaptaciones a la tierra Todas las especies de este linaje son 
arboles o arbustos grandes. La mayona tienen hojas estrechas, 
que en muchos casos estan ordenadas en escalas superpuestas 
(Figura 30.48). Las hojas estrechas tienen pequenas cantidades 
de superficie de area, lo que no es muy bueno para capturar la 
luz del sol y realizar la fotosmtesis. Sin embargo, como la 
pequena superficie de area reduce la perdida de agua de las 
hojas, muchas especies de este linaje crecen en lugares secos o 
frios donde el agua esta a menudo congelada. 

Reproduction y CidO Vital Las especies de este grupo son 
polinizadas por el viento. Al igual que en todas las plantas con 
semillas, el gametofito femenino esta retenido por la planta 
madre. Asi, la fertilization y el desarrollo de las semillas tienen 
lugar en las pinas de la hembra. Como otras gimnospermas, 
las semillas no se forman dentro de una estructura 
encapsulada. Dependiendo de las especies, las semillas son 
dispersadas por el viento o por los pajaros o mamiferos que 
comen semillas. 



ImpactO humano y eC0l6giC0 Las secuoyas, cedros rojos, 
cedros blancos y cedros amarillos poseen una madera que es 
muy resistente a la descomposicion y por eso son apreciados 
para hacer muebles, cubiertas, casas, u otras aplicaciones 
donde la madera este expuesta a la climatologia. La madera 
del tejo se prefiere a menudo para hacer arcos y las bayas de 
los enebros se utilizan para dar sabor a la ginebra. 



Thuja plicata 




FIGURA 30.48 Algunas especies de este grupo tienen hojas 
parecidas a las escamas. 
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Plantas con semillas > Anthophyta (Angiospermas) 



Las plantas con flor, o angiospermas, son con mucho el linaje 
mas rico en especies de las plantas terrestres. Ya han sido 
descritas mas de 250.000 especies. Se clasifican por tamano 
desde Lemma gibba, una especie acuatica que flota y cuya 
extension es de menos de 1 mm, hasta los enormes robles. Las 
angiospermas crecen tanto en desiertos como en agua dulce y 
selvas tropicales, y se hallan en practicamente en casi todos los 
lugares menos en profundidades oceanicas. Son las plantas 
mas comunes y abundantes de los lugares de la tierra que no 
sean bosques de comferas del norte y muy elevados. 

La adaptacion definitoria de las angiospermas es la flor. Las 
flores son estructuras reproductoras que mantienen tanto 
microsporangios que producen polen, como megasporangios 
que producen megasporas y huevos, o ambas. Las celulas que 
producen nectar estan presentes a menudo en la base de la flor, 
y el color de los petalos ayuda a atraer insectos, pajaros o 
murcielagos que llevan el polen de una flor a otra 
(Figura 30.49a). No obstante, algunas angiospermas se 
polinizan por el viento. Las flores polinizadas por el viento no 
tienen petalos de colores ni celulas que produzcan nectar 
(Figura 30.49b). 

Adaptaciones a la tierra Ademas de las flores, las 
angiospermas desarrollaron vasos, las celulas conductoras que 
hacen que el transporte del agua sea especialmente eficiente. 
La mayoria de las angiospermas contiene tanto traqueidas 
como vasos. 

ReprodllCCion y Ciclo Vital Al contrario que las gimnospermas, 
las angiospermas tienen un carpelo, una estructura interna de 
la flor que contiene un ovario. El ovario encierra al ovulo, que 
a su vez encierra el gametofito femenino. En la mayona de los 
casos, los gametofitos masculinos son llevados hasta los 
gametofitos femeninos por polinizadores que son 
espolvoreados con polen sin que se den cuenta cuando visitan 
flores o buscan alimento. Dependiendo de las especies de 
angiospermas, la autofertilizacion puede ser comun o no. 
Cuando se fertiliza el huevo producido por el gametofito 
femenino el ovulo se convierte en una semilla. Cuando el 
ovario madura forma una fruta, que contiene la semilla o 
semillas. 

ImpactO humano y ecoldgiCO Es casi imposible exagerar la 
importancia de las angiospermas para los seres humanos y 
otros organismos. En la mayona de los lugares terrestres de 
nuestros dfas, las angiospermas proveen los alimentos que 
mantienen practicamente a todas las otras especies. Por 
ejemplo, muchos insectos comen plantas con flor. 
Historicamente, la diversificacion de las angiospermas se 
relaciono de cerca con la diversificacion de los insectos, que 
son con mucho el linaje con mas especies en los arboles. No es 
normal que un unico arbol tropical mantenga docenas o 
incluso cientos de especies de insectos. Las semillas y las frutas 
de las angiospermas tambien han satisfecho la primera 
necesidad de alimentos de practicamente todas las culturas 
humanas que han existido. 



(a) Flor polinizada por animales (esta especie produce tanto 
polen como huevos en la misma flor). 

Ornithogalum dubium 




(b) Flor polinizada por el viento (esta especie tiene 
flores masculinas y femeninas separadas). 



Acer negundo 



Acer negundo 




LI 



Flor 

femenina 



FIGURA 30.49 Las flores polinizadas por el viento no tienen 
petalos de colores ni nectar. 
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I 



Repaso del capitulo 



RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 



I 



O Las plantas verdes incluyen tanto algas verdes como plantas te- 
rrestres. Las algas verdes son una fuente importante de oxigeno y 
suministran alimentos a los organismos acuaticos; las plantas te- 
rrestres mantienen la tierra y el agua en su sitio, construyen tie- 
rra, moderan temperaturas y vientos extremos, y suministran ali- 
mentos para otros organismos. 

Las plantas mejoran la calidad del entorno, y los humanos depen- 
den de ellas para alimentarse y para tener combustibles. Esta de- 
pendencia se hizo extrema despues de la domesticacion de las es- 
pecies de plantas que empezaron hace unos 10.000 anos. Las 
tecnicas de seleccion artificial han producido enormes aumentos 
en los campos y cambios drasticos en las caracteristicas de las 
plantas domesticas. 

Deberias ser capaz de predecir como la perdida actual y masiva 
de especies y comunidades de plantas afectara al entorno. Q 

O Las plantas terrestres fueron los primeros organismos multicelu- 
lares capaces de vivir con la mayoria de sus tejidos expuestos al 
aire. Una serie de adaptaciones clave les permitieron sobrevivir 
en la tierra. En terminos de masa total, las plantas dominan los 
entornos terrestres hoy en dia. 

Las plantas terrestres evolucionaron de las algas verdes y coloni- 
zaron entornos terrestres junto con los hongos. La evolucion de la 
cuticula permitio que los tejidos de las plantas estuviesen expues- 
tos al aire sin que se muriesen. La evolucion de los poros dio lugar 
a fracturas en la cuticula y facilito el intercambio gaseoso, al di- 
fundir C0 2 dentro de las hojas y 0 2 fuera. Mas tarde, la evolucion 
de las celulas protectoras permitieron que las plantas controlasen 
la apertura y el cierre de los poros de forma que maximizasne el 
intercambio gaseoso y minimizasen la perdida de agua. 

Los tejidos vasculares evolucionaron en una serie de fases, em- 
pezando por celulas y tejidos simples que conducian agua como 
los observados en los musgos de nuestros dias. Los verdaderos te- 
jidos vasculares tienen celulas que se mueren cuando maduran y 
que tienen paredes celulares secundarias reforzadas con lignina. 
Como resultado, los tejidos vasculares conducen el agua y pro- 
porcionan un apoyo estructural que hace que el crecimiento er- 
guido sea posible. El crecimiento erecto es importante porque re- 
duce la competencia por la luz. Las traqueidas tienen celulas que 



conducen agua en todas las plantas vasculares; ademas, las an- 
giospermas y las gnetofitas tienen celulas conductoras de agua 
llamadas vasos. 

Debenas ser capaz de describir las adaptaciones de las plantas 
que resuelven los siguientes problemas planteados por la vida te- 
rrestre: mantener tejidos humedos, mantener el cuerpo erecto, 
transportar agua e intercambiar gases. Basandote en tu respuesta, 
explica por que es logico que las algas hicieran la transicion a la 
vida terrestre solo una vez. Q 
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Plant Evolution and the PhylogeneticTree 

O Una vez que las plantas pudieron crecer en la tierra, una secuen- 
cia de importantes cambios evolutivos hizo posible que se repro- 
dujesen de forma eficaz, incluso en entornos extremadamente 
secos. 

Todas las plantas son embriofitas, es decir, que los huevos y los 
embriones estan retenidos por la planta madre. Como consecuen- 
cia, el embrion desarrollado puede nutrirse de su madre. Los em- 
briones de las plantas con semillas son entonces dispersados por 
la planta madre hacia lugares nuevos, encerrados en lugares pro- 
tegidos, y con los nutrientes necesarios. 

Todas las plantas terrestres tienen una alternancia de genera- 
ciones. Durante el curso de la evolucion de las plantas terrestres, 
la fase del gametofito se redujo en tamano y el periodo de vida y la 
fase del esporofito se hizo mas prominente. En las plantas con se- 
millas, los gametofitos masculinos estan reducidos a granos de 
polen y los gametofitos femeninos se reducen a estructuras dimi- 
nutas que producen huevos. La evolucion del polen fue un suceso 
importante en la historia ya que el esperma no necesito tener que 
nadar hasta el huevo, pequenos gametofitos masculinos podian 
transportarse a traves del aire, el viento o los insectos. 

Debenas ser capaz de describir las adaptaciones de las plantas que 
solucionaron los siguientes problemas planteados por la vida terres- 
tre: transporte de esperma, nutricion de los embriones y dispersion 
de los embriones. Explica las desventajas de tener esporas que sir- 
van como fases de dispersion en el ciclo vital de una planta. Q 



PREGUNTAS 



O Comprueba tus conocimientos 

1. ^Cual de los siguientes grupos es totalmente monofiletico? 

a. Plantas no vasculares. 

b. Algas verdes. 

c. Plantas verdes. 

d. Plantas vasculares sin semillas. 

2. <;Cual es una diferencia entre traqueidas y vasos? 

a. Las traqueidas se mueren en su madurez; los vasos estan 
vivos y llenos de citoplasmas. 

b. Los vasos tienen agujeros en las paredes celulares primarias y 
secundarias; las traqueidas tienen agujeros solo en las paredes 
celulares secundarias. 

c. Solo las traqueidas tienen una pared celular secundaria 
gruesa que contiene lignina. 



d. Solo los vasos tienen una pared celular secundaria gruesa 
que contiene lignina. 

3. ^Cual de las siguientes afirmaciones no es verdadera? 

a. Las algas verdes en el linaje llamado Charales son los 
parientes vivos mas cercanos a las plantas terrestres. 

b. «Briofitas» es un nombre dado a los linajes de plantas 
terrestres que no tienen tejidos vasculares. 

c. Las colas de caballo y los helechos forman clados, o linajes, 
distintos. Tienen tejidos vasculares pero se reproducen a 
traves de las esporas y no de las semillas. 

d. Segun el registro fosil y los analisis filogeneticos, las 
angiospermas evolucionaron antes que las gimnospermas. 
Las angiospermas son las unicas plantas terrestres con vasos. 
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4. La aparicion de la cuticula y los estomas <con que evento de la 
evolucion de las plantas terrestres esta relacionada? 

a. Las primeras formas de crecimiento erguido. 

b. Los primeros tejidos lenosos. 

c. Crecimiento en la tierra. 

d. La evolucion de los primeros tejidos que conducen agua. 

5. iQue contienen las semillas? 

a. Gametofitos masculinos y tejidos nutritivos. 

b. Gametofitos femeninos y tejidos nutritivos. 



c. Embriones y tejidos nutritivos. 

d. Esporofitos maduros y tejidos nutritivos. 

6. iQue es un grano de polen? 

a. Gametofitos masculinos. 

b. Gametofitos femeninos. 

c. Esporofitos masculinos. 

d. Esperma. 
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O Comprueba tu aprendizaje 

1. La tierra, el agua y la atmosfera son los componentes mas 
importantes de los entornos abioticos (sin vida). Describe como 
afectan las plantas verdes a los entornos abioticos de forma que 
sean beneficiosos para los seres humanos. 

2. La evolucion de la cuticula supuso un reto para las plantas 
terrestres que amenazo su capacidad para vivir en la tierra. 
Describe este reto y explica por que los estomas suponen una 
solucion. Compara y contrasta los estomas con los poros 
encontrados en las antocerotas. Explica por que es logico que las 
antocerotas que no tienen poros tengan una cuticula muy 
delgada. 

3. Haz un diagrama de las cuatro fases de la evolucion de los 
tejidos vasculares <Por que fue importante la evolucion de las 
paredes celulares reforzadas con lignina? En habitats secos, ^por 
que son mas comunes las plantas vasculares que las no 
vasculares, y por que son la mayorfa mas altas? 
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4. Las plantas terrestres pueden tener estructuras reproductoras que 
(1) protegen los gametos cuando se desarrollan; (2) nutren los 
embriones que se estan desarrollando, (3) permiten que el 
esperma sea transportado cuando no hay agua, (4) proporcionan 
nutrientes almacenados y una capa protectora por lo que las 
cnas pueden dispersarse de la planta madre, y (5) proporcionan 
tejidos nutritivos alrededor de las semillas que facilitan la 
dispersion por los animales. Nombra cada una de estas cinco 
estructuras, y di que grupo o grupos de plantas terrestres tiene 
cada estructura. 

5. iQue significa decir que un ciclo vital esta dominado por un 
gametofito en vez de que esta dominado por un esporofito? Da 
ejemplos para cada tipo de ciclo vital. 

6. Explica la diferencia entre las plantas homosporas y las 
heterosporas. ^Donde se hallan los microsporangios y los 
megasporangios en los tulipanes? iQue le pasa a las esporas que 
estan producidas por estas estructuras? 



O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. ^Cual es la importancia de la observacion de que algunos 
miembros de los coleochaetes y charales sintetizan la 
esporopolenina o la lignina? 

2. Los elementos de los vasos transportan el agua de forma mas 
eficiente que las traqueidas, pero son mucho mas susceptibles 
que las traqueidas a bloquearse por burbujas de aire. Sugiere una 
hipotesis que explique por que los tejidos vasculares de las 
angiospermas estan formados por una combination de elementos 
de los vasos y traqueidas. 

3. Las angiospermas como las hierbas, encinas y arces son 
polinizadas por el viento. Sin embargo, los antepasados de estos 
subgrupos fueron probablemente polinizados por insectos. 
Como una ventaja para la adaptation, ^por que una especie 
puede «retroceder» a la polinizacion por el viento? (Pista: piensa 
en los costes y beneficios de ser polinizado por insectos en vez de 
por el viento). ^Por que es logico observar que las especies 
polinizadas por el viento crezcan normalmente en puestos densos 
que contienen muchos individuos de la misma especie? <Por que 
es logico observar que en los arboles de hoja caduca que han 
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sido polinizados por el viento las flores se forman a comienzos 
de la primavera, antes de que se formen las hojas? 

4. Has sido contratado como ayudante de campo para realizar una 
investigation interesada en la evolucion de las caracteristicas de las 
flores en las orqmdeas. Disena un experimento para determinar si 
el color, el tamano, la forma, el olor o la cantidad de nectar es el 
factor mas importante para atraer a los polinizadores hacia 
especies concretas. Supon que puedes cambiar el color de una flor 
con un tinte y que puedes quitar los petalos o el nectar que esta 
almacenado, anadir aromas particulares, inyectar nectar o 
cambiar partes entre las especies al cortar y pegar. 

En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • guias de estudio online y preguntas • mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 
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LA DIVERSIFICAClON DE LA VIDA 



Hongos 



CONCEPTOS CLAVE 

O Los hongos son importantes en parte 
porque muchas especies viven en estrecha 
asociacion con las plantas terrestres. 
Proporcionan a las plantas nutrientes 
esenciales y descomponen la madera 
muerta.En los medios terrestres, son los 
organismos que mas reciclan. 

O Todos los hongos se sustentan absorbiendo 
nutrientes de los organismos vivos o 
muertos. Los hongos segregan enzimas de 
forma que la digestion tiene lugar fuera de 
sus celulas. Su extensa area de superficie les 
dota para una absorcion eficaz. 

O Muchos hongos tienen un ciclo vital 

inusual. Es normal que las especies tengan 
una fase heterocariotica prolongada en la 
que las celulas contienen nucleos haploides 
de dos individuos diferentes. Aunque la 
mayoria de las especies se reproducen 
sexualmente,son pocas las que producen 
gametos. 




Amanita muscaria vive en asociacion con las raices de los arboles. Las setas que ves son 
solo las estructuras reproductivas;la mayor parte de estos individuos se encuentra bajo 
tierra. Las setas de Amanita muscaria contienen moleculas que pueden producir 
alucinaciones en animales. Algunas culturas indigenas las han utilizado en ceremonias 
religiosas, pero se considera altamente toxica. 



Los hongos son eucariontes que crecen como celulas ais- 
ladas o como redes de trabajo con ramas de filamentos 
pluricelulares. Los hongos mas conocidos son las setas 
que pueden verse en maderas y prados, los hongos de tu casa, 
los organismos que provocan el pie de atleta y las levaduras 
que se usan en reposterfa. 

Junto con las plantas terrestres y los animales, los hongos 
son uno de los tres linajes principales de eucariontes grandes 
y pluricelulares que ocupan los medios terrestres. En cuanto a 
su medio de vida, las especies de estos tres grupos utilizan es- 
trategias radicalmente diferentes. Las plantas terrestres produ- 
cen su propia comida a traves de la fotosmtesis. Los animales 
comen plantas, protistas, hongos u otros animales. Los hon- 
gos absorben sus nutrientes de otros organismos, ya esten 
vivos o muertos. 



Los hongos que extraen los nutrientes de organismos 
muertos son los saprofitos mas importantes del planeta. Aun- 
que son pocos los tipos de organismos que pueden digerir la 
celulosa de las paredes celulares de las plantas, los hongos y 
unas cuantas especies bacterianas son los unicos que dirigie- 
ron completamente tanto la lignina como la celulosa que for- 
man parte de la madera. Sin los hongos, la superficie de la Tie- 
rra estaria atestada de troncos de arboles muertos y ramas que 
casi no dejarian espacio para que se moviesen los animales o 
creciesen las plantas. 

Otros hongos se especializan en la absorcion de nutrientes 
a partir de organismos vivos. Cuando los hongos absorben 
esos nutrientes sin facilitar ningun beneficio a cambio, dismi- 
nuyen la eficacia biologica de sus organismos huesped y ac- 
tuan como parasitos. Si alguna vez has tenido pie de atleta o 
candidiosis vaginal, has albergado hongos parasitarios. 
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Sin embargo, la gran mayoria de los hongos que viven en 
asociacion con otros organismos benefician a sus huespedes. 
En ese caso, los hongos no son parasitos sino mutualistas.Las 
rakes de casi todas las plantas terrestres del planeta estan co- 
lonizadas por una gran variedad de hongos mutualistas. A 
cambio de los azucares que sintetizan las plantas huesped, los 
hongos proveen a la planta de nutrientes esenciales como ni- 
trogeno y fosforos. Sin estos nutrientes, las plantas huesped 
crecen de forma mucho mas lenta o incluso mueren de ham- 
bre. No es posible pasar por alto la importancia de estas rela- 
ciones entre las plantas terrestres vivas y los hongos que viven 
en sus raices. En el subsuelo de cada pradera, bosque y de- 
sierto, florece una economia bajo tierra. Las plantas comercia- 
lizan el azucar que manufacturan a cambio de atomos de ni- 
trogeno o fosforos de los que disponen gracias a los hongos. 
Estas asociaciones entre plantas y hongos son el sistema de 
trueque de mayor alcance del planeta. El suelo que pisas esta 
vivo y posee una enorme red de trabajo de hongos que fertili- 
zan las plantas que ves en la superficie terrestre. 

En resumen, los hongos son los grandes comerciantes que 
reciclan en los ecosistemas terrestres. Algunos hongos liberan 
nutrientes que obtienen a partir de plantas y animales muer- 
tos, y otros transfieren nutrientes que consiguen de las plantas 
vivas. O Debido a que reciclan los elementos clave como el 
carbono, el nitrogeno y los fosforos, y que transfieren nutrien- 
tes esenciales a las plantas, los hongos tienen una gran in- 
fluencia sobre la productividad y la biodiversidad. En termi- 
nos del ciclo de nutrientes de los continentes, los hongos 
hacen que el sistema funcione. 

31.1 iPor que los biologos estudian 
los hongos? 

Dada su importancia para la vida en la tierra y sus intrincadas 
relaciones con otros organismos, no es de sorprender que los 
hongos fascinen a los biologos. Pero hay motivos practicos 




importantes para que el hombre tambien estudie los hongos. 
Estos alimentan a las plantas que nos alimentan a nosotros. 
Afectan al calentamiento global, ya que son fundamentales 
para el ciclo del carbono en la superficie terrestre. Por desgra- 
cia, unas cuantas especies pueden provocar enfermedades de- 
bilitantes en el ser humano y en las plantas de cultivo. Veamos 
mas de cerca algunas de las formas en que los hongos afectan 
la salud y el bienestar humanos. 

Los hongos proporcionan nutrientes 
a las plantas terrestres 

Los hongos que viven en estrecha relacion con las raices de las 
plantas se llaman micorrizales (literalmente, «raiz fungica»). 
Cuando los biologos descubrieron por primera vez lo estrecha 
que era la relacion hongos-plantas se hicieron una pregunta 
obvia: <;sufrira el crecimiento de las plantas en caso de que los 
hongos micorrizales estuviesen ausentes? La Figura 31.1 
muestra un resultado comun de muchos experimentos y pro- 
porciona una respuesta convincente. En este caso, se observa 
el crecimiento de las semillas de patata en presencia o ausen- 
cia de hongos en sus raices. Las fotograffas documentan que 
estas especies crecen tres o cuatro veces mas rapido en presen- 
cia de una asociacion normal con hongos que si lo hacen sin 
ellos. Para los granjeros, silvicultores y agricultores, la presen- 
cia de hongos micorrizales puede representar la diferencia 
entre beneficios y perdidas. Los hongos son criticos en la pro- 
ductividad de bosques, cultivos y pastos. 

Los hongos aceleran el ciclo del carbono 
en la tierra 

La introduccion a este capitulo senala que los hongos son los 
principales descomponedores y recicladores. Para respaldar 
esta afirmacion considera dos hechos fundamentales docu- 
mentados en fosiles. Un episodio se basa en la carencia de 
hongos, y el otro en su abundancia: 




FIGURA 31 .1 Las plantas crecen mejor en presencia de hongos micorrizales. (Izquierda) Los resultados tipicos de 
experimentos cuando las plantas crecen con o sin hongos micorrizales (los hongos no se ven en la fotografia). (Derecha) 
El sistema de raices de un alerce semillero con micelios visibles de hongos micorrizales. 
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1. Los investigadores que examinan los fosiles presentes en 
forma de carbon del periodo Carbomfero encuentran, in- 
creiblemente, pocos hongos capaces de degradar material 
de las plantas muertas. Los hongos que se alimentan de ma- 
terial vegetal muerto se denominan saprofitos («plantas po- 
dridas»). Apreciando la «desinfeccion» de hongos saprofitos 
en los fosiles, los investigadores plantearon la hipotesis de 
que la ausencia de estos hongos era la responsable del 
enorme acumulo de material vegetal muerto durante el pe- 
riodo Carbomfero. Recordemos del Capitulo 30 que los de- 
positos de material vegetal parcialmente podrido y compri- 
mido se llama turba, y que el carbon se formo cuando el 
serrin producido durante el periodo Carbomfero fue ente- 
rrado bajo otros sedimentos y sometido a calor y presion. 
Debido a que las tierras abundantes en turba que existen 
hoy son humedas, lenosas y con alta acidez, los biologos 
han lanzado la hipotesis de que los hongos no crecieron en 
el periodo Carbomfero debido a que el pH era muy bajo. 
El mensaje es que el carbon existe hoy en dia porque las 
condiciones fueron demasiado acidas para que los hongos 
desempenasen su labor. 

2. Al final del periodo Permico, hace 250 millones de anos, 
tuvo lugar la mayor extincion masiva de la historia. Se es- 
tima que, en algo menos de un millon de anos, el 90 por 
ciento de los organismos pluricelulares desaparecieron. 
Cuando se descubrio la extincion masiva del final del Per- 
mico, los biologos pensaron que se inicio en los organismos 
marinos. Pero otros descubrimientos documentaron que 
hubo un «pico fungico» en las rocas que se formaron en el 
medio terrestre. Tal como muestra la Figura 31.2, el pico es 
un enorme pero corto incremento del numero de hongos 
fosiles que coincide con la extincion masiva. La explosion 
de los hongos fosiles fue el primer indicador de que las 
plantas terrestres sufrieron tambien la devastation durante 
este periodo. La hipotesis es que una muerte masiva en los 
arboles y arbustos produjo gran cantidad de madera po- 
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FIGURA 31 .2 Pico de fosiles de hongos durante la extincion del 
final del periodo Permico. Los intervalos de tiempo muestran 
cambios en la abundancia de hongos antes, durante y despues de la 
extincion masiva que tuvo lugar en el limite entre los periodos 
Permico y Triasico hace 250 millones de anos. 



drida y propicio la explosion demografica de los hongos 
documentada en el pico. 

Los hongos saprofitos tambien desempenan un papel fun- 
damental en el medio ambiente terrestre. Para entender la 
razon, recordemos del Capitulo 30 que las celulas del tejido 
vascular vegetal tienen una pared celular secundaria que con- 
tiene tanto lignina como celulosa. La madera se forma cuando 
el tallo crece circunferencialmente por la adicion de laminas 
de tejido vascular rico en lignina. Cuando mueren los arboles, 
los hongos son los organismos que degradan la madera a azu- 
cares y otros pequenos compuestos organicos que tanto ellos 
como otros organismos pueden usar como alimento. 

La Figura 31.3 ilustra las consecuencias de estos hechos 
destacando el papel de los hongos como atomos de carbono 
en el medio ambiente terrestre actual. Advierte que hay dos 
componentes basicos en el ciclo del carbono en la tierra: (1) la 
fijacion del carbono por las plantas (lo que significa que el 
carbono en el C0 2 atmosferico es transformado en celulosa, 
lignina y otros compuestos organicos complejos en el cuerpo 
de las plantas); y (2) la liberation de C0 2 desde las plantas, 
animales y hongos como resultado de la respiration celular 
(esto es, la oxidation de glucosa y la production del ATP que 
sustenta la vida). El punto fundamental es que, para la mayo- 
ria de los atomos de carbono, los hongos conectan los dos 
componentes: si los hongos no hubiesen desarrollado la capa- 
cidad de digerir la lignina y la celulosa tan pronto despues de 




FIGURA 31 .3 Los hongos aceleran el ciclo del carbono en la 
tierra. Los atomos de carbono sufren un ciclo en los ecosistemas 
terrestres. Si los hongos no pudiesen degradar la lignina en C0 2 y la 
celulosa en glucosa, la mayoria del carbono estaria ligado a los 
tejidos dificilmente digeribles de la madera. Como consecuencia,el 
ciclo del carbono se enlentecen'a enormemente. 

O EJERCICIO Dibuja una X en las flechas que no existin'an si los 
hongos no pudiesen digerir la lignina y la celulosa. 
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que las plantas desarrollasen la capacidad de sintetizar estos 
compuestos, los atomos de carbono se hubieran fijado a la 
madera durante milenios en lugar de ser rapidamente recicla- 
dos en glucosa y moleculas de C0 2 . El medio ambiente terres- 
tre seria totalmente diferente del actual y, probablemente, 
mucho menos productive En la tierra, los hongos aceleran el 
ciclo del carbono en relacion a como seria en caso de no exis- 
tir los hongos. Los nutrientes liberados por los hongos ali- 
mentan a otros organismos. 

Impacto economico de los hongos 

En el hombre, los hongos parasitos causan pie de atleta, vagi- 
nitis, dermatitis del panal, tina, neumoma, aftas, entre otras al- 
teraciones. Aunque estas enfermedades pueden ser importan- 
tes, en realidad solo 31 especies de hongos -de entre los 
cientos de miles que existen- provocan habitualmente enfer- 
medades en el hombre. Comparado con la frecuencia de enfer- 
medades infecciosas causadas por bacterias, virus o protozoos, 
la incidencia de infecciones fungicas es baja. Ademas, los hon- 
gos terrestres han sido el origen de los principales antibioticos 
que se prescriben actualmente para las infecciones bacterianas. 
Haciendo balance, los hongos han sido mas beneficiosos que 
perjudiciales para los humanos en medicina y veterinaria. 

El mayor impacto destructivo que tienen los hongos sobre 
el ser humano es en el suministro de alimentos. Los hongos 
conocidos como oxidos, tiznes, marchiteces, mohos y plagas, 
causan anualmente perdidas en cosechas que alcanzan millo- 
nes de dolares. Estos hongos son especialmente problematicos 
para el trigo, el maiz, la cebada y otras cosechas de grammeas 
(Figura 31.4a). Los hongos saprofitos son tambien responsa- 
bles de enormes perdidas debidas a deterioro, principalmente 
en los cultivos de frutas y hortalizas (Figura 31.4b). 



(a) Los hongos parasitos infectan (b) Los hongos saprofitos 
el maiz y otras plantas grammeas. pudren la fruta 

y la verdura. 




FIGURA 31 .4 Los hongos causan problemas durante el cultivo y 
el almacenamiento. (a) Los hongos parasitan a una gran cantidad 
de cereales. La corn smut "es una grave enfermedad que afecta al 
maiz dulce, aunque en Mexico el hongo smutse considera un 
manjar. (b) Los hongos descomponen tanto frutas y verduras como 
hojas y troncos de arboles. 



Los hongos tienen tambien un importante impacto positivo 
en el suministro de alimentos al hombre. Las setas se consumen 
en muchas culturas; en los pafses industrializados se suelen uti- 
lizar en salsas, ensaladas y pizzas. La levadura Saccbaromyces 
cerevisiae fue domesticada hace miles de anos; en la actualidad 
esta y otros hongos son esenciales en la fabricacion del pan, 
salsa de soja, tofu, queso, cerveza, vino, giiisqui y otros pro- 
ductos. En la mayoria de los casos, los productores de comida 
y bebida utilizan los hongos domesticos en condiciones en las 
cuales las celulas crecen mediante fermentacion, creadas me- 
diante productos como el C0 2 que hacen que el pan crezca o 
que la cerveza y champan espumen. Ademas, algunas enzimas 
derivadas de hongos se usan para mejorar las caracteristicas de 
algunas comidas, desde zumos de fruta y caramelo hasta carne. 

En la naturaleza, epidemias recientes causadas por hongos 
han matado a cuatro mil millones de castanos y diez millones 
de olmos americanos en Norteamerica. Las especies de hon- 
gos responsables de estas epidemias fueron importadas acci- 
dentalmente en castanos y olmos nativos de otras regiones del 
mundo. Cuando los hongos llegaron a Norteamerica y empe- 
zaron a crecer en castanos y olmos, la poblacion de estos ar- 
boles no tenia resistencia genetica a los patogenos, por lo que 
sucumbieron rapidamente. Las epidemias alteraron radical- 
mente la composition de las tierras altas y las llanuras aluvia- 
les en el este de los Estados Unidos. Antes de estas epidemias, 
los castanos y los olmos dominaban este habitat. 

Los hongos son organismos modelo clave 
en genetica eucariota 

Cuando los biologos quieren responder a preguntas basicas 
sobre como funcionan las celulas eucariotas, a menudo recu- 
rren a los hongos. El hongo filamentoso llamado Neurospora 
crassa se estudio en el Capftulo 15 porque era el organismo de 
estudio en experimentos clasicos que respaldaban la hipotesis 
de un gen-una enzima. La levadura Saccbaromyces cerevisiae 
ha sido incluso mas importante en las principales investigacio- 
nes de biologfa celular y genetica molecular. 

Saccbaromyces cerevisiae es unicelular y relativamente facil 
de cultivar y manipular en el laboratorio. En buenas condicio- 
nes, las celulas de la levadura crecen y se dividen casi igual de ra- 
pido que las bacterias. Como resultado, estas especies se con- 
vierten en los organismos ideales para realizar experimentos 
relacionados con el control del ciclo celular y la expresion genica 
en eucariotas. La morfologfa de estos organismos es tan sencilla 
que constituye un ejemplo de un tipo de celula eucariota 
«pura», adecuada para realizar experimentos sobre como se 
produce la division celular, y como determinados genes se acti- 
van y desactivan. Del mismo modo que Escherichia coli sirve 
como modelo bacteriano, S. cerevisiae se utiliza como modelo 
de celula eucariota. Por ejemplo, algunas investigaciones han 
confirmado que varios genes que controlan la division celular y 
la reparation del DNA en levaduras tienen sus homologos en el 
ser humano; cuando mutan, estos genes contribuyen a la apari- 
cion de cancer. La variedad de la levadura que porta esta muta- 
tion se usa actualmente para probar farmacos contra el cancer. 

Saccharomyces cerevisiae incrementa su importancia a me- 
dida que se secuencian cada vez mas genomas eucariotas 
(vease Capftulo 20). Para comenzar a interpretar el genoma de 
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algunos organismos como arroz, ratones, pez cebra y seres hu- 
manos, los investigadores miran a las levaduras. Es mas facil 
investigar la funcion de genes particulares en S. cerevisae 
creando mutaciones o transfiriendo alelos especfficos entre in- 
dividuos que hacer lo mismo en ratones o peces cebra. Una 
vez establecida la funcion de un gen en la levadura, los biolo- 
gos pueden buscar su homologo en otro eucariota. Si tal gen 
existe, generalmente pueden concluir que desempena un papel 
similar que en S. cerevisiae. De este modo, la levadura es un 
recurso indispensable en el campo de la genomica proteomica 
y funcional. Saccbaromyces cerevisiae fue tambien la primera 
eucariota cuya secuencia genomica se completo. 

En resumen, los biologos estudian los hongos porque son 
un importante recurso para comprender la celula eucariota y 
porque afectan a un amplio rango de especies en la natura- 
leza, incluyendo el ser humano. <;C6mo los estudian los biolo- 
gos? Mas especfficamente, ,;que herramientas ayudan a los in- 
vestigadores a comprender la diversidad de los hongos? 

31.2 £C6mo estudian los biologos 
los hongos? 

Se han descrito, bautizado y datado alrededor de 80.000 espe- 
cies de hongos, y cada ano se descubren aproximadamente 
1.000 mas. Pero se han estudiado poco y se cree que las espe- 
cies conocidas representan una pequena parte del total. Para 
predecir el numero total de especies vivas en la actualidad, 
David Hawksworth se fijo en la proporcion entre especies ve- 
getales vasculares y hongos en las islas britanicas, el area 
donde los dos grupos se han estudiado mas en profundidad. 
De acuerdo con los analisis de Hawksworth, hay un promedio 
de seis especies de hongos por cada especie de planta vascular 
en estas islas. Si esta relacion se mantuviese en todo el mundo, 
entonces se estima un total de 275.000 plantas vasculares, lo 
que implica que hay 1,65 millones de especies de hongos. 

Aunque esta estimacion parece exagerada, datos recientes 
sobre la diversidad fungica sugieren que puede ser una estima- 
cion baja. Consideremos lo que los investigadores han descu- 
bierto recientemente cuando analizaron el crecimiento de los 



(a) Los hongos unicelulares se llaman levaduras. 




hongos en la isla Barro Colorado, en Panama: en las hojas 
sanas de dos especies de arboles tropicales vivfan 418 especies 
morfologicas distintas de hongos. (Recordemos del Capftulo 
26 que cada especie morfologica se diferencia de la otra por 
algun aspecto morfologico.) Teniendo en cuenta que en Barro 
Colorado hay alrededor de 310 especies de arboles y arbustos, 
los datos sugieren que decenas de miles de hongos deben ser 
nativos solo de esta isla. Si se realizan mas estudios que apo- 
yen estas conclusiones sobre la diversidad fungica en los tropi- 
cos, tal vez descubramos que hay millones de especies fungicas. 

Este punto de vista de la diversidad fungica se ha visto re- 
forzado por recientes analisis de la vida de los hongos de las 
rakes de especies simples de hierba natural de Eurasia. En este 
estudio, los investigadores usaron la aproximacion secuencial 
directa, introducida en el Capftulo 28, para analizar el gen 
que codifica la molecula del RNA en la subunidad pequena 
de los ribosomas fungicos. Los datos muestran que un total de 
49 especies filogeneticas vivfan en las rafces de la hierba. (El 
concepto de especie filogenetica fue ya introducida en el Capf- 
tulo 26.) La mayorfa de estas especies no se habfan descrito 
hasta entonces, y algunas representaban linajes completa- 
mente nuevos de hongos. Los biologos estan comenzando a 
darse cuenta de la extensa diversidad de las especies fungicas. 

Veamos a continuation como trabajan los biologos para 
dar sentido a toda esta diversidad, empezando por una revi- 
sion de la morfologfa fungica. 

Analisis de los rasgos morfologicos 

En comparacion con animales y plantas terrestres, los hongos 
tienen un cuerpo muy simple. Solo crecen de dos formas 
distintas: 

1. Formas unicelulares denominadas levaduras (Figura 31.5a). 

2. Estructuras filamentosas pluricelulares llamadas micelios 
(Figura 31.5b). 

Muchas especies de hongos crecen solo como levaduras o 
como micelio, aunque algunas especies adoptan con frecuen- 
cia las dos formas. 



(b) Los hongos pluricelulares tienen el cuerpo en forma 
de red denominado micelios. 




FIGURA 31 .5 Los hongos solo crecen de dos formas diferentes. Crecen (a) como levaduras unicelulares y/o (b) como 
micelio pluricelular hecho de filamentos largos y finos muy ramificados. 
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Debido a que la mayoria de hongos forman micelios y este 
tipo de organismo es fundamental para el modo de vida ab- 
sortivo, una gran parte de los estudios de morfologfa fungica 
se han centrado en ellos. Miremos mas de cerca la estructura 
y la funcion de los micelios fungicos. 

Naturaleza de los micelios fungicos Si las fuentes de ali- 
mento son abundantes, los micelios pueden tener una larga 
vida, y crecer hasta ser extremadamente grandes. Los investi- 
gadores han descubierto recientemente micelios que han cre- 
cido a lo largo de 6,5 km 2 en Oregon. Es un area sustancial- 
mente mayor que la mayona de los campus universitarios. 
Los biologos estiman que su peso puede cifrarse en cientos de 
toneladas y su edad en cientos de anos, convirtiendolo en uno 
de los mayores y mas antiguos organismos conocidos. 

Aunque la mayona de los micelios son mucho mas peque- 
nos y viven menos que el de Oregon, todos los micelios son 
dinamicos. Los micelios crecen constantemente en direction a 
las fuentes de alimentos y mueren en areas en las que el ali- 
mento escasea. La forma corporal de los hongos puede cam- 
biar continuamente a lo largo de su vida. 

El filamento individual que fabrica un micelio se llama 
hifa.La mayona de las hifas son haploides, por tanto, hetero- 
cariotas («distinta semilla»), lo que significa que cada celula 
contiene dos nucleos haploides, uno de cada progenitor. Tal y 
como muestra la Figura 31.6a, las hifas son largos y estrechos 
filamentos que se ramifican frecuentemente. En la mayona de 
los hongos, cada filamento se divide en compartimentos pseu- 
docelulares mediante paredes gruesas denominadas tabiques 
(Figura 31.6b). Los tabiques no cierran completamente todos 
los segmentos de la hifa. Entre ellos, unos huecos denomina- 
dos poros permiten que una gran variedad de materiales, in- 
cluso organelas y nucleo, fluyan de un compartimento al con- 
tiguo. Los tabiques pueden tener una unica gran apertura o 



una serie de pequenos huecos que le confieren su aspecto tami- 
zado. Debido a que nutrientes, mitocondrias, incluso genes pue- 
den fluir entre los micelios, los micelios fungicos son un estadio 
intermedio entre plantas terrestres pluricelulares o animales y 
un enorme organismo unicelular. Incluso algunas especies fun- 
gicas son cenociticas, es decir, carecen totalmente de tabiques. 
Los hongos cenotiticos tienen muchos nucleos diseminados a lo 
largo del micelio. En efecto, son celulas gigantes individuales. 

Tambien es importante apreciar como son de delgadas las 
hifas. Las rafces de las plantas miden entre 100 y 500 micro- 
metros de ancho, pero por lo general las hifas fungicas miden 
menos de 10 micrometros de diametro. Esto es equivalente a 
comparar la anchura de un espagueti con la de un vagon de 
tren. Los micelios fungicos pueden penetrar en pequenas fisu- 
ras de la tierra y absorber nutrientes que son inaccesibles para 
las rafces de las plantas. 

Quiza el aspecto mas importante de micelios e hifas, sin 
embargo, sea su forma. Debido a que los micelioss se compo- 
nen de complejas, ramificadas redes de hifas extremadamente 
delgadas, el cuerpo de un hongo tiene la mayor proportion 
superficie-volumen posible en organismos pluricelulares. Para 
familiarizarnos con este punto, considera que la hifa de un pu- 
nado de tierra rica suele tener la superficie de media pagina de 
este libro. Esta superficie es importante porque hace que la 
absorcion sea extremadamente eficiente, y porque los hongos 
viven gracias a la absorcion. 

La superficie extraordinariamente extensa en un micelio 
tiene, sin embargo, un inconveniente: los hongos son propen- 
sos a la desecacion, debido a que la cantidad de agua que se 
evapora de un organismo va en funcion de su superficie. De- 
bido a la extensa superficie de los micelioss, los hongos son 
mas abundantes en ambientes humedos. Los hongos a me- 
nudo aguantan condiciones de sequedad en forma de duras y 
hermeticas esporas. 



(a) Tanto las estructuras reproductivas como los micelios estan compuestos de hifas. 

Hifas 



Estructura 
reproductiva 




(b) Habitualmente las hifas 
estan separadas 
por tabiques. 



— Tabique 



Hifas 





Micelio - 



FIGURA 31 .6 los hongos pluricelulares tienen cuerpos inusuales. (a) La estructura alimenticia de un hongo es el 
micelio, que esta hecho de hifas. En algunas especies, las hifas se unen para formar estructuras pluricelulares como las 
setas, hongos en repisa o colmenillas que surgen del suelo.(b) Las hifas a menudo se dividen en compartimentos celulares 
por particiones llamadas tabiques que tienen poros. Como consecuencia, el citoplasma de los diferentes compartimentos 
es continue 

O EJERCICIO La estructura reproductiva del apartado (a) es en realidad una pequena porcion de todo el cuerpo fungico. 
Para hacerte una idea de la escala correcta,dibuja hifas que se extiendan desde debajo de la estructura reproductiva a 
todo lo ancho de las dos paginas de este texto. 
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Los micelios son una adaptation que mantiene el estilo de 
vida absortivo de los hongos. Las unicas estructuras gruesas y 
carnosas que producen los hongos son sus organos reproduc- 
tivos, no estructuras para la alimentation. Setas, bejines y 
otras estructuras densas que surgen del micelio no absorben 
alimento. En cambio, tienen funcion reproductiva. Por lo ge- 
neral, son la unica parte de los hongos que esta expuesta a la 
atmosfera, donde la sequedad es un problema. La masa de fi- 
lamentos interiores de las setas se protege de la desecacion 
gracias al denso conjunto de hifas que forman la superficie. 
Sin embargo, unas pocas especies de hongos forman sus es- 
tructuras reproductivas denominadas setas. En cambio, cada 
especie fungica produce una de las cuatro estructuras repro- 
ductivas caractensticas, solo una de las cuales se encuentra en 
las setas. 

Estructuras reproductivas Cuando los biologos estudian 
la diversidad en un linaje, normalmente comienzan compa- 
rando la morfologia de varias especies. Debido a que el mice- 
lio fungico es muy simple y muy similar entre especies, los in- 
vestigadores se han centrado en distinguir la morfologia 
caracteristica de los hongos durante la reproduction sexual. 
Basandose en estas estructuras reproductoras, la mayoria de 
los hongos pertenecen a cuatro grupos principales. 

1. Miembros de Chytridiomycota o quitridios, viven princi- 
palmente en el agua y suelos humedos, y son los unicos 
hongos que tienen celulas moviles. Las esporas que los qui- 
tridios producen durante la reproduction asexual tienen 
flagelos, tal y como ocurre en los gametos producidos por 
este grupo durante la reproduction sexual. Estas celulas 
nadadoras son estructuras reproductoras que distinguen a 
los quitridios de otros hongos (Figura 37.1a). Estructural- 
mente, el flagelo de los quitridios es similar al flagelo de los 
espermatozoides animales. 

2. Las hifas que pertenecen al Zygomicota son haploides, y 
presentan distintos tipos de apareamiento. En vez de ser 
morfologicamente distintos los componentes masculinos y 
femeninos que producen esperma y huevos, las hifas de dis- 
tinto genero parecen identicas, pero no se uniran a no ser 
que tengan distintos alelos para uno o mas genes implica- 
dos en el apareamiento. Si los mensajeros qufmicos libera- 
dos por dos hifas indican que son de distinto genero, los in- 
dividuos se unen tal y como se muestra en la Figura 31.7b. 
(La raiz griega zygos significa ponerse un yugo como un 



buey; literalmente Zygomicota significa conjugation fun- 
gica».) Las celulas de la conjugation de las hifas se fusio- 
nan para formar una espora produciendo una estructura 
denominada zigosporangio.Las hifas conjugadas que for- 
man un zigosporangio son estructuras reproductoras uni- 
cas en este grupo. 

3. Las setas, hongos en colmenilla y bejines estan entre las 
mas complejas estructuras reproductoras producidas por 
miembros de Basidiomycota, u hongos basidiomicetes. 
Dentro de estas estructuras, celulas especializadas denomi- 
nadas basidia («pequenos pedestales») situadas al final de 
la hifa, producen esporas (Figura 31.7c). Solo los miem- 
bros de Basidiomycota producen basidia. Es comun para 
las distintas formas de apareamiento de estas especies; los 
que forman setas Schizophyllum commune, se estima que 
tienen 28.000 tipos de apareamiento distintos. 

4. Los miembros de Ascomycota, tambien llamados ascomi- 
cetes, producen estructuras reproductivas complejas, las 
mas grandes tienen forma de copa. Los extremos de las 
hifas en el interior de estas estructuras producen celulas 
sacciformes denominadas asci (plural de ascus; Figura 
31. 7d). Un ascus es una estructura productora de esporas 
que se encuentra solo en Ascomycota. 

En resumen, los estudios morfologicos permiten a los bio- 
logos describir e interpretar los habitos de crecimiento de los 
micelios como una adaptation que hace que la absorcion sea 
extremadamente eficiente. Analisis cuidadosos de aspectos 
morfologicos tambien permiten a los investigadores identifi- 
car cuatro linajes principales de hongos, basados en la natura- 
leza de sus estructuras reproductoras. <;Representan los quitri- 
dios, zigomicetes, basidiomicetes y ascomicetes cada uno un 
grupo monofiletico? Si eso es asf, <;c6mo estan relacionados 
estos cuatro grupos principales? <;Y como se relacionan los 
hongos con otros eucariotas? 

Evaluation de la filogenia molecular 

Los investigadores han secuenciado y analizado un conjunto 
de genes para ver donde encajan los hongos en el arbol de la 
vida. La parte superior de la Figura 31.8 muestra donde sur- 
gen los hongos entre los numerosos linajes de eucariotas; el 
detalle de la parte inferior de la figura destaca que los hongos 
estan mucho mas estrechamente relacionados con los anima- 



(a) Quitridios: fabrican 
gametos nadadores 
y esporas. 



Gametos 




(b) Zygomicota: las hifas se unen 
para formar un zigosporangio. 



Zigosporangio 



Esporas 




(c) Basidiomicetes: forman 
esporas en basidia 
(pequenos pedestales) 



Esporas 




Basidia 



Flagelos Hifas Hifas 

FIGURA 31 .7 En los hongos se pueden observar cuatro estructuras reproductivas distintas. 



(d) Ascomicetes: forman 
esporas en asci (sacos). 




Hifas 
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Hongos y animales 
comparten un antepasado 
comun en este punto. 



FIGURA 31 .8 Los hongos estan mas estrechamente 
relacionados con los animales que con las plantas terrestres. 

Los arboles filogeneticos muestran las relaciones evolutivas entre 
las plantas verdes, los animales, los hongos y otros grupos de 
protistas (los coanoflagelados son protistas solitarios o en colonia 
que se encuentran en aguas dulces,se estudian en el Capftulo 32). 



Plantas 




les que con las plantas. Ademas de los datos de la secuencia- 
cion del DNA,varios rasgos morfologicos vinculan a animales y 
hongos. Por ejemplo, la mayoria de animales y hongos sinteti- 
zan la dura estructura material denominada quitina (vease Ca- 
pftulo 5). La quitina es componente importante de la pared ce- 
lular de los hongos. Ademas, los flagelos que se desarrollen en 
las esporas de los quitridios y en sus gametos son muy similares 
a los observados en animales: los flagelos son unicos y localiza- 
dos en la parte trasera del cuerpo, y se mueven a latigazos. Ade- 
mas, ambos, animales y hongos, almacenan alimento sinteti- 
zando el polisacarido glucogeno. Las plantas verdes, en cambio, 
sintetizan almidon como producto de almacenamiento. 

Para entender la relation entre quitridios, zigomicetes, ba- 
sidiomicetes, y ascomicetes, los biologos han secuenciado una 
serie de genes de un conjunto de especies de hongos y usan la 
information para estimar la filogenia del grupo. Los resulta- 
dos mostrados en la Figura 31.9 apoyan varias conclusiones 
importantes: 

• Los quitridios incluyen la mayoria de los grupos funda- 
mentals de hongos. El resultado es consecuente con la hi- 
potesis de los biologos de que los hongos evolucionaron de 
antepasados acuaticos. Y tambien sugiere que los hongos 
hicieron su transition a tierra firme muy temprano en su 
evolution. 

• Los Chytridiomycota y los Zygomycota son parafileticos. 
Ninguno de los dos grupos ni sus descendientes presentan 
un unico ancestro comun. Este resultado significa que tam- 
poco los gametos nadadores o las hifas conjugadas evolu- 
cionaron mas de una vez, o ambos estuvieron presentes en 
un ancestro comun, pero se perdieron en ciertos linajes. 

• Aunque el trabajo inicial en filogenetica molecular sugiere 
que los organismos denominados microsporidios son las 
formas de vida mas estrechamente relacionadas con los 
hongos, analisis posteriores apuntan a que en realidad se 
incluyen en el grupo monofiletico llamado hongos. Esto 
fue un resultado importante porque los microsporidios 



Microsporidia 



Chytridiomycota Zygomicota 



Glomeromycota Basidiomycota 



Ascomycota 




Gametos moviles 
con formas de quitridios 

^§j) Cigotos con fuerte capa exterior 
CI5§ Basidios con forma de pedestal 
yFy Ascus con forma de saco 



Chytridiomycota 
y Zygomicota 
son parafileticos 



Glogeromycota, 
Basidiomycota 
y Ascomycota 
son monofileticos 



FIGURA 31 .9 Filogenia de los hongos. Arbol filogenico reciente basado en analisis de la secuencia de datos del DNA. La 
clave indica los tipos de estructuras reproductivas sexuales que se han observado en cada uno de los linajes principales. 
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causaron enfermedades importantes en colonias de abejas, 
gusanos de seda y personas con sida. Basandose en la filo- 
genetica molecular, los investigadores estan probando la 
hipotesis de que los fungicidas -moleculas letales para los 
hongos- podrian ser efectivos para combatir las infeccio- 
nes por microsporidios. 

• Un importante grupo denominado Glomeromycota es mo- 
nofiletico. No se ha observado reproduccion sexual en este 
linaje, luego no se conoce si forman esporas a traves de 
meiosis dentro del zigosporangio. 

• Los basidiomicetes y ascomicetes son monofileticos y son 
los grupos que mas probablemente deriven de hongos. 

Aunque el progreso en la comprension de la historia de la 
evolucion de los hongos ha sido rapido, todavfa se esta cons- 
truyendo el arbol filogenetico de la Figura 31.9. Por ejemplo, 
no esta aun claro donde se encuadran los microsporidios con 
respecto a los diferentes linajes de quitridios y zigomicetes. 
(Microsporidios carentes de ambos gametos nadadores e hifas 
conjugadas.) Ademas, los esfuerzos para comprender la rela- 
cion entre los subgrupos de Basidiomycota y Ascomycota 
estan aun comenzando. Futuros trabajos deberan esclarecer 
exactamente como se diversifican los maestros del estilo de 
vida absortivo, y como esa diversificacion de los hongos se re- 
laciona con la diversificacion de las plantas. 

Estudios experimentales sobre mutualismo 

Se estima que el 90 por ciento de las plantas terrestres viven 
en estrecha asociacion ffsica con hongos. Planteado de otra 
manera, los hongos y las plantas a menudo tienen una rela- 
cion simbiotica (vida juntos). Aunque algunas especies de 
hongos viven en asociacion con diferentes especies de plantas 
terrestres, muchas asociaciones documentadas hongo-planta 
son especfficas. No es infrecuente que los hongos vivan en un 
tipo de tejido especffico, en una especie de plantas. Basandose 
en esta observacion, los biologos lanzaron la hipotesis de que 
la evolucion de la asociacion simbiotica de los hongos ha de- 
sempenado un papel importante en su diversificacion. Los 
cientfficos describieron esta asociacion simbiotica como mu- 
tualista, esto es, que ambas especies obtienen beneficio mu- 
tuamente; parasitaria, es decir, una especie se beneficia a ex- 
pensas de la otra; o comensal, en la que una especie obtiene 
beneficio mientras la otra no se ve afectada. 

Para comprender la naturaleza de esta asociacion, los bio- 
logos recurren a aproximaciones experimentales. Recordemos 
de la section 31.1 que en experimentos iniciales, los investiga- 
dores hicieron crecer patatas, arboles y otros tipos de plantas 
terrestres con o sin la normal presencia de hongos micorriza- 
les. En estos experimentos, el medio carente de hongos se con- 
siguio esterilizando suelos humedos con calor o con fungici- 
das. Los experimentos de presencia-ausencia han mostrado 
que, como norma general, las plantas crecen mas en presencia 
de organismos simbioticos que si lo hacen sin ellos. De manera 
similar, los hongos son simbioticos y generalmente incapaces 
de crecer y reproducirse si su planta huesped esta ausente. 

Para analizar la naturaleza de la simbiosis hongo-planta 
con mayor detalle, los investigadores han usado isotopos 



como trazadores para elementos especfficos (Figura 31.10). 

Por ejemplo, para comprobar que la hipotesis de que los hon- 
gos obtienen alimentos ricos en carbono de las plantas a las 
que se asocian, los biologos introdujeron carbono radiomar- 
cado que liberaba dioxido de carbono al aire alrededor de las 
plantas que contuvieran o no hongos simbioticos. Las plantas 
experimentales crecian en macetas dentro de camaras de en- 
sayo de los laboratories. Las moleculas de C0 2 marcadas se 
incorporaban a los azucares producidos durante la fotosmte- 
sis, y la localization de los atomos radiactivos se podia seguir 
en el tiempo mediante un dispositivo que detectaba radiactivi- 
dad. Si las plantas alimentaban a sus hongos simbiontes, el 
carbono marcado deberia transferirse de las plantas a los 
hongos. 

Para probar la hipotesis de que las plantas reciben nutrien- 
tes de sus hongos simbiontes a cambio de azucares, los inves- 
tigadores anadieron atomos de fosforo radiactivo o de isoto- 
pos pesados de nitrogeno ( 15 N) al colocar las plantas en 
macetas que contuviesen o no hongos simbiontes. Si los hon- 
gos facilitaban la transferencia de nutrientes de la tierra hu- 
meda a las plantas, entonces las plantas que creciesen en pre- 
sencia de hongos simbioticos recibirian mucho mas fosforo 
radiactivo o nitrogeno pesado que las plantas que creciesen 
sin ellos. 

Como muestra el apartado de «Resultados» de la Figura 
31.10, los experimentos usando isotopos como trazadores 
han demostrado que los azucares y otros compuestos carbo- 
nados producidos por plantas via fotosmtesis se transfieren a 
sus hongos simbiontes. En algunos casos, hasta el 20 por 
ciento de los azucares producidos por una planta termina en 
los hongos simbiontes. En el intercambio, el hongo simbionte 
facilita la transferencia de fosforo o nitrogeno o ambos del 
suelo humedo a la planta. Debido a que el fosforo y el nitro- 
geno escasean en la gran mayona de los ambientes, los nu- 
trientes aportados por los hongos simbiontes desempenan un 
papel fundamental en el adecuado crecimiento de la planta. 
De este modo, los estudios con isotopos han apoyado la hipo- 
tesis de que la mayona de las relaciones entre hongos y plan- 
tas son beneficiosas para ambos. 



Comprueba si lo has entendido 



Si entiendes que... O 

• El cuerpo de los hongos puede ser una levadura unicelular o 
un micelio pluricelular. 

• Durante la reproduccion sexual, diferentes grupos de 
hongos producen distintas estructuras reproductoras. 

Deberias ser capaz de... O 

1 ) Describir la naturaleza del micelio y explicar por que el 
micelio se interpreta como una adaptacion a un estilo de 
vida absortivo. 

2) Identificar los cuatro tipos de estructuras reproductivas de 
los hongos. 

3) Explicar si los Chytridiomycota, Zigomycota, Basidiomycota 
y Ascomycota son parafileticos o monofileticos. 
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Experimento 



Pregunta: ^Son los micorrizales hongos mutualistas? 



Hipotesis: Las plantas hospedadoras proporcionan azucares y otros productos de la fotosintesis a los hongos micorrizales. Los hongos 
micorrizales proveen a las plantas de fosforo y nitrogeno del suelo. 

Hipotesis nula: No se produce intercambio de alimento o nutrientes entre plantas y hongos micorrizales. La relacion no es mutualista. 



Diseno del experimento: 




*COo 




*COo 







Intercambio de carbono 
marcado: 

Las hojas de las plantas estan 
expuestas a CO2 radiactivo. 
Hongos micorrizales presentes. 



Sin 

hongos 



Control del carbono 
marcado: 

Las hojas de las plantas estan 
expuestas a CO2 radiactivo. 
Hongos micorrizales ausentes. 




P* o N* 




Planta 
Sin 

hongos 



P* o N* 



Intercambio de P o N marcado: 

Las raices de las plantas estan 
expuestas a fosforo radiactivo (P) 
o a isotopos pesados de nitrogeno 
(N). Hongos micorrizales presentes. 



Control de P o N marcado: 

Las raices de las plantas estan 
expuestas a fosforo radiactivo 
o a isotopos pesados de nitrogeno. 
Hongos micorrizales ausentes. 



Prediccion para el carbono marcado: Una gran cantidad de este carbono marcado tornado de la planta sera transferido a los hongos 
micorrizales. En el control, una pequeha cantidad de carbono marcado estara presente en el suelo que rodea a las raices. 

Prediccion de la hipotesis nula, carbono marcado: No habra diferencia entre la cantidad de carbono marcado segun la presencia 
o no de hongos micorrizales en el suelo. 

Prediccion para el P marcado o N: Un gran porcentaje de P marcado o N tornado por los hongos se transferira a la planta. En el control, 
pequehas cantidades de P no marcado o N seran tomadas por la planta. 

Prediccion de hipotesis nula, fosforo marcado o nitrogeno: No habra diferencia entre las cantidades de P marcado o N segun 
la presencia o no de hongos micorrizales en el suelo. 



Resultados: 




Hongos 



Tratamiento con carbono 
marcado: Hasta el 20 por ciento del 
carbono tornado por la planta es 
transferido a los hongos micorrizales. 




Planta 
Sin hongos 



Control del carbono marcado: 

Pequeha cantidad de carbono 

no marcado se encuentra en el suelo 

que rodea las raices de las plantas. 




Tratamiento con P marcado o N: 

Gran cantidad de P marcado o N 
se encuentra en la planta 
hospedadora. 



Planta 
Sin hongos 



Control de P marcado o N: 

Pequeha cantidad de P o N 
se encuentra en la planta 
hospedadora. 



Conclusion: La relacion entre plantas y hongos micorrizales es mutualista. Las plantas proporcionan a los hongos 
micorrizales hidratos de carbono. Los hongos micorrizales aportan nutrientes a las plantas hospedadoras. 



FIGURA 31 .10 Demostracion experimental de que los hongos micorrizales y las plantas son mutualistas. 

Experimentos de transferencia de nutrientes demuestran el flujo de azucares de las plantas a los hongos micorrizales 
y que los nutrientes clave fluyen de los hongos micorrizales a las plantas. 



313 Variaciones en la diversification 
de los hongos 

<:Por que hay tantas especies diferentes de hongos? Esta cues- 
tion es particularmente extrana, dado que los hongos compar- 
ten una cualidad comun: su forma de vida se basa en la absor- 
cion del alimento directamente de su entorno. En contraste 
con la diversidad de los mecanismos de obtencion de alimen- 



tos observados en las bacterias, arqueas y protistas, todos los 
hongos se mantienen vivos basicamente de la misma manera. 
En este aspecto, los hongos son como las plantas, practica- 
mente todas obtienen su alimento mediante la fotosintesis. 

El Capitulo 30 expuso que la diversificacion de las plantas 
no fue dirigida por nuevas formas de obtener alimento, sino 
por adaptaciones que permiten a las plantas crecer y reprodu- 
cirse en diversos habitats terrestres. <;Que condujo a esta di- 
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versification? La respuesta es la evolution de nuevos metodos 
de absorber nutrientes de un diverso conjunto de fuentes de 
alimento. 

Esta section analiza algunos mecanismos que tienen los 
hongos de absorber nutrientes de diferentes fuentes de ali- 
mento, ademas de como producen descendencia. Exploremos 
los distintos mecanismos que usan los hongos para ello. 

Los hongos participan en diversos tipos 
de mutualismo 

No mucho despues de que se descubriese y demostrase la aso- 
ciacion mutualista entre hongos y rakes de plantas terrestres, 
los investigadores encontraron que dos tipos de interacciones 
micorrizales eran especialmente comunes. Los dos tipos prin- 
cipals de micorrizales tienen distinta morfologfa, distribution 
geografica y funcion. Un tipo engloba especies de Glome- 
romycota; la otra, generalmente engloba especies de Basi- 
diomycota, aunque tambien participan algunos ascomicetes. 
Pero los micorrizales no son los unicos hongos simbiontes que 



se encuentran en las plantas. Los investigadores se han intere- 
sado tambien en los hongos que viven en estrecha asociacion 
con tejidos vegetales de plantas terrestres, con sus hojas y ta- 
llos. Los hongos que viven en las partes de las plantas en la su- 
perficie terrestre se denominan endofiticos («dentro de las 
plantas»). Descubrimientos recientes han demostrado que 
los hongos endofiticos son mucho mas comunes y diversos de 
lo que se crefa. Ademas, los datos indican que algunas espe- 
cies de endofitos son mutualistas. 

Estos resultados apoyan la idea general de que las plantas 
estan recubiertas de hongos, desde la punta de las ramas hasta 
la base de las rafces. Muchas, o incluso la mayoria de las plan- 
tas, estan implicadas en distintos tipos de relaciones mutualis- 
tas con hongos. 

Hongos ectomkorrizales El tipo de hongo micorrizal 
ilustrado en la Figura 31.1 la se encuentra en muchas especies 
de arboles en latitudes templadas de ambos hemisferios, asf 
como en especies de arboles de bosques de comferas del norte. 
En este tipo de asociacion, las hifas forman una densa red que 




(b) Los hongos micorrizales arbusculares (AMF) estan en contacto con las membranas plasmaticas de las rafces. 




FIGURA 31 .1 1 Los hongos mutualistas interactuan con las rakes de las plantas de dos formas diferentes. (a) Los 

hongos ecto micorrizales forman una densa red alrededor de las rafces de las plantas. Sus hifas penetran en los espacios 
intercelulares de las rafces, pero no entran en sus celulas. (b) Las hifas de los hongos micorrizales arbusculares (AMF) 
penetran en las paredes de las celulas de las rafces, donde se ramifican en tupidas estructuras o vesfculas en forma de 
globo que estan en contacto con la membrana plasmatica de las celulas de las rafces. 

O EJERCICIO En los cortes transversales, ahade flechas y etiquetas que indiquen la direccion del movimiento del N 
(compuestos que contienen nitrogeno), P (que contienen fosforo) y C (compuestos que contienen carbono). 
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cubre la punta de las rafces de la planta. Como muestra el 
corte transversal de la Figura 31.11a, hifas individuales pe- 
netran entre las celulas de la capa externa de la rafz, pero las 
hifas no penetran en las celulas de la rafz. Los hongos que pre- 
sentan este tipo de crecimiento se denominan hongos ectomi- 
corrizales (EMF). La raiz griega ecto-, que significa « exterior », 
es apropiada porque los hongos forman una lamina exterior 
que suele medir 0,1 mm de ancho. Las hifas solo se extienden 
fuera de esta portion laminar del micelio hacia el interior del 
suelo humedo. La mayorfa de los EMF son basidiomicetes, y 
solo algunos son ascomicetes. 

<:C6mo y por que interactuan estos ar boles y los hongos? En 
los frfos habitats nortenos, donde los hongos son abundantes, 
la estacion de crecimiento es tan corta que la descomposicion 
de hojas, ramas y troncos puede ser extremadamente lenta. 
Como consecuencia, los atomos de nitrogeno tienden a perma- 
necer unidos a aminoacidos y acidos nucleicos dentro de los te- 
jidos muertos en lugar de estar disponibles en el suelo. Por for- 
tuna, las hifas de EMF penetran degradando el material y 
liberando enzimas llamadas peptidasas que rompen los enlaces 
peptfdicos entre aminoacidos en los tejidos muertos. El nitro- 
geno liberado durante esta reaction es absorbido por la hifa y 
luego transportado a los espacios entre las celulas de las rafces 
de los arboles, donde pueden ser absorbidos por las plantas. 
Los EMF tambien pueden tomar iones de fosfato que estan li- 
gados a las partfculas del suelo y transferirlos a las plantas 
huesped. A cambio, los hongos reciben azucares y otros com- 
puestos carbonados complejos procedentes del arbol. 

Los investigadores encontraron que cuando las especies 
nortenas como las plantas de semillero de abedules crecen con 
y sin EMF en macetas con suelo del bosque, solo las que tienen 
EMF son capaces de tomar cantidades significativas de nitro- 
geno y fosforo. Inspirado por estos datos, un biologo se refirio 
a los EMF como «los organos dominantes en la extraction de 
alimentos en la mayona de los ecosistemas de clima tem- 
plado». Las hifas de los EMF son como un ejercito de mine- 
ros que descubren, excavan y distribuyen importantes porcio- 
nes de nitrogeno a los arboles de los bosques nortenos. 

Hongos micorrizales arbusculares (AMF) En contrasts 

con las hifas de los EMF, las de los hongos micorrizales ar- 
busculares (AMF) crecen dentro de las celulas titulares de las 
rafces. El nombre arbuscular (« arbol pequeno») fue inspirado 
por las hifas con forma de arbusto muy ramificadas, que se 
muestran en la Figura 31.1 lb, que se forman dentro de las raf- 
ces de las celulas. Los AMF tambien se llaman hongos endo- 
micorrizales, porque penetran en el interior de las paredes ce- 
lulares de las rafces, o micorrizales vesfculo-arbusculares 
(VAM), porque las hifas de algunas especies forman grandes 
vesfculas baloniformes intracelularmente. 

La clave de las hifas de los AMF es que penetran en la 
pared celular y contactan directamente con la membrana plas- 
matica de la rafz. Se cree que las hifas ramificadas se compor- 
tan dentro de la pared celular de la planta como una adapta- 
tion que incrementa la superficie disponible para el 
intercambio de moleculas entre hongos y hospedadores. Sin 
embargo, los AMF no forman apretadas capas alrededor de 
las rafces, tal y como hacen los EMF. En lugar de eso, forman 



una especie de tubos que se extienden desde el interior de las 
celulas de la planta en la rafz hacia el suelo que esta debajo. 

La mayona de las especies de AMF pertenecen al linaje de- 
nominado Glomeromycota (vease Figura 31.9). Los AMF se 
encuentran en un 80 por ciento de las plantas terrestres, y son 
muy comunes en pastizales y en bosques tropicales o templa- 
dos. Del mismo modo que los EMF son predominantes en cli- 
mas frfos, de altas latitudes, los AMF son el tipo dominante 
en pastizales y tropicos. 

Ademas de ser muy comunes, los AMF son antiqufsimos. 
Los investigadores encontraron AMF en rafces fosilizadas de 
hace 400 millones de anos. Este descubrimiento confirma que 
la asociacion micorrizal ya se producfa en las plantas terres- 
tres mas antiguas. Tambien respalda la hipotesis de que las 
plantas y los hongos colonizaron juntos ambientes terrestres, 
lo que significa que los hongos llevan alimentando a las plan- 
tas desde que estas surgieron. 

iQue hacen los AMF? Los tejidos vegetales se descompo- 
nen rapidamente en pastizales y bosques tropicales donde flo- 
recen los AMF debido a que la estacion de crecimiento es 
larga y calida. Como consecuencia, el nitrogeno suele estar 
disponible para que lo usen las plantas. El fosforo a menudo 
se encuentra en pocas cantidades, esto es asf porque hay una 
carga negativa de iones fosfato que se aferran fuertemente a 
partfculas minerales. Basandose en estas observaciones, los 
biologos plantearon la hipotesis de que los AMF transferfan 
atomos de fosforo desde el suelo a las plantas hospedadoras. 
Experimentos con atomos radiactivos confirmaron la hipote- 
sis de la transferencia de fosforo mostrando que, mientras los 
AMF aportan fosforo a las plantas, estas aportan carbono re- 
ducido a los hongos. Los EMF obtienen nitrogeno y fosforo 
en el norte, los AMF, obtienen fosforo en el sur. 

£Son mutualistas los endofitOS? Aunque los hongos en- 
doffticos son relativamente nuevos para la ciencia, se estan 
convirtiendo en bastante comunes y diversos. Biologos en Bra- 
sil que examinaron por rutina hojas de arboles para descubrir 
la presencia de hongos encontraron especies de endofitos des- 
conocidas hasta entonces. Recor demos de la section 31.2 que 
en un estudio de hongos realizado en Panama se encontraron 
cientos de morfoespecies de hongos viviendo en las hojas de 
solo dos especies de arboles. Estas nuevas especies descubier- 
tas son los endofitos. 

Descubrimientos recientes han demostrado que los endofi- 
tos encontrados en algunos pastos producen componentes que 
disuaden o incluso matan herbfvoros a cambio de absorber 
azucares de la planta. Basandose en estos resultados, los bio- 
logos concluyeron que la relation entre hongos endofitos y 
pastos era mutualista. En otros tipos de plantas, sin embargo, 
los investigadores no han sido capaces de documentar benefi- 
ces para las plantas hospedadoras. El consenso actual es que 
algunos hongos endoffticos pueden ser comensales, es decir, 
que los hongos y las plantas coexisten sin efecto beneficioso 
observable, ni beneficioso ni perjudicial, en la planta hospe- 
dadora. Aunque la investigation sobre los endofitos continua, 
esta claro que la mayona de las plantas esta colonizada por 
un amplio conjunto de hongos y que los hongos se engloban 
en un conjunto de relaciones con sus plantas simbiontes. 
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iQue adaptaciones hacen que los hongos sean 
unos descomponedores tan efectivos? 

Los hongos saprofitos son maestros recicladores. Aunque las 
bacterias y las arqueas tambien son importantes descompone- 
dores en el medio ambiente terrestre, los hongos y algunas 
bacterias son los unicos organismos que pueden digerir la ma- 
dera por completo. Dado el tiempo necesario, los hongos pue- 
den hacer que los arboles mas grandes y robustos pasen a con- 
vertirse en suelos humedos que sirvan de alimento a las 
plantas (Figura 31.12). Ya has analizado lo finas que son las 
hifas y la gran superficie absortiva del micelio y lo excepcio- 
nalmente efectivo que es. Los hongos saprofitos son tambien 
capaces de crecer incluso una vez muertos los tejidos que los 
alimentan. <iQue otras adaptaciones ayudan a los hongos a 
descomponer tejidos vegetales? 

Digestion extracelular Moleculas grandes como el almi- 
don, la lignina, la celulosa, las protemas y el RNA no pueden 
difundirse a traves de la membrana plasmatica de las hifas. 
Solo los azucares, los aminoacidos, los acidos nucleicos y 
otras pequenas moleculas son capaces de penetrar en el cito- 
plasma. Como consecuencia, los hongos tienen que digerir su 
alimento antes de absorberlo. 

O En lugar de digerir el alimento en el estomago o en las 
vacuolas, como hacen la mayorfa de los animales y algunos 
protistas, los hongos sintetizan enzimas digestivas y posterior- 
mente las secretan al exterior de la hifa, en su alimento. Los 
hongos llevan a cabo una digestion extracelular, es decir, que 
se produce fuera del organismo. Los componentes simples que 
resultan de la accion enzimatica son luego absorbidos por 
las hifas. 

Como en un estudio sobre como se desarrolla este proceso, 
las enzimas son responsables de digerir lignina y celulosa. 
Estas son dos de las moleculas organicas mas abundantes en 




FIGURA 31.12 Los hongos reciclan nutrientes. Los hongos que 
descomponen el tronco de este arbol toman sus protemas, acidos 
nucleicos, lignina y celulosa. Al hacerlo, los hongos liberan nitrogeno, 
fosforo y otros nutrientes que pueden utilizar otros organismos. 

O EJERCICIO En esta fotografia habitan al menos dos especies de 
basidiomicetes. Rodea sus estructuras reproductoras. 



la tierra. El termino lignina se refiere a una familia de comple- 
jos y extremadamente fuertes polimeros formados por mono- 
meros con un anillo de seis atomos de carbono. Recordemos 
del Capitulo 30 que la lignina se encuentra en la pared celular 
secundaria de los tejidos vasculares vegetales, donde realiza 
importantes funciones estructurales. La celulosa es un polf- 
mero de glucosa y se encuentra en celulas primarias y secun- 
darias de la pared celular vegetal. Los basidiomicetes pueden 
degradar la lignina completamente -a C0 2 - ademas de dige- 
rir celulosa. Analicemos con mas atencion como se hace. 

Degradacion de la lignina Los biologos han mostrado 
mucho interes en estudiar como los basidiomicetes digieren la 
lignina. La industria papelera esta tambien interesada en el 
proceso porque necesitan mecanismos eficientes y seguros de 
degradar lignina para fabricar productos de papel suaves y 
absorbentes. 

Para averiguar como los hongos degradan la lignina, los 
biologos comenzaron a analizar las protemas que estas espe- 
cies secretan al espacio extracelular. Tras purificar estas mole- 
culas, los investigadores valoraron la habilidad de cada pro- 
tema para degradar lignina. Utilizando este metodo, los 
investigadores de dos laboratorios independientes descubrie- 
ron una enzima denominada lignina peroxidasa. 

Los investigadores que continuaron con este descubri- 
miento, observaron que la enzima cataliza el desplazamiento 
de un simple electron de un atomo en el anillo de la molecula 
de lignina. Esta oxidacion crea radicales libres, esto es, un 
atomo al que le falta un electron (vease Capitulo 2). Esta con- 
figuration del electron extremadamente inestable desencadena 
una serie de reacciones incontrolables e impredecibles que ter- 
minan fragmentando el polfmero en unidades mas pequenas. 

Los biologos se han referido al mecanismo de degradacion 
de lignina como combustion. La afirmacion es adecuada por- 
que las reacciones de oxidacion incontrolada catalizadas por 
la lignina peroxidasa son analogas de la oxidacion incontro- 
lada que ocurre cuando se quema la gasolina en un motor. La 
naturaleza inespecifica de la reaction es destacable porque el 
resto de las reacciones catalizadas por enzimas son extremada- 
mente espetificas. La carencia de especificidad en la degrada- 
cion de la lignina en realidad cobra sentido, sin embargo, dada 
la naturaleza del componente. A diferencia de protemas, aci- 
dos nucleicos y otros muchos polimeros con estructura regular 
predecible, la lignina es extremadamente heterogenea. En 
torno a diez tipos de enlaces covalentes se encuentran rutina- 
riamente entre los monomer os que forman la lignina. Pero una 
vez que la lignina peroxidasa ha creado un radical libre en el 
anillo aromatico, cualquiera de estos enlaces puede romperse. 

La naturaleza incontrolada de estas reacciones tiene una 
consecuencia importante. En lugar de ser bajados por una ca- 
dena transportadora de electrones ordinaria, tal y como la que 
se describe en el Capitulo 9, los electrones implicados en estas 
reacciones pierden su energfa potencial en grandes e imprede- 
cibles saltos. Como consecuencia, la oxidacion de la lignina 
puede no ser aprovechada para la production de ATP y com- 
bustible para el crecimiento de las hifas. Esta conclusion se ve 
respaldada por una observation experimental: los hongos 
no pueden crecer con la lignina como su unica fuente de 
alimento. 
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Si los hongos descomponedores de madera no usan lignina 
como fuente de alimento, <;por que producen enzimas para di- 
gerirla? La respuesta es sencilla. En la madera, la lignina 
forma densas matrices en torno a las columnas de celulosa. Al 
degradar las matrices de lignina, las hifas tienen acceso al 
gran aporte de energfa que supone la celulosa. Los hongos sa- 
profitos son como mineros. Pero en vez de buscar extranos y 
valiosos atomos de nitrogeno y fosforo tal y como hacen EMF 
y AMF, los saprofitos usan la lignina peroxidasa para quitar 
de en medio las enormes moleculas de lignina, dejando ex- 
puestos vasos ricos en celulosa que les sirven de combustible 
para su crecimiento y reproduccion. 

Digestion de la celulosa Una vez que la lignina peroxi- 
dasa ha suavizado la madera deshaciendose de la matriz de 
lignina, las largas columnas de celulosa que quedan pueden 
ser atacadas por enzimas denominadas celulasas. Al igual que 
la lignina peroxidasa, las celulasas se secretan al medio extra- 
celular. Pero a diferencia de la lignina peroxidasa, las celula- 
sas son extremadamente especificas en su accion. Por ejemplo, 
los biologos han purificado siete tipos de celulasas distintas en 
los hongos Trick oderma reesei. Dos de estas enzimas catalizan 
el paso inicial que resulta critico en la digestion: fragmentan 
grandes cantidades de celulosa en un disacarido denominado 
celobiosa. Las otras celulasas son igualmente especificas y 
tambien catalizan acciones hidrolfticas. En combination, el 
conjunto de los siete tipos de celulasas en T. reesei transforma 
largas columnas de celulosa en simples monomeros de glucosa 
que los hongos usan como fuente de alimento. 

Ahora que las enzimas responsables de la degradation de 
la lignina y la celulosa han sido descritas, a los investigadores 
les gustaria continuar con la siguiente pregunta practica: 
<;Pueden utilizarse la lignina peroxidasa y las celulasas para 
hacer el procesamiento del papel mas eficiente o quiza reducir 
los esfuerzos y aumentar la velocidad de trabajo en los aserra- 
deros? Si la respuesta es afirmativa, los hongos podrfan usarse 
junto con bacterias y arqueas en el intento de biorremediacion 
introducido en el Capftulo 29. 

Variacion en los ciclos vitales 

Los hongos desarrollaron un conjunto de mecanismos de ab- 
sorcion de nutrientes a medida que se diversificaban. Pero, 
ademas, los hongos desarrollaron una serie de mecanismos de 
reproduccion. Recordemos de la section 31.2 que los hongos 
pueden producir gametos nadadores y esporas, hifas conjuga- 
das cuyos nucleos procedentes de diferentes individuos se fu- 
sionan para formar un cigoto que quedara incluido en una es- 
tructura protectora, o celulas especializadas en la produccion 
de esporas denominadas basidia y asci. 

La espora es, de hecho, la celula reproductora fundamen- 
tal en el hongo. Las esporas son un estado disperso en todo el 
ciclo vital de los hongos y se producen tanto en la reproduc- 
cion sexual como asexual. (Recordemos del Capftulo 12 que 
la reproduccion asexual se basa en la mitosis, mientras que la 
reproduccion sexual se basa en la meiosis.) Los hongos pro- 
ducen esporas en tal cantidad que no es inusual para ellos su- 
per ar en numero a los granos de polen en una muestra de aire. 
Si una espora cae en una fuente de alimento y es capaz de ger- 



minar, se empieza a formar un micelio. A medida que los hon- 
gos se expanden, las hifas crecen en la direction en la que el 
alimento es mas abundante. Si el alimento comienza a desapa- 
recer, el micelio responde formando esporas, que se dispersa- 
ran mediante el viento y los animales. <;Por que se reproduce 
el micelio cuando el alimento escasea? Para responder a esta 
pregunta, los biologos plantearon la hipotesis de que la pro- 
duccion de esporas se ve favorecida por la selection natural 
cuando los individuos se someten a estres nutricional. Lo 16- 
gico es que la produccion de esporas permita al micelio ham- 
briento dispersar su descendencia a nuevos habitats donde 
hay a mas alimento. 

Aspectos unicos del ciclo vital de los hongos Compa- 
rado con el estilo de vida de las plantas verdes, los protistas y 
los animales, el ciclo vital de los hongos tiene aspectos unicos. 
O Por ejemplo, solo los miembros de Chytridiomycota pro- 
ducen gametos, y ninguna especie de hongos produce gametos 
que se diferencien tanto en tamano para que puedan denomi- 
narse huevo y esperma. Ademas, la fertilization se produce en 
dos pasos distintos en muchos hongos: 1) fusion celular y 2) 
fusion nuclear de las celulas fusionadas. Estos dos pasos pue- 
den estar separados por largos periodos de tiempo e incluso 
grandes distancias. 

En muchos hongos, el proceso de la reproduccion sexual 
comienza cuando las hifas de dos individuos se fusionan para 
formar una hifa hfbrida. Cuando el citoplasma de dos indivi- 
duos se fusiona de esa manera, tiene lugar la plasmogamia 
(Figura 31.13a). Pero en algunos casos, el nucleo de dos o mas 
individuos permanece independiente y crece en un micelio he- 
terocariota. Los distintos nucleos que estan presentes en la 
hifa heterocariota funcionan independientemente, incluso 
aunque la expresion genetica debe ser coordinada para que 
tenga lugar un adecuado crecimiento y desarrollo. Por ejem- 
plo, los dos nucleos se dividen mientras las hifas se expanden, 
por lo tanto cada compartimento esta dividido por un tabique 
que contiene cada uno de los dos nucleos. Como se coordina 
la actividad de los dos nucleos es todavfa un misterio. Final- 
mente, sin embargo, una o mas parejas de distintos nucleos 
pueden fusionarse para formar cigotos diploides. La fusion de 
los nucleos se llama cariogamia. El nucleo que se produce por 
cariogamia se divide luego por meiosis en esporas haploides. 

Como muestra la Figura 29.20, la mayoria de los eucario- 
tas tienen ciclos vitales dominados por celulas haploides o for- 
mas diploides. Muchos hongos, en contraste, tienen un ciclo 
vital dominado por celulas heterocariotas. Q Si entiendes la 
relation entre plasmogamia, heterocariosis y cariogamia, 
seras capaz de comparar y contrastar estos acontecimientos 
con el ciclo vital de otros eucariotas. Por ejemplo, <ique celu- 
las humanas llevan a cabo plasmogamia y cariogamia? <; Tiene 
lugar la heterocariosis? 

La mayoria de las especies de hongos se pueden reproducir 
tanto sexual como asexualmente. Hay, de hecho, un gran nu- 
mero de ascomicetes en los que nunca se ha observado la re- 
produccion sexual. Durante la reproduccion asexual, las es- 
tructuras formadoras de esporas se producen por un micelio 
haploide, y las esporas se generan por mitosis. Como conse- 
cuencia, la descendencia es geneticamente igual a sus pro- 
genitores. 
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Entre las especies de hongos que se reproducer! sexual- 
mente, la presencia de un estadio heterocariota y la morfolo- 
gfa de las estructuras formadoras de esporas varia. Observe- 
mos con mas atencion cada uno de los tipos principales de 
ciclos vitales que se han descrito en hongos: 

1. Los Chytridiomycota son el unico grupo de hongos con 
una especie que muestra alternancia entre generaciones. La 
Figura 31.13b muestra como ocurre esa alternancia de ge- 
neraciones en el Allomyces, un quitridio muy bien estu- 
diado. Los puntos clave estan en que los gametos nadado- 
res se producen en adultos haploides por mitosis, y en que 
los gametos de un mismo individuo o diferentes individuos 



se fusionan para formar un cigoto diploide, que crece en 
los esporofitos. El ciclo vital se completa cuando se pro- 
duce la meiosis en el esporofito, dentro de una estructura 
celular denominada esporangio. Las esporas haploides 
producidas por meiosis se dispersan por flotacion. 

2. En los Zygomycota, la reproduccion sexual comienza 
cuando las hifas de diferentes individuos se fusionan, tal y 
como se muestra en la Figura 31.13c. La plasmogamia 
forma un zigosporangio que desarrolla una cubierta resis- 
tente, y es seguido por la cariogamia. El zigosporangio 
puede soportar condiciones frias y de alta sequedad y se- 
guir creciendo. Cuando la temperatura y las condiciones 



(a) La mayona de los ciclos vitales fungicos tienen una secuencia de acontecimientos comunes. 
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(b) Chytridiomycota incluye a los unicos hongos que presentan alternancia de generaciones 
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FIGURA 31.13 Los hongos tienen ciclos vitales inusuales. (a) Ciclo vital fungico generalizado, mostrando ambos tipos 
de reproduccion, sexual y asexual, (b-e) Parte sexual del ciclo vital de los cuatro grupos principales de hongos. 
(b) Chytridiomycota, (c) Zygomycota, (d) Basidiomycota y (e) Ascomycota. La reproduccion asexual es particularmente 
comun en Zygomycota y Ascomycota, y es la unica forma de reproduccion que actualmente se conoce en Glomeromycota. 

O EJERCICIO Los hongos pasan la mayor parte de su vida alimentandose. En el dibujo, indica cual es el componente mas 
largo del ciclo. En los apartados (c) y (e), ahade un bucle de «Reproducci6n asexual» similar al del apartado (a). Este bucle 
debe empezar y acabar en el micelio, recorriendo el crecimiento de las esporas producidas asexualmente. 



Capftulo 31 Hongos 679 



(c) Zygomycota procedente de hifas conjugadas que producen estructuras formadoras de esporas (zigosporangios). 
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(d) Los basidiomicetes tienen estructuras reproductivas con muchas basidia 
productoras de esporas. / r 1 
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FIGURA 31.13 (continuation) 
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ambientales vuelven a ser favorables, se produce la meio- 
sis. Los productos de la meiosis en el zigosporangio son es- 
poras haploides. Cuando las esporas se liberan y germinan, 
crecen dentro de un nuevo micelio. Este micelio puede re- 
producirse asexualmente formando un esporangio, con es- 
poras producidas por mitosis y dispersadas por el viento. 

Las setas, hongos en colmenilla y bejines son estructuras re- 
productivas propias de los basidiomicetes (Figura 31.13d). 
Incluso a pesar de que su tamano, forma y color varian enor- 
memente de unas especies a otras, todas las estructuras 
reproductoras de los Basidiomycota se originan en hifas hete- 
rocariotas de individuos emparejados. Dentro de la seta, col- 
menilla o bejfn, estan las celulas con forma de pedestal pro- 
ductoras de esporas denominadas basidia situadas en el 
extremo de la hifa. La cariogamia tiene lugar dentro de la ba- 
sidia. Los nucleos diploides resultantes entran en meiosis, y 
las esporas haploides maduran. Las esporas se lanzan desde 
el final de la basidia y se dispersan con el viento. No es infre- 
cuente que un solo bejfn o seta produzca millones de esporas. 

El aparato reproductor de los Ascomycota se produce por 
una hifa dicariotica, es decir, que contiene dos nucleos dis- 
tintos. Como muestra la Figura 31.13e, el proceso co- 
mienza habitualmente cuando la hifa o estructura especia- 
lizada de la misma especie de Ascomycota pero de diferente 
tipo se fusionan, formando una celula que contiene nucleos 
independientes. Una pequena hifa dicariotica, que contiene 
nucleos de cada progenitor, surge y finalmente crece en una 
compleja estructura reproductiva cuya hifa tiene una es- 
tructura en forma de saco productora de esporas denomi- 
nada asci en su extremo. Despues de que ocurra la carioga- 
mia dentro de cada ascus, tiene lugar la meiosis y las 
esporas haploides se producen. Cuando el ascus madura, 
las esporas de su interior son expulsadas con fuerza. Las 
esporas son transportadas por el viento y se dispersan. 



Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... O 

• La mayon'a de los hongos viven en estrecha asociacion con 
las plantas terrestres. 

• Cuando las plantas estan vivas, los hongos micorrizales se 
asocian con sus rai'ces y muchas especies de hongos crecen 
como endofitos. 

• Cuando mueren las plantas, los hongos saprofitos degradan 
sus tejidos y liberan nutrientes. 

• En lugar de basarse en la fusion de gametos, la 
reproduccion sexual de los hongos a menudo se basa en la 
fusion de hifas. 

Deberias ser capaz de... O 

1) Describir evidencias de que el mutualismo tiene lugar en 
EMF, AMF y endofitos de los pastos. 

2) Explicar como funciona la digestion extracelular, usando la 
descomposicion de la lignina y la celulosa como ejemplo. 

3) Dibujar un ciclo vital general de los hongos. 

4) Explicar la diferencia entre plasmogamia y cariogamia, y 
relacionarlas en el proceso de fecundacion de plantas y 
animales. 

5) Explicar que es un micelio heterocariota. 



Web Animation 



Life Cycle of a Mushroom 



en www.masteringbio.com 



31.4 Linajes clave de hongos 

Basandose en la actual estimacion de la filogenia fungica, esta 
claro que los Chytridiomycota y Zygomycota no son monofi- 
leticos y por tanto no deberian nombrarse como filum (Fi- 
gura 31.14). Los biologos continuan usando los nombres anti- 
guos, debido a que la nueva nomenclatura para estos grupos 
todavfa esta en proceso. Aunque los siguientes resumenes tra- 
ten a los quitridios y a los zigomicetes como grupos coherentes, 
ten en cuenta que no lo son y que seran renombrados pronto. 



No verdaderas hifas: 
en proceso de ser renombrados 



Microsporidios Chytridiomycota y Zygomycota Glomeromycota Basidiomycota Ascomycota 




FIGURA 31.14 Principales linajes de hongos. 

O EJERCICIO Marca el origen de los patrones de crecimiento micelar, ascus y asociacion de EMF. 
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Chytriodiomycotas 



Los quitridios son sobre todo animales acuaticos, y son 
especialmente comunes en ambientes de aguas dulces. Algunas 
especies viven en suelos humedos y se han encontrado 
algunas en suelos deserticos, que son humedos solo durante 
una estacion lluviosa corta. Las especies que se encuentran en 
los suelos secos tienen esporas en periodo de latencia, que les 
permiten soportar condiciones muy duras. Las esporas en 
estado de latencia de los quitridios germinan normalmente 
despues de un periodo de reposo de 31 anos. Los miembros de 
este grupo son los unicos hongos que producen celulas 
moviles. En cada caso estas celulas moviles utilizan flagelos 
para nadar. 

EstilO de Vida absortivo Muchas especies de quitridios tienen 
enzimas que les permiten digerir la celulosa, por lo tanto estas 
especies son descomponedores importantes de material vegetal 
en suelos humedos, estanques y lagos. Muchas de las especies 
de aguas dulces son parasitos, y a veces los quitridios parasitos 
causan enfermedades epidemicas en algas e insectos acuaticos 
(incluso en mosquitos). Otras especies parasitan musgos, 
helechos o plantas en floracion. Los quitridios comensales son 
quiza los organismos mas importantes de todos los que viven 
en el intestino de los ciervos, vacas, alces y otros mamiferos 
herbivoros, porque ayudan a estos mamiferos a digerir su 
alimento (Figura 31.15). Los quitridios producen celulasas que 
degradan las paredes celulares de pastos y otras plantas 
ingeridas por el animal, liberando azucares que son utilizados 
tanto por los quitridios como por el hospedador. 

Ciclo vital Durante la reproduction asexual, la mayoria de las 
especies de quitridios producen esporas que nadan hacia su 
nuevo habitat gracias al flagelo. Algunas especies se reproducen 
tanto sexuada como asexuadamente, presentando una 
alternancia de generaciones (recordemos de la section 31.3 que 
estos quitridios son la unica especie fungica en hacerlo). En las 



especies que se reproducen sexualmente, la plasmogamia y la 
cariogamia se pueden producir de diversas formas: a traves de la 
fusion de hifas, estructura de formation de gametos o gametos. 

Impacto sobre el ser humano e impacto ecologico Los 

quitridios son unos importantes descomponedores en habitats 
acuaticos, y mutualistas en el intestino de los grandes 
mamiferos herbfvoros. Los quitridios parasitos son tambien 
habituales. Los biologos estan investigando la posibilidad de 
utilizar un quitridio que parasita las larvas del mosquito como 
un agente de control biologico. Los tuberculos de la patata se 
ven a veces invadidos y danados por un quitridio parasito que 
causa la enfermedad de la verruga negra. Los quitridios pueden 
ser tambien responsables del catastrofico descenso que viene 
sucediendo ultimamente en la poblacion de ranas de todo el 
mundo. 



Especie Neocallimastix 




FIGURA 31.15 Quitridio que vive en el intestino de las vacas y 
digiere la celulosa de las hojas de hierba. 



Microsporidios 



Las 1.200 especies de microsporidios que se estima que existen 
son unicelulares y parasitos. Se caracterizan por una estructura 
unica denominada tubo polar (Figura 31.16), que les permite 
penetrar en el interior de las celulas que parasitan. El tubo 
brota del microsporidio, penetra en la membrana de la celula 
hospedadora, y actua como un conducto para que el contenido 
de la celula microsporidiana penetre en la celula hospedadora. 
Una vez dentro, el microsporidio se duplica y produce una 
generation de celulas hijas que van a infectar otras celulas 
hospedadoras. O Debenas ser capaz de marcar el origen del 
tubo polar en la Figura 31.14. 

Los microsporidios tienen un genoma muy reducido, el 
menor conocido de los eucariontes, y carecen de mitocondrias 
funcionantes. Como otros hongos, el polisacarido quitina es 
un destacado componente de su pared celular. 

EstilO de Vida absortivo La mayoria de los microsporidios 
parasitan insectos o peces. Puesto que pueden penetrar en el 
interior de las celulas hospedadoras, se denominan parasitos 
intracelulares. 



Nosema tractabile 




FIGURA 31.16 Micros por id ia infecta otras celulas a traves del 
tubo polar. 

(Continua en la pdgina siguiente) 
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MicrOSporidiOS (continuation) 



Ciclo vital La variation en el estilo de vida es bastante amplia. 
Algunas especies parecen reproducirse solo asexualmente. 
Otras producen diferentes tipos de esporas sexuales y 
asexuales, y algunas deben infectar con exito diversas especies 
hospedadoras para realizar su ciclo vital. 



Impacto sobre el ser humano e impacto ecologico Especies de 

ocho generos diferentes pueden infectar al ser humano. En la 
mayoria de los casos, sin embargo, los microsporidios causan 
importantes infecciones solo en pacientes con sida y en otros 
individuos cuyo sistema inmunitario no funciona 
correctamente. Algunos microsporidios causan graves plagas 
en colonias de abejas y gusanos de seda, mientras que otras 
provocan importantes infecciones en escarabajos y sirven 
como agentes de control biologico. 



Zygomycota 



Los Zygomycota («hongos conjugados») viven principalmente 
en suelos humedos. Sus hifas se conjugan y fusionan durante la 
reproduction sexual y forman un zigosporangio duradero de 
gruesas paredes que es caracteristico de este grupo. 

Estilo de Vida absortivo Muchos miembros de linajes de 
Zygomycota son saprofitos y viven en detritus de plantas. 
Algunos parasitan otros hongos, o son importantes parasitos 
de insectos y aracnidos. 

Ciclo vital La reproduction asexual es bastante comun. Los 
esporangios con forma de bola se producen en los extremos de 
las hifas que forman tallos, y la mitosis desencadena la 
production de esporas, que son dispersadas por el viento. 
Durante la reproduction sexual, la fusion de las hifas se 



produce unicamente entre individuos de diferente genero. No 
se produce fusion de hifas entre individuos del mismo micelio. 

Impacto sobre el ser humano e impacto ecologico El moho 

comun del pan, Rbizopus stolonifer, es una plaga domestica 
habitual; probablemente sea el zigomicetes que te resulte mas 
familiar. Los miembros saprofitos y parasitos de estos linajes 
son responsables de la putrefaction de fresas y otras frutas y 
verduras, causando graves perdidas en esta industria. El moho 
negro del pan representado en la Figura 31.17 es un conocido 
ejemplo de zigomicete saprofito. Algunas especies de Mucor se 
usan en la production de esteroides para uso medico. Especies 
de Rbizopus y Mucor se utilizan en la production comercial de 
acidos organicos, pigmentos, alcoholes y alimentos 
fermentados. 



(a) Crecimiento del moho negro. Se observan hifas (b) Esporangio con esporas. 

conjugadas y esporangios. 

Rhizopus nigricans Rhizopus nigricans 




FIGURA 31.17 El moho negro del pan lo forman cigomicetes. 
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Glomeromycota 



Recientes analisis filogeneticos han demostrado que los hongos 
arbusculares micorrizales (AMF) forman una rama distinta, e 
indican que son un grupo monofiletico principal. Antes de que 
estuviese disponible la filogenetica basada en caracteres 
moleculares, el linaje que actualmente se llama 
Glomeromycota se llamaba Glomales, y se consideraba parte 
de Zygomycota. 

O Debenas ser capaz de marcar la asociacion de AMF en la 
Figura 31.14. 

Estilo de Vida absortivo Recordemos de la seccion 31.3 que los 
AMF absorben iones fosfato o moleculas del suelo y los 
transfieren a las raices de los arboles, pastos y arbustos en 
pastizales y habitats tropicales (Figura 31.18). En el 

intercambio, la planta huesped provee al hongo simbionte de 
azucares y otros compuestos organicos. 

Ciclo vital La mayoria de las especies forman esporas bajo 
tierra. Los glomeromicetes crecen diffcilmente en el 
laboratorio, de modo que no se conoce bien su estilo de vida. 
Nadie ha descubierto aun una fase sexual en estas especies. 



Impacto sobre el ser humano e impacto ecologico Aunque los 

pastizales y bosques tropicales estan entre los habitats mas 
productivos de la Tierra, los AMF son muy importantes tanto 
en economfa humana como natural. 




FIGURA 31.18 AMF penetra las paredes celulares 
de las plantas. 



Basidiomycota (hongos en garrote) 



Aunque la mayoria de los Basidiomycota forman micelios y 
producen estructuras reproductoras pluricelulares, algunas 
especies tienen una forma de crecimiento unicelular. El grupo 
se denomina basidia, las celulas en forma de garrote o de 
pedestal donde tiene lugar la meiosis y la formacion de 
esporas. © Debenas ser capaz de marcar el origen de los 
basidios en la Figura 31.14. Se han descrito alrededor de 
31.000 especies, y cada ano se descubren mas especies. 

Estilo de Vida absortivo Los basidiomicetes son saprofitos 
importantes. Junto con algunas bacterias que viven en los 
suelos humedos, son organismos capaces de sintetizar lignina 
peroxidasa y completar la digestion de la madera. Algunos 
basidiomicetes son hongos ectomicorrizales (EMF) que se 
asocian con arboles en bosques templados y del norte. Un 
subgrupo esta compuesto de parasitos llamados oxidos, e 
incluyen especies que causan infecciones en campos de trigo y 
centeno. Los parasitos de vegetales llamados hongos tizne son 
tambien basidiomicetes. Por tanto, todos los estilos de vida 
absortiva de los hongos -saprofitos, mutualistas y parasitos- 
se encuentran en los Basidiomycota. 

Ciclo vital La reproduccion asexual a traves de la produccion 
de esporas es comun en los basidiomicetes, aunque no tan 
prevalente como en otros tipos de hongos. La reproduccion 
asexual tambien se lleva a cabo a traves del crecimiento y 
fragmentacion del micelio en el suelo o en madera en 
putrefaccion, lo que conlleva que los individuos geneticamente 
identicos son ffsicamente independientes. Durante la 
reproduccion sexual, todos los basidiomicetes -incluso los 
unicelulares- producen basidia. En el grupo mas amplio de 
este linaje, las basidia se forman en grandes estructuras 



reproductivas situadas en la superficie terrestre denominadas 
setas, colmenillas o bejines (Figura 31.19). 

Impacto sobre el ser humano e impacto ecologico Debido a 

que los bosques templados y nortenos proporcionan la 
mayoria de la madera tanto dura como fina usada en la 
industria del mueble, papelera y de la construccion, los EMF 
son muy importantes en silvicultura. En todo el mundo, las 
setas se cultivan o recogen del medio salvaje como fuente de 
alimento. El boton bianco, y setas crimini y portabella, que 
habras podido ver en las fruterias, son variedades de la misma 
especie, Agaricus bisporus. Algunas de las toxinas encontradas 
en hongos venenosos se usan en investigation cientifica, otras 
tienen efectos alucinogenos y son objeto de trafico ilegal. 

Geastrum saccatum 





1 





FIGURA 31.19 Las estrellas terrestres pueden producir 
millones de esporas. 
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Ascomycota (hongos en saco) 

Alrededor de la mitad de los hongos conocidos pertenecen al 
genero Ascomycota. Este grupo se llama asi por sus celulas 
sacciformes, o asci, donde tienen lugar la meiosis y la forma- 
tion de esporas. 

Los Ascomycota son muy grandes y diversos, y las relacio- 
nes filogeneticas entre los principales subgrupos todavfa se 



estan investigando. Como consecuencia, el debate sobre los 
«linajes clave » se basa en dos estilos de vida observados en as- 
comicetes y no en otros grupos monofileticos. El trabajo para 
establecer las relaciones monofileticas entre los Ascomycota 
continua. 



Ascomycota > Formadores de liquen 



En torno a la mitad de los Ascomycota crecen en asociacion 
simbiotica con cianobacterias y/o miembros unicelulares de 
algas verdes, formando estructuras denominadas liquenes. 
Hasta la fecha, se han descrito alrededor de 15.000 Hquenes 
diferentes; en la mayoria, los hongos implicados son los 
ascomicetes (aunque tambien participan algunos 
basidiomicetes). Para nombrar a un liquen, los biologos usan 
el genero y la especie del hongo que participa en la asociacion. 

EstilO de Vida absortivo No esta aun claro si todas las 
relaciones observadas en los Hquenes son mutualistas. En 
habitats donde son habituales los lfquenes, ningun miembro 
puede existir como organismo independiente. Los hongos en 
los Hquenes aparecen como protectores de bacterias 
fotosinteticas o de las algas verdes. Las hifas de los 
hongos forman una densa capa protectora que envuelve a las 
especies fotosinteticas y reduce su perdida de agua. A cambio, 
las cianobacterias y algas proporcionan hidratos de carbono 
a los hongos que estos usan como fuente de carbono y energfa. 
Sin embargo, se ha observado que las hifas de algunos hongos 
formadores de liquenes invaden las celulas de las algas y las 
matan. Este hecho sugiere que puede existir una relation 
parasita parcial, al menos en algunos Hquenes. La naturaleza 
de las asociaciones de los formadores de Hquenes es aun 
materia de investigation. 



Ciclo vital Como muestra la Figura 31.20a, muchos Hquenes se 
reproducen asexualmente a traves de la production de 
pequenas estructuras liquenoides denominadas soredia que 
contienen ambos simbiontes. Las soredias se dispersan a 
nuevas localizations gracias al viento o al agua, desarrollando 
un nuevo individuo maduro gracias al crecimiento de algas, 
bacterias y hongos simbiontes. Ademas, los companeros de los 
hongos pueden formar asci. Las esporas que se refugian en los 
asci germinan para formar pequenos micelios. Si el crecimiento 
de las hifas encuentra algas suficientes, se puede formar un 
nuevo liquen. 

Impacto sobre el ser humano e impacto ecologico En terminos 

de abundancia y diversidad, los Hquenes dominan las tundras 
del artico y el antartico y son muy comunes en bosques boreales 
(vease Capftulo 50). Son el principal alimento de los caribues, 
asi como los colonizadores mas comunes de la superficie de las 
rocas en todo el mundo (Figura 31.20b). Los Hquenes que viven 
en las rocas son importantes, porque rompen particulas 
minerales de las rocas mientras crecen, siendo este el primer 
paso en la formation de suelos humedos. Alrededor de 10.000 
toneladas de Hquenes se procesan anualmente para la 
production de perfumes, tanto como moleculas para fragancias 
como para moleculas que ayudan a mantener el buen olor y 
evitar que el perfume se evapore demasiado rapido. 



(a) Section transversal de un liquen; se muestran (b) Vista superior de lfquenes en una roca. 




FIGURA 31 .20 Los liquenes son una asociacion entre un hongo y una cianobacteria o un alga, (a) En un liquen, las 
cianobacterias o las algas verdes estan integradas en una densa red de hifas fungicas. (b) A menudo, los liquenes 
colonizan superficies como la corteza de arboles y rocas superficiales, donde es raro que lo hagan otros organismos. 
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Ascomycota > No formadores de Ifquenes 



Los Ascomycota que no forman Ifquenes se encuentran 
practicamente en cualquier habitat terrestre, ademas de en 
algunos ambientes de agua dulce y marinos. Aunque la mayorfa 
de los ascomicetes forman micelios, muchos son levaduras 
individuales. 

EstilO de Vida absortivo Algunos miembros de Ascomycota 
forman EMF mutualistas en las rafces de los arboles. Los 
ascomicetes son tambien los hongos endofiticos mas comunes 
en tejidos superficiales. Un gran numero de ellos son saprofitos 
y abundan en suelos forestales y suelos humedos de pastizales. 
Los parasitos tambien son comunes. El conjunto completo de 
estilos de vida absortivos de los hongos ha evolucionado tanto 
en Ascomycota como en Basidiomycota. 

Ciclo vital La estructura reproductora superficial de estos 
hongos puede tener forma de taza o copa llamada ascocarpa 
(Figura 31.21 ). Por este motivo, estos ascomicetes son 
conocidos como hongos en copa.Es tambien habitual que las 
esporas denominadas conidias se reproduzcan asexualmente 
en el extremo de hifas especializadas llamadas conidioforas. 

Impacto sobre el ser humano e impacto ecologico Algunos 

ascomicetes saprofitos pueden crecer en el combustible de los 
aviones y en la pintura, y por ello se usan para mantenerlos 



descontaminados. La penicilina es una importante fuente de 
antibioticos, y los Aspergillus producen acido citrico que se 
utiliza para dar sabor a bebidas y golosinas. Las trufas y las 
colmenillas son muy caras, y las multimillonarias industrias 
cerveceras y del vino se colapsarian sin Saccbaromyces 
cerevisiae. Algunos ascomicetes parasitos causan infecciones 
en el ser humano y en otros animales. En plantas terrestres, los 
parasitos que forman este grupo son causantes de la 
enfermedad del olmo holandes y la plaga de los castanos. 

Sarcoscypha coccinea 




FIGURA 31 .21 Los ascomycetes a veces se denominan 
hongos en copa. 
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RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 



I 



O Los hongos son importantes porque muchas especies viven en es- O 
trecha asociacion con plantas terrestres. Proporcionan a las plan- 
tas nutrientes esenciales y descomponen la madera muerta. Son 
importantes recicladores de nutrientes en ecosistemas terrestres. 

Las plantas vivas son colonizadas por hongos. Las rakes de los 
pastos y arboles que crecen en habitats templados y tropicales 
son infiltradas por glomeromicetes simbiontes que proveen a la 
planta de fosforo. Se han encontrado asociaciones micorrizales 
similares, basadas en el intercambio de nitrogeno y azucares y 
otros productos de la fotosmtesis, entre los basidiomicetes y las 
rakes de los arboles en habitats frfos del norte. Muchos hongos 
tambien viven en hojas y en tallos; en algunos pastos, estos hon- 
gos endofiticos segregan toxinas que disuaden a los animales 
herbivoros. 

Aunque las asociaciones mutualistas entre hongos y plantas 
vivas son comunes, tambien lo son las relaciones parasitarias. 
Los hongos parasitos son responsables de plagas devastadoras en 
cosechas y otras plantas. 

Una vez muertas las plantas, los hongos saprofitos degradan 
la lignina y la celulosa de la madera y liberan nutrientes del ma- 
terial restante de la planta. Debido a que liberan atomos de car- 
bono que de otra manera se quedanan en la madera, los hongos 
aceleran el ciclo del carbono en habitats terrestres. 

Debenas ser capaz de predecir los resultados de usar fungicidas 
en experimentos excluyendo hongos de 10 x 10 m en bosques O 
nortenos, bosques tropicales y pastizales. Q 



Todos los hongos se mantienen vivos gracias a la absorcion de 
nutrientes de organismos vivos o muertos. Los hongos secretan 
enzimas, por lo que la digestion tiene lugar fuera de las celulas. 
Su morfologia las dota de una gran cantidad de superficie de ab- 
sorcion eficiente. 

Varias adaptaciones hacen a los hongos especialmente eficientes 
en la absorcion de nutrientes del medio ambiente. Las finas hifas 
pueden penetrar en aperturas del suelo humedo, y los dos habitos 
de crecimiento observados en los hongos -levaduras individuales 
o micelios compuestos por largos filamentos de hifas- le dan a los 
hongos una superficie extremadamente grande en relacion area- 
volumen. La digestion extracelular, cuyas enzimas son secretadas 
en las fuentes de alimento, es otra importante adaptacion de los 
hongos. Tal vez las reacciones mas importantes catalizadas por 
estas enzimas son la degradacion de la lignina y la celulosa de la 
madera. La lignina se descompone a traves de una serie de incon- 
troladas reacciones de oxido-reduccion mediadas por la enzima 
lignina peroxidasa. Esta «combustion enzimatica» contrasta en 
gran medida con la digestion de la celulosa, que se desarrolla 
en una delicada cadena de pasos regulados, cada uno catalizado 
por una celulasa especifica. 

Debenas ser capaz de dibujar un micelio penetrando en el suelo 
humedo o en la madera podrida y marcar la localization de la di- 
gestion extracelular y de la absorcion de nutrientes. Q 

Muchos hongos tienen estilos de vida atipicos. Es comun en las 
especies tener un largo estadio heterocariota, en cuyas celulas se 
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contengan nucleos haploides de dos individuos diferentes. Aun- 
que la mayoria de las especies se reproducen sexualmente, muy 
pocas producen gametos. 

Hay muchas especies de hongos a las que nunca se las ha visto re- 
producirse sexualmente, aunque la mayoria de ellas pueden pro- 
ducer esporas haploides, ya sea sexual o asexualmente. La repro- 
duccion sexual generalmente empieza cuando hifas de diferentes 
individuos se fusionan; a este tipo de reproduccion se le llama 
plasmogamia. Si la fusion de los nucleos, o cariogamia, no se pro- 
duce inmediatamente se forma un micelio heterocariotico. Mas 
tarde, las celulas heterocarioticas producen estructuras con forma 
de esporas, donde tienen lugar la cariogamia y meiosis. 

Las cuatro clasificaciones tradicionales de los hongos se basan 
en su estructura reproductiva: (1) Chytridiomycota, que son hon- 
gos acuaticos con gametos moviles; (2) Zygomycota, que 
son hongos que viven en la tierra con fuertes esporangios; (3) Ba- 



sidiomycota, que tienen estructuras que forman esporas con as- 
pecto de baston; (4) y Ascomycota, que forman estructuras de es- 
poras con forma de saco. Recientes analisis de la secuencia de 
datos del DNA han revelado que solo los Basidiomycota y los As- 
comycota son monofileticos. Sin embargo, los investigadores to- 
davia estan intentando comprender como los distintos grupos de 
quitridios y zigomicetes se relacionan entre si y con los microspo- 
ridios. 

Deberias ser capaz de explicar por que la mayoria de los hongos 
no necesitan tener gametos para realizar una reproduccion se- 
xual. © 
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Life Cycle of a Mushroom 



PREGUNTAS 



O Comprueba tus conocimientos 

1. ^Por que es importante la relacion entre la superficie y el 
volumen en el crecimiento del micelio? 

a. Los micelios tienen una gran superficie de absorcion. 

b. Las hifas que construyen los micelios son tubos estrechos y 
largos. 

c. La mayor parte de las hifas se descomponen en 
compartimentos de paredes llamadas tabiques, aunque 
algunas existan como cuerpos unicelulares gigantes. 

d. Las hifas pueden infiltrarse en tejidos muertos o vivos. 

2. ^Cual creen los investigadores que fue la causa de la expansion 
de los hongos al final del periodo Permico? 

a. Condiciones inusuales del suelo que favorecieron la 
fosilizacion de esporas de hongos e hifas. 

b. Un ambiente humedo y acido que ralentizo la 
descomposicion y permitio la formacion de turba. 

c. Un cambio hacia modos de vida saprofita. 

d. Una extincion masiva que genero gran cantidad de material 
vegetal muerto. 

3. La rafz griega ecto significa « exterior ». ^Por que a los hongos 
ectomicorrizales o EMF se les ha denominado asf? 

a. Sus hifas forman estructuras con forma de rama de arbol 
dentro de las paredes celulares de la planta. 

b. Son interdependientes. 

c. Sus hifas forman densas cubiertas que envuelven a las rakes 
pero que no penetran las paredes celulares que estan dentro 
de la rafz. 

d. Transfieren nitrogeno del exterior de la planta huesped al 
interior. 

4. Las hifas del AMF forman estructuras con forma de arbusto o 
globo tras tomar contacto con la membrana del plasma de una 
celula de la rafz. ^Por que? 

a. Fijan el hongo dentro de la rafz para que su asociacion sea 
mas permanente. 



b. Aumentan la superficie para la transferencia de nutrientes. 

c. Producen toxinas que protegen a las celulas de la planta 
contra animales herbfvoros. 

d. Descomponen la celulosa y la lignina en las paredes celulares 
de la planta. 

5. iQue significa cuando decimos que una hifa es dicariotica o 
heterocariotica? 

a. Dos nucleos se fusionan durante la reproduccion sexual para 
formar un cigoto. 

b. Estan presentes dos o mas grupos de nucleos independientes 
provenientes de diferentes individuos. 

c. El nucleo es diploide o polioploide, no haploide. 

d. Esta muy ramificado, lo cual aumenta la superficie y por 
tanto su capacidad de absorcion. 

6. Hay muy pocos organismos aparte de los hongos que tengan una 
etapa heterocariotica en su ciclo vital. <;Cuales de los siguientes 
son aspectos inusuales en el ciclo de vida de los hongos? 

a. Algunos hongos presentan alternancia de generaciones, lo 
que significa que hay una etapa diploide multicelular y una 
etapa haploide pluricelular. 

b. Producen aproximadamente la misma cantidad de huevos y 
de esperma, en vez de mucho esperma y pocos huevos. 

c. Las esporas tienen que fusionarse entre si antes de convertirse 
en un nuevo micelio. 

d. La mayoria de las variedades sufren una reproduccion sexual 
sin producir huevos o esperma. 
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O Comprueba tu aprendizaje 

1. Explica por que los hongos que degradan los materiales de las 
plantas muertas son tan importantes en el ciclo global del 
carbono. ^Estas de acuerdo con la afirmacion de que «sin estos 
hongos el medioambiente terrestre habria sido completamente 
distinto del actual y probablemente mucho menos productivo». 
<:Por que? o <;por que no? 

2. La lignina y la celulosa dotan de rigidez a las paredes celulares 
de las plantas, pero en la mayoria de los hongos es la quitina la 
que desempena este papel. ^Por que es logico que la mayoria de 
los hongos no tengan lignina o celulosa en su pared celular? 

3. Los biologos afirman que las especies EMF y AMF son mas 
eficaces que las plantas para adquirir nutrientes porque tienen 
una superficie mayor y porque absorben el fosforo (P) y/o el 
nitrogeno (N) de una forma mas efectiva. Compara y contrasta 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

la superficie de los hongos interdependientes con las raices de las 
plantas. Explica por que los hongos son mas eficaces que las 
plantas para adquirir fosforo o nitrogeno. 

4. Utilizando information de los Capitulos 3 a 6, enumera tres 
macromoleculas que se encuentren en plantas que contengan 
fosforo. Explica por que el crecimiento de las plantas se puede 
ver limitado por su acceso al fosforo. 

5. Compara y contrasta la forma en que los hongos degradan la 
lignina con la forma en que digieren la celulosa. 

6. En la mayoria de los eurocariontes que se reproducen 
sexualmente, existen solo dos sexos; sin embargo, en algunas 
especies de hongos existen miles de tipos de emparejamientos. 
Explica por que se puede producir este contraste. 



O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. El apartado sobre los quitridios en la section 31.4 menciona que 
ellos pueden ser los responsables de la muerte masiva que se esta 
produciendo actualmente entre las ranas. Revisa los postulados 
de Koch en el Capitulo 28, y despues disena un estudio que 
demuestre como utilizarias estos postulados para probar la 
hipotesis de que las infecciones por quitridios son las 
responsables de la muerte de las ranas. 

2. Algunos biologos sostienen que en el mundo la proportion de 
especies vegetales frente a la de especies de hongos es de 1:6. 
Razona si estas de acuerdo o en desacuerdo con esta afirmacion. 
Al hacerlo ten en cuenta el analisis de las estrategias endofitica, 
parasitaria de formation de liquen, micorrizal y saprofita. 
Tambien considera la diversidad de tejidos y organos de las 
plantas. 

3. Los experimentos indican que los genes de la celulasa se 
transcriben y traducen conjuntamente. Si las celulas son 
seleccionadas para ser especialmente eficaces en la digestion de la 
celulosa, <es este el resultado logico? ^Dirias que el gen que 
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codifica la lignina peroxidasa se transcribe junto con los genes de 
la celulasa? ^Como podrias comprobar tu prediction? 

4. Las setas pueden ser de muchos colores. Los hongos no ven, por 
tanto no es probable que las setas se comuniquen unas con otras. 
Una hipotesis sostiene que los colores sirven como advertencia 
para los animales que comen setas, como las rayas amarillas y 
negras de las avispas. Disena un experimento capaz de probar 
esta hipotesis. 



En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • gmas de estudio online y preguntas; mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 
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aaM LA diversificaciOn de la vida 

Introduction 
a los animales 



UNIDAD 




CONCEPTOS CLAVE 

O Los animales son un linaje de organismos 
multicelulares con una gran diversidad a 
nivel morfologico y muy rico en especies. 

O Los grandes grupos animales se reconocen 
por su plan corporal, que difiere en el 
numero de tejidos de los embriones, 
simetria, presencia o ausencia de una 
cavidad corporal, y modo en que tienen 
lugar acontecimientos tempranos en el 
desarrollo embrionario. 

O Recientes analisis filogeneticos demuestran 
que hubo tres separaciones fundamentals 
en la diversification animal, resultando en 
dos grupos de protostomos ( Ecdysozoa y 
Lophotrochozoa) y en los deuterostomos. 

O En los grandes grupos de animales, la 
diversification evolutiva se baso en formas 
innovadoras de alimentation y locomotion. 
Muchos animales consiguen nutrientes 

comiendo otros organismos, y muchos nace 560 millones de anos. Comparadas con la mayoria de los animales vivos hoy en dia, 

animales pueden moverse por si mismos en tienen cuerpos relativamente simples. Pero como muchos otros animales, pasan su vida 
algun momento de su ciclo vital comiendo otros organismos y son capaces de desplazarse por si mismas. 

O Los metodos de reproduction sexual vanan 
mucho entre los grupos de animales,y 
muchas especies pueden reproducirse de 
manera asexual. Es comun que los 
individuos sufran metamorfosis durante su 
ciclo vital. 



Los animales son un grupo monofiletico de eucariotas 
que pueden reconocerse por tres rasgos: son multicelu- 
lares, ingieren su comida, y se mueven por si mismos en 
algun momento de su ciclo vital. Muchos protistas unicelula- 
res tambien ingieren otros organismos o material organico 
muerto (detritos) pero son pequenos, asf que estan limitados a 
comer presas microscopicas. Por el contrario, los animales, 
son los depredadores, herbivoros y detritivoros mas grandes y 
abundantes en casi todos los ecosistemas, de las profundida- 
des del oceano a los gelidos campos alpinos; y de las selvas 
tropicales a las tundras articas. Los animales encuentran co- 
mida cavando tuneles, nadando, filtrando, arrastrandose, rep- 



tando, deslizandose, andando, corriendo o volando. Se comen 
practicamente a todos los organismos del arbol de la vida. 

Hasta la fecha, aproximadamente 1,2 millones de especies 
de animales han sido descritas y bautizadas con un nombre 
cientffico, y los biologos preven que aun esperan descubrir de- 
cenas de millones. Para analizar la abrumadora cifra y la di- 
versidad de animales, este capftulo presenta una vision gene- 
ral sobre la forma en que se diversificaron. Tambien facilita 
informacion sobre los rasgos de los primeros grupos que evo- 
lucionaron. Los dos capitulos siguientes proporcionan una 
exploracion mas detallada de dos grupos filogeneticos ani- 
males principales: los protostomos y los deuterostomos. 
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El Capftulo 33 explora los protostomos, que incluyen orga- 
nismos como insectos, crustaceos (cangrejos y gambas) y mo- 
luscos (almejas y caracoles). El Capftulo 34 nos presenta a los 
deuterostomos, entre los que encontramos desde estrellas de 
mar hasta vertebrados, humanos inclusive. 

32.1 £Por que los biologos estudian 
a los animales? 



La respuesta mayoritaria entre biologos serfa: «porque son 
fascinantes». Es diffcil discutir este argumento. Por ejemplo, 
las hormigas viven en colonias que contienen millones de in- 
dividuos, pero los companeros de colonia cooperan tan a 
fondo en tareas como la recoleccion de comida, la defensa de 
la colonia o el cuidado de los jovenes, que cada hormiga pa- 
rece una celula de un organismo multicelular en vez de un in- 
dividuo. Sin embargo, otras especies de hormiga son parasitas 
de este comportamiento cooperativo. Las hormigas parasita- 
rias se parecen ffsicamente y huelen como la especie huesped, 
pero esclavizan a estas ultimas, forzando a los huespedes a 
cuidar a los jovenes de la especie parasitaria en vez de la suya 
propia. Las colonias de hormigas tambien viven en habitats 
muy distintos. Algunas especies viven en arboles y protegen a 
sus plantas huespedes, atacando a jirafas y otros rumiantes 
que son un millon de veces mas grandes que ellas. Otras espe- 
cies son ganaderas o granjeras. Las hormigas ganaderas pro- 
tegen a los insectos succionadores de la savia de las plantas 
denominadas afidos, y se alimentan de una melaza rica en 
azucares que estos secretan por el ano (Figura 32.1a). Las hor- 
migas granjeras comen unos hongos que plantan, fertilizan y 
cosechan en jardines subterraneos (Figura 32.1b). Cada ano 
se descubren nuevas especies de hormigas. 

Basandose en observaciones como estas, muchos estaremos 
de acuerdo en que esas hormigas, y por extension otros ani- 
males, son fascinantes. Pero a parte del interes puramente in- 
telectual, hay otras razones convincentes por las que los bio- 
logos estudian a los animales: 

• Los animales son heterotrofos: obtienen los componentes 
carbonicos que necesitan de otros organismos. Recuerda de 
capftulos anteriores que los protistas fotosinteticos y las 
bacterias son productores primarios, que forman la base 
de la cadena alimentaria en muchos medios marinos. Las 
plantas terrestres tienen la misma funcion en muchos habi- 
tats. Los heterotrofos comen productores y otros organis- 
mos, por lo que se denominan consumidores. Los anima- 
les son consumidores que ocupan los niveles superiores de 
las cadenas alimentarias en regiones acuaticas y terrestres. 
Por tanto, no es posible comprender o preservar ecosiste- 
mas sin comprender y preservar a los animales. 

O Los animales son, en el arbol de la vida, un linaje de or- 
ganismos multicelulares con una gran diversidad a nivel 
morfologico y particularmente rico en especies. Las estima- 
ciones actuales sugieren que hay entre 10 y 50 millones de es- 
pecies animales, aunque solo haya sido formalmente descrita 
y bautizada una fraccion. Los animales varfan en tamano y 
complejidad, desde diminutas esponjas que se pegan a un 



(a) Las «hormigas ganaderas» se ocupan de los afidos y comen 
sus secreciones ricas en azucar. 




(b) Las «hormigas granjeras» cultivan hongos en jardines. 




FIGURA 32.1 Ejemplos de comportamiento sofisticado en 
animales. 



sustrato y tan solo contienen unos pocos tipos de celulas y 
tejidos simples, hasta la ballena azul, que migra decenas 
de miles de kilometros cada ano en busca de comida y con- 
tiene millones de celulas, docenas de tejidos diferentes, un es- 
queleto complejo, y un sistema sensorial y nervioso muy so- 
fisticados. Este linaje sufrido muchas diversificaciones. Para 
comprender la historia de la vida, es importante comprender 
como han llegado a ser tan diversos los animales. 

• Los seres humanos de todos los pafses dependen de anima- 
les tanto salvajes como domesticados para comer. Los ca- 
ballos, los burros, los bueyes y otros animales domestica- 
dos tambien posibilitaban la mayorfa del transporte y la 
energfa que se usaba en las sociedades preindustriales. 

• Los esfuerzos por comprender la biologfa humana depen- 
den de los avances en la biologfa animal. Por ejemplo, mu- 
chas pruebas farmacologicas y otros tipos de investigacio- 
nes biomedicas se hacen en ratones, ratas o primates. 

Ya que el estudio de los animales es interesante y valioso, 
vamos a empezar. <iQue hace que un animal sea un animal, y 
como lo estudian los biologos? 
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32.2 £C6mo estudian los biologos 
a los animales? 



A parte de la multicelularidad, la alimentacion y la locomo- 
tion, los animales poseen otras muchas caracteristicas. Las ce- 
lulas de los animales carecen de paredes pero tienen una ma- 
triz extracelular amplia, que incluye protemas especializadas 
en adhesion y comunicacion entre celulas (vease Capitulo 8). 
Los animales son el unico linaje en el arbol de la vida con es- 
pecies que tienen tejido muscular y tejido nervioso. Aunque 
muchos animales se reproducen tanto sexual como asexual- 
mente, ningun animal pasa por la alternancia de generaciones. 
Durante el ciclo vital de un animal, los adultos de muchas es- 
pecies son diploides; las unicas celulas haploides son los ga- 
metos producidos durante la reproduction sexual. 

Mas alia de estas caracterfsticas que comparten, los anima- 
les son diversos hasta un punto casi inimaginable, sobre todo 
en lo que se refiere a la morfologia. En la actualidad los biolo- 
gos reconocen unos 34 filos o linajes superiores de animales, 
incluyendo los listados en la Tabla 32.1. Cada filo animal 
tiene rasgos morfologicos distintivos. 

Analisis morfologico comparativo 

En esencia, los animales son maquinas que se mueven y comen. 
Un vistazo a la diversidad de formas en que los animales encuen- 



tran y capturan comida, como los ilustrados en la Figura 32.2, 

deberia convencerte de que la evolution por selection natural ha 
producido una amplia gama de formas en las que desplazarse y 
alimentarse. Esta diversidad es posible gracias a la gran variedad 
de apendices usados en el movimiento, y en las piezas bucales o 
de otros organos cuyo fin sea la captura y procesamiento de co- 
mida. Las extremidades y las bocas son estructuras especializa- 
das que hacen posible diversos modos de moverse y comer. 

En contraste con la espectacular diversidad observada entre 
las extremidades y las piezas bucales de los animales, la arqui- 
tectura basica del organismo animal se ha conservado mucho 
a traves de la evolution. Asi como solamente existen unas 
cuantas maneras basicas de construir una casa, con postes y 
vigas, travesanos o bloques de cemento, por ejemplo, la evolu- 
tion solo ha producido un punado de maneras de organizar el 
organismo de un animal. Una vez evolucionaron estos pianos 
corporales, tuvo lugar una irradiation extraordinaria de espe- 
cies, basada en elaboraciones de extremidades y piezas bucales 
o en otras estructuras para moverse y capturar comida. 

Los grupos animales mas fundamentales se definen por una 
variation en el plan corporal basico; entre estos grupos, a los 
filos y los subfilos se los define habitualmente por la variedad 
de apendices y de piezas bucales. Un plan corporal es la arqui- 
tectura de un animal, los rasgos principales de su diseno es- 
tructural y funcional. O Los elementos basicos del plan corpo- 
ral de un animal se definen por cuatro rasgos: (1) el numero de 
capas de tejido que se encuentra en los embriones, (2) el tipo 



TABLA 32.1 Un vistazo a los grandes filos animales 



Grupoy filo 


Nombre comun o 


Numero estimado 


Grupoy filo 


Nombre comun o 


Numero estimado 




ejemplo de taxones 


de especies 




ejemplo de taxones 


de especies 


Porifera 


Esponjas 




7.000 


Phoronida 


Gusanos herradura 


20 


Cnidaria 


Medusas, corales, anemonas, 
hidroides,abanicos de mar 


10.000 


Ectoprocta 


Ectoproctos 


4.500 










Brachiopoda 


Braquiopodos, 


335 


Ctenophora 


Medusas portadoras de peines 


100 




conchas lampara 




Acoelomorpha 


Gusanos acelomados 




10 


Protostomos: Ecdvsozoa 




Protostomos (aruoo basal) 




















Nematoda 


Gusanos redondos 


25.000 


Chaetognatha 


Gusanos flecha 




100 


Kinorhyncha 


Quinorrincos 


150 
















Protostomos: Loohotrochozoa 






Nematomorpha 


Gusanos de pelo 












320 


Rotifera 


Rotiferos 




1.800 


Priapula 


Priapulidos 












16 


Platyhelminthes 


Gusanos pianos 




20.000 












Onychophora 


Gusanos de terciopelo 


110 


Nemertea 


Gusanos cinta 




900 


Tardigrada 


Osos de agua 


800 


Gastrotricha 


Gastrotricos 




450 


Arthropoda 


Artropodos (arahas, 


1.100.000 


Acanthocephala 


Acantocefalos 




1.100 




insectos,crustaceos) 




Entoprocta 


Entoproctos 




150 


Deuterostomos 






Gnathostomulida 


Gnatostomulidos 




80 
















Echinodermata 


Equinodermos (estrellas de mar, 7.000 


Sipuncula 


Gusanos cacahuete 




320 




erizos de mar, pepinos de mar) 


Echiura 


Gusanos cuchara 




135 


Hemichordata 


Gusanos bellota 


85 


Annelida 


Gusanos segmentados 




16.500 


Chordata 


Cordados (tunicados,anfioxos, 50.000 


Mollusca 


Moluscos (almejas, 




94.000 




tiburones, peces oseos, anfibios, 




caracoles, pulpos) 








reptiles, mamiferos) 
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(a) Las mandibulas de la oruga arrancan (b) Los tentaculos del gusano pluma filtran (c) Las mandibulas y los dientes de los 
hojas. restos. tiburones atrapan a las presas. 




FIGURA 32.2 Los animales se mueven y comen de diversas maneras. La variacion en las extremidades y en las partes 
de la boca permite a los animales moverse y conseguir comida de una gran variedad de formas. 



de simetrfa corporal y el grado de cefalizacion (que, dicho de 
forma sencilla, es la formacion de una region cefalica), (3) la 
presencia o ausencia de una cavidad corporal llena de fluido, y 
(4) el modo en que tienen lugar los primeros acontecimientos 
en el desarrollo de los embriones. El origen y la evolucion tem- 
prana de los animales se baso en el origen y la evolucion de 
estos cuatro rasgos. Vamos a consider ar cada uno en detalle. 

Evolucion de los tejidos Todos los animales tienen gru- 
pos de celulas similares que estan organizadas en unas estruc- 
turas altamente integradas y funcionales llamadas tejidos. 
Aunque las esponjas carecen de muchos de los tipos de teji- 
dos que se encuentran en otros animales, si que tienen epite- 
lio, que es una capa de celulas unidas entre si que recubren su 
superficie. Otros animales tienen una seleccion de otros tipos 
de tejidos ademas del epitelio. 

En otros animales el numero de capas de tejido que se en- 
cuentran en el embrion es un rasgo clave. Los animales cuyos 
embriones tienen dos tipos de capas de tejido se llaman diblas- 
ticos (literalmente, «dos yemas»); los animales cuyos embrio- 
nes tienen tres tipos se llaman triblasticos («tres yemas»). 
Puede que recuerdes del Capftulo 22 que estos tejidos embrio- 
narios se organizan en capas, llamadas capas germen. En los 
diblasticos estas capas germen se llaman ectodermo y endo- 



dermo. Las rafces griegas ecto y endo significan exterior e inte- 
rior respectivamente; la rafz derm significa «piel». En muchos 
casos la «piel» exterior e interior de los embriones de los diblas- 
ticos estan conectadas por un material gelatinoso que puede 
contener algunas celulas. En los triblasticos, sin embargo, existe 
una capa de tejido entre el ectodermo y el endodermo llamada 
mesodermo. (La raiz griega meso significa medio). 

Los tejidos embrionarios animales se convierten en diver- 
sos tejidos adultos, organos o sistemas de organos (vease Fi- 
gura 22.10). En los triblasticos, por ejemplo, el ectodermo da 
lugar a la piel y al sistema nervioso. El endodermo da lugar al 
recubrimiento interno del tracto digestivo. El sistema circula- 
torio, los musculos, y las estructuras internas como el hueso y 
la mayona de los organos provienen del mesodermo. Asi que, 
en general, el ectodermo produce la cobertura del animal y el 
endodermo genera el tracto digestivo. El mesodermo da lugar 
a los tejidos que hay entre ellos. Los diblasticos siguen la 
misma pauta, excepto que (1) el musculo tiene una organiza- 
cion mas simple y deriva del ectodermo, y (2) los tejidos re- 
productores derivan del endodermo. 

Tradicionalmente, se han reconocido dos grupos de animales 
como diblasticos: los cnidarios y los ctenoforos (Figura 32.3a). 
Los cnidarios incluyen a las medusas, los corales, las anemo- 
nas, las plumas de mar (Figura 32.3b), y la hidra, que durante 



(a) Los cnidarios y los ctenoforos son (b) Entre los Cnidaria se encuentran la (c) Los Ctenophora son los portadores 

diblasticos. hidra, las medusas, el coral y las plumas de peines. 

de mar (en la foto). 




FIGURA 32.3 Los animales diblasticos tienen cuerpos formados por ectodermos y endodermos. (a) Los diblasticos 
solo tienen dos tipos de tejido embrionario. (b) Como la mayona de los miembros de los Cnidaria, esta pluma de mar vive 
en un medio marine (c) Los portadores de peines, que pertenecen a los Ctenophora, son un componente importante de 
las comunidades planctonicas en mar abierto. 
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Un organismo modelo: Hydra 



Los cnidarios tienen un interes especial 
para los biologos porque representa el li- 
naje animal vivo con tejidos complejos 
mas antiguos. Los ectodermos y endoder- 
mos que se encuentran en sus embriones 
dan lugar a un numero de tipos de celulas 
y tejidos en los adultos. Puede que los teji- 
dos cnidarios esten compuestos por celu- 
las sensoriales que inician senales electri- 
cas en respuesta a estimulos ambientales, 
las celulas nerviosas que procesan esas se- 
nales electricas y las conducen a traves del 
organismo, o celulas musculares que se 
contraen o se relajan como respuesta a las 
senales electricas. Los cnidarios tambien 
tienen epitelio,que consiste en una capa 
de celulas estrechamente unidas que se 
une a una matriz extracelular extensiva. En 
los animales, el epitelio cubre el exterior 
del organismo asi como la superficie de los 
organos internos. 

Para comprender por que es intere- 
sante la presencia de estos tejidos, consi- 
der al cnidario de agua dulce llamado 
hidra (Figura 32.4). La mayon'a de las es- 
pecies del Hydra miden aproximadamente 
medio centimetro,viven sujetos a rocas u 
otros substratos firmes, y pasan su vida 
agarrando presas pequenas o trozos de 



restos organicos con un grupo de tentacu- 
los largos. Una hidra adulta posee tres 
zonas corporales basicas: (1) un disco 
basal, que adhiere el individuo a la roca; (2) 
una section tubular que constituye el 
grueso del organismo; y (3) una «cabeza» 
que contiene la boca y los tentaculos. 

Durante casi 1 00 anos, los biologos han 
hecho experimentos que, basados en di- 
ferentes disecciones de hidras y en el es- 
tudio de su regeneration, reforman los 
tejidos y las regiones corporales que fal- 



Tentaculos 



Cuerpo tubular 



Disco basal 




tan. Este trabajo ha llevado a una com- 
prension mas profunda de como las celu- 
las nerviosas, los musculos, el epitelio y 
otras celulas especializadas surgen de ce- 
lulas no especializadas llamadas celulas 
madre (vease Capitulo 21). En concrete 
los experimentos con hidras proporciona- 
ron conocimientos fundamentals sobre 
como las senales entre celulas convierten 
celulas en tejidos y,tras el desarrollo,crean 
la diferenciacion de celulas a tipos de ce- 
lulas especializadas. 



Las presas 
capturadas se 
trasladan a la boca 



FIGURA 32.4 La hidra es un modelo en biologia. Las hidras crecen rapido y son relativamente 
faciles de mantener en el laboratorio.Si se corta a un adulto en trozos, las partes del organismo 
que faltan pueden regenerarse en algunos fragmentos para formar adultos completos. 



mucho tiempo ha sido una importante fuente de modelos de 
organismos en el desarrollo de la biologia (Cuadro 32.1). 
Los ctenoforos son las medusas «portadoras de peines» (Fi- 
gura 32.3c). Todos los demas animales, desde las sanguijue- 
las a los humanos, son triblasticos. 

Simetna y cefalizacion Un rasgo basico de un orga- 
nismo multicelular es la presencia o ausencia de un piano de 
simetna. El organismo de un animal es simetrico si puede ser 
dividido en piano de manera que las partes resultantes sean 
practicamente identicas. Los organismos de los animales pue- 
den tener 0, 1, 2 o mas pianos de simetna. Muchas esponjas, 
incluyendo la que se ilustra en la Figura 32.5a, son asimetri- 
cas, lo que significa que no tienen pianos de simetna. No 
pueden ser seccionadas de modo que se produzcan dos par- 
tes similares. 

Todos los demas animales exhiben simetna radial (de 
« radio ») o simetna bilateral («dos lados»). Los organismos 
con simetna radial tienen un mniimo de dos pianos de sime- 
tna (Figura 32.5b). Muchos de los animales con simetna ra- 
dial que viven hoy dia o bien flotan en el agua o bien estan 
unidos a un sustrato. 

Los organismos con simetna bilateral tienen un piano de 
simetna y suelen tener un cuerpo largo y estrecho. La evolu- 



tion de la simetna bilateral fue un paso cntico en la evolution 
animal porque provoco una serie de cambios asociados que se 
conocen como cefalizacion: la evolution de una cabeza, o re- 
gion anterior, donde se concentran estructuras usadas para la 
alimentation, la perception del medio, y el procesamiento de 
information (Figura 32.5c). Las estructuras de alimentation y 
de perception de la cabeza se enfrentan al medio, mientras 
que las regiones posteriores, en el lado opuesto del organismo, 
estan especializadas en la locomotion. Todos los animales tri- 
blasticos tienen simetna bilateral a exception de las especies 
del filo Equinodermata, un grupo en el que la simetna radial 
se desarrollo de manera independiente a los grupos diblasti- 
cos. Los equinodermos incluyen especies como las estrellas de 
mar, los erizos de mar, los lirios de mar y los ofiuroideos. Aun- 
que sus larvas tienen simetna bilateral, los equinodermos 
adultos tienen simetna radial. 

Para explicar la preponderancia de la simetna bilateral, los 
biologos apuntan que la localization y la captura de comida 
es particularmente eficiente cuando el movimiento es dirigido 
por una region cefalica distintiva y esta impulsado por una re- 
gion posterior alargada. En combination con el origen del me- 
sodermo, que hizo posible la evolution de la musculatura ex- 
tensiva, un organismo planificado con simetna bilateral 
permitio agilizar y dirigir el movimiento y la caza. Los linajes 
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(a) Asimetrfa. 



Esponja 



Ningun 
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de simetrfa 



(b) Simetrfa radial. 




Multiples 
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(c) Simetrfa bilateral. 



Un solo 
piano 

de simetrfa 



FIGURA 32.5 Hay tres tipos de simetrfa corporal en los 
animales. 

O PREGUNTA Los humanos, las estrellas de mar y las medusas de 
la Figura 32.3c, y la hidra de la Figura 32.4 £Son asimetricos, tienen 
simetrfa radial o simetrfa bilateral? 



con un organismo con simetrfa bilateral triblastica tienen el 
potencial para diversificarse en una seleccion de maquinas 
formidables que comen y se mueven. 

£Por que fue importante la evolucion de la cavidad 

corporal? Un tercer elemento arquitectonico que distingue 
a los filos animales es la existencia de una cavidad estanca y 
llena de lfquido llamada celoma. Aunque los diblasticos tie- 
nen un canal central que funciona en la digestion y la circula- 
tion, no tienen celoma. 

Los biologos fueron capaces de determinar la naturaleza de 
la cavidad corporal en varios filos triblasticos gracias a obser- 



(a) Los acelomados no tienen cavidad corporal estanca. 
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(b) Los pseudocelomados tienen una cavidad corporal estanca 
parcialmente recubierta por el mesodermo. 
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(c) Los celomados tienen una cavidad corporal estanca 
completamente recubierta por el mesodermo. 



Celoma 




. Piel 

(del ectodermo) 

- Musculos y 
organos 

(del mesodermo) 

Intestinos 
(del endodermo) 



FIGURA 32.6 Los animales pueden tener o no tener cavidad 
corporal. 



vaciones minuciosas y a la diseccion de embriones en desarro- 
llo y de adultos. A los triblasticos que no tienen celoma se los 
llama acelomados («sin cavidad»; vease Figura 32.6a); los 
que poseen celoma se llaman celomados. En algunos grupos 
de celomados, como los gusanos redondos y los rotfferos, la 
cavidad estanca se forma entre las capas del endodermo y el 
mesodermo del embrion. Este diseno se llama pseudoceloma, 
que significa «falso hueco» (Figura 32.6b). El termino es poco 
acertado, porque si que existe una cavidad llena de fluidos, 
solo que esta estructurada de un modo distinto al del «verda- 
dero» celoma, que se forma desde dentro del mesodermo y 
por tanto esta rodeada a ambos lados por celulas del meso- 
dermo (Figura 32.6c). Un pseudoceloma tiene el mesodermo 
en la parte exterior de la cavidad llena de fluido; un celoma 
tiene el mesodermo tanto en la parte exterior como en la inte- 
rior. Como resultado, los musculos y los vasos sangumeos se 
pueden formar a ambos lados de la cavidad del organismo del 
celomado. En este sentido, el celoma representa un diseno mas 
sofisticado que el pseudoceloma. 

El celoma crea un contenedor para la circulation del oxf- 
geno y los nutrientes, junto con espacio en el que los organos 
internos pueden moverse de manera independiente al resto. 
Pero el celoma se considera una innovation importante a nivel 
critico durante la evolucion animal porque una camara defi- 
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nida y llena de fluido puede actuar como un hidroesqueleto 

eficiente. Los animales de cuerpos blandos con hidroesquele- 
tos pueden moverse aunque no tengan aletas o extremidades. 
El movimiento es posible porque el fluido del interior del ce- 
loma estira la pared corporal, como si fuera un globo de agua, 
ejerciendo tension (Figura 32.7a). Esta fuerza ejerce presion al 
fluido del interior del celoma. Cuando los musculos de la 
pared corporal se contraen contra el fluido bajo presion, el 
fluido se mueve porque el agua no puede ser comprimida. 

Utilizando un nematodo como ejemplo, la Figura 32.7b 
muestra como la coordinacion entre las contracciones y rela- 
jaciones del musculo producen cambios en la forma de un hi- 
droesqueleto que hacen posibles los movimientos necesarios 
para retorcerse o nadar. Q Si comprendes como funciona un 
hidroesqueleto, debenas ser capaz de demostrar sus funciones 
con un globo de agua largo y en forma de tubo, utilizando tus 
dedos para apretar ambos lados para simular las contraccio- 
nes del musculo. Tambien debenas poder explicar si tu globo 
ejemplo representa a un celoma o a un pseudoceloma. Propor- 
cionando un hidroesqueleto, la evolucion del celoma dio a los 
organismos con simetna bilateral la habilidad para moverse 
de manera eficiente en busca de comida. 

iQue son las pautas de desarrollo de los protostomos 
y los deuterostOITIOS? A excepcion de los equinodermos 



(a) Esqueleto hidroestatico de un nematodo. 



Pared corporal (en tension: 
crea presion en el fluido) 

Pseudoceloma lleno de fluido 
(bajo presion: crea tension 
en la pared corporal) 

Musculos (crean el cambio 
de forma) 

(b) La coordinacion de las contracciones musculares dan lugar 
a la locomocion. 

Musculos relajados 
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Cuando los musculos 
de un lado se contraen, 
la camara llena de fluido 
cambia de forma y 
el animal se dobla. 



Musculos relajados 



FIGURA 32.7 Los esqueletos hidroestaticos permiten que los 
animales sin extremidades se muevan. El nematodo (gusano 
redondo) se mueve con la ayuda de su esqueleto hidroestatico. 

O PREGUNTA Supon que los musculos a ambos lados de este 
nematodo se contrajeran a la vez. iQue pasan'a? 



adultos, todos los celomados, incluyendo equinodermos en 
fases juveniles, tienen simetna bilateral y tres capas de tejido 
embrionario. A este gran grupo de organismos se le llama for- 
malmente Bilateria, porque tienen simetna bilateral en algun 
momento de su ciclo. Los bilaterales, a su vez, se pueden divi- 
dir en dos subgrupos basandose en acontecimientos distinti- 
vos que suceden en el desarrollo temprano del embrion. Los 
dos grupos son los protostomos y los deuterostomos. La 
inmensa mayoria de las especies animales, incluidos los artro- 
podos, los moluscos y los anelidos, son protostomos; los cor- 
dados y los equinodermos son deuterostomos. (El filo Arthro- 
poda incluye a los insectos, las aranas y los crustaceos; los 
Annelida son los gusanos segmentados; los Chordata incluyen 
a los peces oseos, los anfibios y los mamfferos). 

Para comprender los contrastes en el desarrollo de los em- 
briones de los protostomos y los deuterostomos, recuerda del 
Capftulo 22 que el desarrollo de un embrion animal empieza 
con el clivaje. El clivaje es una serie rapida de divisiones mito- 
ticas que tienen lugar en ausencia del crecimiento. El clivaje 
divide el citoplasma del huevo y lo convierte en una masa de 
celulas. En muchos protostomos, estas divisiones celulares se 
suceden en una pauta conocida como clivaje espiral. Cuando 
el clivaje espiral tiene lugar, el eje mitotico de las celulas en di- 
vision se orienta en angulo al eje principal de las celulas y da 
como resultado una disposicion helicoidal de las celulas. En 
muchos deuterostomos, el eje mitotico de las celulas en divi- 
sion se orienta en paralelo o en perpendicular al eje principal 
de las celulas, dando como resultado celulas que se amonto- 
nan directamente unas encima de otras en una pauta llamada 
clivaje radial (Figura 32.8a). 

Una vez que el clivaje ha creado una bola de celulas, tiene 
lugar el proceso llamado gastrulacion. Como seguramente re- 
cuerdas del Capftulo 22, la gastrulacion es una serie de mo- 
vimientos celulares que forman las tres capas de tejido em- 
brionario. Tanto en protostomos como en deuterostomos, la 
gastrulacion empieza cuando las celulas se mueven hacia el 
centro del embrion. La migracion de las celulas crea un poro 
que se abre hacia el exterior (Figura 32.8b). En los protosto- 
mos, ese poro se convierte en la boca. El otro extremo del in- 
testino, el ano, se forma despues. En los deuterostomos, sin 
embargo, este poro inicial se convierte en el ano; la boca se 
forma mas tarde. Traducido de manera literal, protostomo 
significa «primera boca» y deuterostomo significa «segunda 
boca». 

La ultima diferencia de desarrollo entre los grupos surge a 
medida que aparece la gastrulacion y el celoma empieza a for- 
marse. Los embriones de protostomos tienen dos secciones de 
mesodermo al lado del intestino. Como indica la parte iz- 
quierda de la Figura 32.8c, su celoma empieza a formarse 
cuando se abren cavidades desde el interior de las dos seccio- 
nes del mesodermo. En contraste, los embriones de deuteros- 
tomos tienen capas de celulas mesodermicas situadas a cada 
lado del intestino. Tal y como muestra la parte derecha de la 
Figura 32.8c, su celoma empieza a formarse cuando estas 
capas salen hacia fuera y pellizcan hasta formar bolsillos lle- 
nos de fluido alineados con el mesodermo. 

En resumen, las pautas de desarrollo del protostomo y el 
deuterostomo resultan de diferencias en tres procesos: el cli- 
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FIGURA 32.8 En los protostomos y en los deuterostomos, existen tres acontecimientos diferentes en el 
desarrollo temprano. Las diferencias entre los protostomos y los deuterostomos muestran que hay mas de una 
manera de crear un plan corporal celomado con simetna bilateral. 



vaje, la gastrulacion y la formacion del celoma. En esencia, las 
pautas de desarrollo del protostomo y del deuterostomo re- 
presentan dos caminos diferentes de conseguir el mismo fin: la 
construccion de un cuerpo con simetna bilateral que contiene 
una cavidad alineada con el mesodermo. 

El diseno de tubo dentro de otro tubo Mas del 99 por 

ciento de las especies animales vivas hoy en dia son triblasti- 
cas con simetna bilateral y tienen celomas y siguen la pauta de 



desarrollo del protostomo o la del deuterostomo. Esta combi- 
nation de rasgos resulto ser un medio de exito espectacular 
para organizar una maquina que se mueve y se alimenta. 

Aunque suena complejo decir de cierto animal que es «bi- 
lateralmente simetrico, triblastico celomado con desarrollo de 
protostomo (o deuterostomo) », los cuerpos de muchos anima- 
les tienen, en realidad, una forma muy simple. El cuerpo ani- 
mal basico es un tubo dentro de otro tubo. El tubo interior es 
el intestino del individuo, y el tubo exterior forma la pared 
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corporal, como se ilustra en la Figura 32.9a. El mesodermo 
del centro forma los musculos y los organos. En muchos 
filos animales, los individuos tienen cuerpos largos, delgados 
en forma de tubo, y carecen de miembros. A los individuos 
de esta morfologfa se les llama comunmente gusanos. Hay 
muchos filos con forma de gusano incluyendo a los nemerti- 
nos y los sipunculos que se muestran en la Figura 32.9b. 

<:Que pasa con animales de formas mas complejas, como los 
saltamontes, las langostas o los caballos? Tambien tienen sime- 
tna bilateral, celomas triblasticos con desarrollo de protostomo 
o de deuterostomo, y no son gusanos. Pero un momento de re- 
flexion deberia convencerte de que, en esencia, el plan corporal 
de esos animales tambien puede ser entendido como un tubo 
dentro de otro tubo, solo que el tubo esta sobre unas patas. 

(a) El plan corporal del tubo dentro de otro tubo. 

Intestino derivado Musculos y Pared corporal derivada 

del endodermo organos derivados del ectodermo 




(b) Muchos filos animales tienen cuerpos parecidos a gusanos. 




Sipunculo (gusano cacahuete) 



FIGURA 32.9 El plan corporal del tubo dentro de otro tubo es 
comun en los animales. 

O PREGUNTA {De que modo son similares los terminos gusano y 
levadura (vease el Capitulo 31)? 



Piensa que muchos animales con un cuerpo que parece com- 
plejo son relativamente largos y delgados. Tienen una pared 
corporal exterior que mas o menos tiene forma de tubo, y un in- 
testino interno que va de la boca al ano. La cavidad general esta 
llena de musculos y organos que derivan del mesodermo. Las 
alas y las patas no son mas que maneras eficientes de que un or- 
ganismo con forma de tubo dentro de otro tubo se desplace. 

Cuando la evolucion por selection natural produjo el di- 
seno basico de tubo dentro de otro tubo, gran parte de la di- 
versificacion de los animales fue impulsada por la evolucion 
de nuevos tipos de estructuras para moverse y capturar co- 
mida. <;Respaldan esta teoria los datos aportados por los ana- 
lisis filogeneticos o por las secuencias de DNA? 

Valoracion de las filogenias moleculares 

Probablemente, el trabajo mas prestigioso publicado sobre filo- 
genia animal aparecio en 1997. Utilizando secuencias del gen 
que se codifica en molecula de RNA en la pequena subunidad 
del ribosoma, Anna Marie Aguinaldo y sus colaboradores esti- 
maron la filogenia de especies de 14 filos animales. Los resulta- 
dos fueron revolucionarios, y han sido confirmados por estudios 
mas recientes y extensivos que han incluido datos de genes y 
filos adicionales. El arbol filogenetico de la Figura 32.10 es una 
version actualizada del resultado del estudio de 1997, basado en 
nuevos estudios de los genes del RNA ribosomico y de varias 
protemas. Este arbol representa, en la actualidad, el mejor cal- 
culo estimado de filogenia animal, porque se basa en una gran 
cantidad de secuencias de datos y por tanto en un gran numero 
de rasgos que evolucionan independientemente de los demas. 

Para empezar a analizar este arbol, comienza por la rafz y 
sigue hacia arriba. Deberias observar varios puntos clave: 

Un grupo de protistas llamados coanoflagelados son los 
parientes vivos mas cercanos de los animales, y los Porifera 
(esponjas) son el filo animal mas basal. Los coanoflagela- 
dos y las esponjas comparten varias caracteristicas clave. 
Ambos son sesiles, lo que significa que los adultos viven 
permanentemente sujetos a un sustrato. Tambien se ali- 
mentan del mismo modo, utilizando celulas con morfolo- 
gfas casi identicas. Como muestra la Figura 32.11, el batir 
de los flagelos crea corrientes de agua que lleva restos or- 
ganicos hacia las celulas alimenticias de los coanoflagela- 
dos y las esponjas. Las celulas alimenticias de la esponja se 
llaman coanocitos. En estas celulas alimenticias, se atrapan 
e ingieren las partfculas de comida. La diferencia clave 
entre los dos grupos es que las esponjas son multicelulares. 

• Las esponjas son parafileticas. Dicho de otro modo, no 
todas las esponjas derivan del mismo ancestro. De hecho, 
las esponjas representan varios linajes independientes. 

En el arbol, el filo diblastico con simetna radial se encuentra 
justo por encima de las esponjas, lo que significa que se se- 
pararon de otros animales algo mas tarde que las esponjas. 
Esta conclusion se reafirma con el registro fosil de los anima- 
les, porque las esponjas aparecen antes que los cnidarios y 
los ctenoforos. La position de los diblasticos, en la base del 
arbol, implica que el endodermo y el ectodermo fueron los 
primeros tipos de tejido que evolucionaron, y que la simetna 
radial evoluciono antes que la simetna bilateral. 
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Arbol filogenetico basado en similitudes y 
diferencias en las secuencias del DNA de 
bastantes genes de diversos filos animales. 
Las barras a lo largo de las ramas indican cuando 
se originaron ciertos rasgos morfologicos. 
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FIGURA 32.10 Una filogenia del filo animal basada en datos de secuencia de DNA. Arbol filogenetico basado en 
similitudes y diferencias en las secuencias del DNA de bastantes genes de diversos filos animales. Las barras a lo largo 
de las ramas indican cuando se originaron ciertos rasgos morfologicos. 

O EJERCICIO Trabajos recientes sugieren que la segmentacion tambien puede haber surgido de manera 
independiente entre los moluscos. Ahade al arbol una etiqueta que diga «£Segmentaci6n?» para indicar esa posibilidad. 



• Los grupos mas antiguos de triblasticos con simetna bilate- 
ral, los Acoelomorpha, carecen de celoma. Este resultado 
confirma una hipotesis importante: que, normalmente, los 
organismos animales evolucionaron de formas simples a 
otras mas complejas. 

• Basandose en la morfologfa, los biologos pensaron que el 
acontecimiento mas importante en la evolucion de los Bila- 
teria fue la division entre los protostomos y los deuterosto- 
mos. O Los datos moleculares coinciden, pero muestran 
que tuvo lugar una division adicional, igual de esencial, 
entre los protostomos, formandose asi los dos grandes sub- 
grupos con desarrollo de protostomo: (1) los Ecdysozoa, 
que incluyen a los artropodos y a los nematodos; (2) los 
Lophotrochozoa, que incluyen a los moluscos y a los aneli- 
dos. Los Ecdysozoa crecen mudando su esqueleto externo 
y expandiendo sus cuerpos, mientras que los Lophotrocho- 
zoa crecen extendiendo el tamano de sus esqueletos. 



• Las especies del filo Platyhelminthes (gusanos pianos) no 
tienen celoma pero son lofotrocozoos. Para interpretar este 
resultado, los biologos senalan que los platelmintos tuvie- 
ron que evolucionar de un ancestro que tuvo celoma. 
Dicho de otro modo, la condicion de acelomado en estas 
especies es una condicion derivada. Representa la perdida 
de un rasgo complejo, indicado por la etiqueta «Aceloma» 
en el arbol. En este caso, los animales no evolucionaron de 
formas mas simples, sino mas complejas. 

Los organismos pseudocelomados surgieron de ancestros 
que teman celomas «verdaderos» en dos momentos du- 
rante el curso de su evolucion. Un cambio de celoma a 
pseudoceloma tuvo lugar entre los ancestros de los actuales 
(1) nematodos (gusanos redondos) y (2) rotfferos. 

• Cuando un organismo se divide en una serie de estructuras 
repetidas, como los segmentos de un gusano de tierra o la 
columna vertebral y las costillas de un pez, se dice que esta 
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(a) Los coanoflagelados son protistas sesiles, algunos son coloniales. (b) Las esponjas son animales sesiles multicelulares. 




FIGURA 32.1 1 Las celulas de alimentacion de los coanoflagelados y de las esponjas son casi identicas 
en estructura y funcion. (a) Los coanoflagelados suspensivoros.(b) Seccion transversal de una esponja 
simple que se esta alimentando por filtracion. El batir de los flagelos produce una corriente de agua que Neva 
comida al interior del cuerpo de la esponja, donde puede ser ingerida por las celulas alimentarias. 



segmentado. La segmentation evoluciono de forma inde- 
pendiente en los anelidos (gusanos de tierra y otros gusanos 
segmentados), los artropodos (insectos, aranas y crustaceos) 
y tambien en los vertebrados. Los vertebrados son un li- 
naje monofiletico de entre los Chordata que se define por la 
presencia de craneo; otras especies de vertebrados tambien 
tienen columna vertebral (vease Capftulo 34). El grupo 11a- 
mado invertebrados, que se define como todos aquellos 

Comprueba si lo has entendido 

Si entiendesque... O 

El origen y la diversificacion temprana de los animales estuvieron 
marcados por cambios en cuatro rasgos fundamentales: la 
simetria corporal, el numero detejidos embrionarios presentes, 
la evolucion de una cavidad corporal y el patron de desarrollo 
del protostomo frente al del deuterostomo. 

Deben'as ser capaz de... O 

1) Explicar por que la simetria bilateral en combinacion con la 
triblastia y un celoma es responsable del diseno del tubo 
dentro de otro tubo que se observa en muchos animales 
vivos hoy en d i a. 

2) Explicar por que fue importante la cefalizacion. 

3) Elaborar un borrador de la filogenia de los animales, 
mostrando a los coanoflagelados como un grupo aparte,a las 
esponjas y las medusas como grupos basales,y a los 
Acoelomorpha como los miembros mas antiguos de los 
Bilateria,y despues tres ramas mostrando las relaciones entre 
los Lophotrochozoa, los Ecdysozoa y los deuterostomos. 

4) En el arbol que has esbozado, marca el origen de la 
multicelularidad, la triblastia, la simetria bilateral, el desarrollo 
de tipo protostomo y el desarrollo de tipo deuterostomo. 



animales que no son vertebrados, es parafiletico, lo que sig- 
nifies que incluye algunos, aunque no todos, de los descen- 
dientes de un ancestro comun. Evidencias recientes sugieren 
que la segmentacion tambien evoluciono de manera inde- 
pendiente en los moluscos (caracoles, almejas, calamares). 

Aunque los biologos estan cada vez mas seguros de que mu- 
chas o todas estas conclusiones son correctas, la filogenia de 
los animales es aun un trabajo en desarrollo. A medida que se 
amplian los horizontes de los datos biologicos, es probable que 
surjan nuevos analisis que confirmen o cuestionen estos resul- 
tados, pero tambien que contribuyan en la comprension de 
otros aspectos sobre el origen y la diversificacion del linaje mas 
rico en especies del arbol de la vida. Mantente al corriente. 
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The Architecture of Animals 

323 iQue sucede con la diversificacion 
de los animales? 

Dentro de cada filo animal, los rasgos basicos del plan corpo- 
ral no varian entre especies. Por ejemplo, el plan corporal de 
los moluscos triblasticos, protostomos con simetria bilateral 
con un celoma reducido, incluye un pie muscular, una cavidad 
llamada masa visceral, y una estructura llamada manto. Pero 
hay unas 100.000 especies de moluscos. O Si los grandes lina- 
jes animales se definen por un plan corporal especifico, ,:que 
impulso la diversificacion de las especies dentro de cada linaje? 

En muchos casos, la respuesta a esta pregunta es la evolu- 
cion de nuevos metodos de alimentarse y desplazarse. Re- 
cuerda que muchos animales consiguen su comida ingiriendo 
a otros organismos. Los animales son diversos porque hay 
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(a) El camaron antartico filtra el alimento utilizando sus piernas. 



(b) Las ballenas barbudas filtran el alimento utilizando su barba. 





FIGURA 32.1 2 Los animales suspensivoros recolectan comida suspendida. (a) El camaron antartico y (b) las ballenas 
barbudas filtran particulas de comida del agua, utilizando las estructuras de captura mostradas en los primeros pianos. 



miles de maneras de encontrar y comer los millones de orga- 
nismos diferentes que existen. 

Alimentacion 

Para organizar la diversidad de formas en que los animales en- 
cuentran comida, los biologos distinguen como los individuos 
comen lo que comen. En cuanto a la forma en que lo hacen, los 
animales pueden conseguir comida de cuatro maneras: alimen- 
tacion por filtracion, alimentacion en deposito, alimentacion 
de fluidos y alimentacion de masas de comida. En lo que se re- 
fiere a lo que comen, los animales tienen tres fuentes generales 
de alimento: plantas o algas, otros animales y detritos. En mu- 
chos casos, las especies que llevan a cabo diversas estrategias 
de consecucion de alimento y en diversas fuentes pertenecen a 
un mismo linaje. Vamos a revisar la diversidad de formas en 
que comen los animales, despues consideraremos la variedad 
de maneras en que se mueven para conseguir comida. 

Cuatro tacticas basicas de alimentacion animal Hay 

dos ideas clave para comprender como los animales del mismo 
linaje pueden tener el mismo plan corporal basico pero alimen- 
tarse de maneras totalmente distintas: (1) sus piezas bucales 



varfan, y (2) la estructura de las piezas bucales de un animal se 
correlacionan estrechamente con su metodo de alimentacion. 
Recuerda estos conceptos mientras revisas las tacticas genera- 
les que los animales utilizan para conseguir comida. 

• Los suspensivoros, tambien conocidos como filtradores, 

capturan la comida filtrando particulas suspendidas en el 
agua o en el aire. La Figura 32.12a muestra camarones an- 
tarticos, los cuales se alimentan por filtracion mientras 
nadan. A medida que los individuos se mueven hacia de- 
lante, sus patas se mueven hacia dentro y hacia fuera. Las 
proyecciones de sus patas atrapan particulas de comida que 
pasan flotando. Entonces las particulas de comida se mue- 
ven hacia arriba por el cuerpo hasta la boca, donde son in- 
geridas. A su vez, ballenas barbudas (suspensivoros) se ali- 
mentan de estos camarones (Figura 32.12b). Estas ballenas 
tienen una serie de laminas largas hechas de un material ca- 
lloso llamado barba, que cuelga de sus mandibulas. Las ba- 
llenas barbudas se alimentan engullendo agua que alberga 
camarones, expulsando el agua hacia fuera entre sus bar- 
bas, y atrapando los camarones en sus bocas. Los suspensi- 
voros presentan una gran variedad de estructuras para 
atrapar las particulas suspendidas, normalmente pequenas 
algas, animales o trozos de detritos, y llevarselas a la boca. 



(a) Los gusanos de tierra (Annelida) comen mientras cavan (b) Los pepinos de mar comen mientras cavan a traves 

a traves de la tierra. de depositos organicos. 




FIGURA 32.1 3 Los animales depositivoros comen mientras cavan a traves de un sustrato. 

O PREGUNTA ^Por que es logico que los animales que se alimentan de un deposito tiendan a tener cuerpos similares a un tubo? 
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(a) Las mariposas tienen una proboscide hueca 
y extensible. 




FIGURA 32.1 4 Los animales f luidofagos beben h'quidos. 

O PREGUNTA Los colibn'es, las garrapatas y los mosquitos tambien se 
la estructura de sus piezas bucales con su funcion en la alimentacion? 

• Los depositivoros comen a medida que atraviesan un sus- 
trato. Los gusanos de tierra, por ejemplo, son anelidos que 
tragan tierra a medida que hacen un tunel a traves de ella 
(Figura 32.13a). Muchos depositivoros digieren materia 
organica del suelo; su comida consiste en bacterias que 
viven en la tierra, arqueas, protistas y hongos, ademas de 
detritus. Los insectos que cavan a traves de las hojas y los 
tallos de las plantas, abren tuneles a traves de montones de 
heces o excavan en las carcasas de animales o plantas 
muertas tambien pueden ser considerados depositivoros 
porque comen a traves de un sustrato. Pero quiza los depo- 
sitivoros mas comunes e importantes sean los equinoder- 
mos llamados pepinos de mar (Figura 32.13b). El lecho 
marino es rico en materia organica que cae hacia abajo 
desde la superficie y se almacena en depositos ricos en nu- 
trientes, que los pepinos de mar explotan. 

A diferencia de los suspensfvoros, que son diversos en talla 
y forma, y utilizan distintos metodos de captura o filtracion, 
los depositivoros se parecen mucho entre ellos. Normalmente 

(a) Los caballos se alimentan de tallos de hierba. 




Los molares machacan 
los tallos de hierba 



Los dientes delanteros 
arrancan los tallos 



(b) Las moscas azules tienen una pieza bucal extensible 
y parecida a una esponja. 




limentan de fluidos. iComo se correlaciona 

tienen unas piezas bucales muy simples si comen sustratos 
blandos, y su cuerpo tiene forma de gusano. Sin embargo, al 
igual que los suspensfvoros, los depositivoros se dan en una 
amplia variedad de linajes que incluyen gusanos redondos (ne- 
matodo), moluscos (Mollusca), a los «gusanos cacahuete» (Si- 
punculida), y a los cordados como el mixino. 

• Los fluidofagos chupan o succionan liquidos como nectar, 
savia, sangre o jugo de frutos. Varian desde las mariposas 
que se alimentan de nectar con una proboscide en forma de 
cana (Figura 32.14a), hasta la mosca azul que se alimenta 
de carne en putrefaccion utilizando una parte de su boca 
que parece una esponja (Figura 32.14b). Se encuentran en 
una gran variedad de linajes y a menudo tienen piezas bu- 
cales que les permiten atravesar semillas, tallos, piel u otras 
estructuras para retirar los fluidos que hay dentro. 

• Los raspadores ponen pedazos de comida en sus bocas. En 
estas especies, la estructura de las piezas bucales se correla- 
ciona con el tipo de piezas de comida que recolectan e ingie- 
ren. Por ejemplo, los caballos tienen dientes afilados en la 



(b) Los caracoles terrestres se alimentan de hojas. 




FIGURA 32.1 5 Los animales raspadores ingieren bocados o pedazos de comida. 

O PREGUNTA Los humanos, los perros y las aguilas tambien son raspadores. £C6mo se correlaciona la estructura 
de sus piezas bucales con su funcion en la alimentacion? 



(a) Muchas ranas (Chordata) se sientan y esperan a la presa. 




FIGURA 32.1 6 Los depredadores matan y comen organismos. 



parte frontal de la mandfbula para arrancar los tallos de 
hierba y molares anchos y pianos en la parte de atras de la 
mandibula para aplastar los tallos gruesos y convertirlos en 
una masa blanda que puedan tragarse (Figura 32.15a). Mu- 
chos caracoles tienen una estructura para alimentarse 11a- 
mada rabula que funciona como una escofina o lima. Las afi- 
ladas laminas que se encuentran en la rabula se mueven hacia 
delante o hacia atras para arrancar material de la planta o 
alga de manera que pueda ser ingerido (Figura 32.15b). 

Tres fuentes de alimentO Sin importar la forma en que se 

alimenten, los animales pueden clasificarse como herbivoros, 
que se alimentan de plantas o algas; carmvoros, que se alimen- 
tan de animales; o detritivoros, que se alimentan de materia 
organica muerta. Ademas, los herbivoros y carnivoros pueden 
subclasificarse como depredadores o parasitos; los animales 
que comen tanto plantas como animales se llaman ommvoros. 

Los depredadores matan a otros organismos para alimen- 
tarse de ellos, utilizando una seleccion de piezas bucales y es- 
trategias de caza. Por ejemplo, muchos tipos de rana son de- 
predadores que esperan quietos a su presa. Se quedan muy 
quietos y esperan a que un insecto o gusano se mueva cerca de 
ellos, entonces lo capturan con una extension, tan rapida como 
el rayo, de su lengua larga y pegajosa (Figura 32.16a). Por otro 
lado, los lobos localizan a la presa y la persiguen durante una 
caza larga y extensa (Figura 32.16b). Los pumas acechan a sus 
presas despacio, luego saltan sobre ellas o las alcanzan en un 
corto sprint. Aunque la mayoria de depredadores matan a 
otros animales para vivir, las especies que comen semillas sue- 
len considerarse depredadoras de semillas. 

Al contrario que los depredadores, los parasitos son mucho 
mas pequenos que sus victimas y habitualmente consiguen nu- 
trientes sin causar la muerte. Los endoparasitos viven dentro 
de sus huespedes y tienen cuerpos simples en forma de gusano. 
Las lombrices, por ejemplo, son platelmintos sin sistema diges- 
tivo. En vez de una boca, tienen, en la cabeza, garfios u otras 
estructuras llamadas escolex, que se adhieren a las paredes in- 
testinales del huesped (Figura 32.17a). En vez de digerir la co- 
mida ellos mismos, absorben los nutrientes directamente de lo 
que les rodea. Los ectoparasites, por otro lado, viven fuera de 
sus huespedes. Normalmente tienen extremidades que les per- 
miten agarrarse a su huesped y piezas bucales que les permiten 
perforar la piel del huesped y sorber los fluidos internos ricos 
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(b) Los lobos (Chordata) cazan a la presa. 




(a) Las tenias (Platyhelminthes) son endoparasitos. 




(b) Los piojos (Arthropoda) son ectoparasitos. 




FIGURA 32.1 7 Los parasitos toman nutrientes de animales 
vivos, (a) Las tenias son unos parasitos intestinales comunes en los 
humanos y en otros vertebrados. Se adhieren a las paredes del 
tracto digestive utilizando garfios con puas y ventosas en su 
extremo anterior, y absorben nutrientes de manera directa a traves 
de la pared corporal, (b) Los piojos son insectos parasitos de 
mamiferos y pajaros.Este piojo, Phthirus pubis, utiliza sus piernas 
semejantes a pinzas para adherirse a la region pubica de los 
humanos. El animal perfora la piel del anfitrion con sus partes 
bucales y se alimenta succionando fluidos corporales. 
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(a) Larva motil de anemona. (b) Anemona adulta sesil. 




FIGURA 32.1 8 Si los adultos son sesiles, las larvas se dispersan. 

(a) Las larvas de anemona nadan por sus propios medios y pueden 
dispersarse a nuevos habitats, (b) Las anemonas son sesiles durante 
la mayon'a de sus vidas. 



en nutrientes. El piojo de la Figura 32.17b es un ejemplo de un 
insecto (Arthropoda) ectoparasite que afecta a los humanos. 

Desplazamiento 

Muchos animales son depredadores que se sientan y esperan, y 
algunos son sesiles durante su vida adulta. Pero la gran mayo- 
ria de los animales se mueven por si mismos tanto cuando son 
jovenes como cuando son adultos. Por ejemplo, los huevos de 
las anemonas marinas se convierten en larvas que nadan (Fi- 
gura 32.18a). Sin embargo, las anemonas marinas adultas 
pasan la mayor parte de sus vidas unidas a una roca u otro sus- 
trato, y capturan y comen peces u otros organismos que pasan 
cerca (Figura 32.18b). En especies como esta, las larvas funcio- 
nan como una etapa vital de dispersion. Se parecen un poco a 
las semillas de las plantas terrestres: una etapa vital que permite 
a los individuos moverse hacia nuevos habitats, donde no com- 
petiran con sus padres para conseguir espacio u otros recursos. 

Los animales que se mueven de adultos, la locomocion tienen 
tres funciones: (1) encontrar comida, (2) encontrar companeros 
y (3) escapar de los depredadores. Los modos en los que los ani- 
males se desplazan en busca de comida o de sexo son muy varia- 
dos: cavan, se deslizan, nadan, vuelan, se arrastran o corren. Las 
estructuras que permiten estos desplazamientos son igualmente 
variables, entre las que se encuentran los cilios, los flagelos y los 
musculos que estan unidos a un esqueleto duro o que compri- 
men un esqueleto hidroestatico, permitiendo al animal retor- 
cerse. El esqueleto hidroestatico es una innovacion revoluciona- 
ria exclusiva de los animales y responsable de la locomocion en 
muchos filos con organismos en forma de gusano. Pero hubo 
otra innovacion importante entre los animales que hizo posible 
el movimiento rapido y muy controlado: las extremidades. 

Tipos de extremidades: articuladas e inarticuladas 

Las extremidades son un rasgo destacado de especies en mu- 
chos filos y son especialmente importantes en dos linajes de 
enorme importancia: los ecdisozoos y los vertebrados. Algu- 



nos miembros de los Ecdysozoa, como los onicoforos (gusa- 
nos aterciopelados), tienen extremidades sin articulacion en 
forma de saco (Figura 32.19a); otros, como los cangrejos y 
otros artropodos, tienen extremidades de articulacion mas 
compleja (Figura 32.19b). Los miembros articulados posibili- 
tan movimientos rapidos y precisos, y son un tipo importante 
de miembro en los vertebrados y los artropodos. 



(a) Los onicoforos son ecdisozoos con extremidades similares 
a sacos. 




(c) Los poliquetos (Annelida) tienen parapodios. 




(d) Los erizos de mar (Echinodermata) tienen patas tubulares. 




FIGURA 32.1 9 La funcion de diversos apendices animales en la 
locomocion. Los linajes dentro de los Ecdysozoa tienen (a) patas en 
forma de sacos o (b) extremidades articuladas. (c) Algunas especies 
de Lophotrochozoa tienen pequenas proyecciones llamadas 
parapodios. (d) Los equinodermos tienen estructuras inusuales 
llamadas patas tubulares. 
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£Todos los apendices animales son homologos? En el 

Capital o 24 se introdujo el concepto de homologfa, que se de- 
fine como similitud de rasgos debida a la herencia de un an- 
cestro comun. Tradicionalmente, los biologos teman como hi- 
potesis que los principales grupos de extremidades animales 
articuladas e inarticuladas no eran homologos. Para compren- 
der la logica de esta hipotesis, es importante apreciar la diver- 
sidad de apendices animales. Los animales de una amplia se- 
leccion de filos tienen estructuras que sobresalen de la pared 
corporal principal y funcionan durante la locomocion. Estos 
apendices van desde el brazo humano, las estructuras en 
forma de cerdas llamadas parapodia que tienen los gusanos 
segmentados (Figura 32.19c), hasta los pies blandos y en 
forma de tubo de los equinodermos (Figura 32.1 9d). Dada la 
variedad estructural de apendices animales, era logico mante- 
ner que por lo menos algunos apendices evolucionaron de 
forma independiente al resto. Como resultado, los biologos 
predijeron que genes totalmente distintos eran responsables de 
cada grupo principal de apendices. 

Sin embargo, resultados recientes discrepan con este punto 
de vista. Los experimentos en cuestion tienen que ver con un 
gen llamado Distal-less, que originariamente fue descubierto 
en la mosca de la fruta. (Distal significa «separado de la lmea 
media », y less «sin»). El nombre Distal-less, o D//, es muy 
acertado. En las moscas de la fruta que carecen del producto 
proteico que normalmente genera este gen, solo se forman 
brotes rudimentarios de extremidades. Las extremidades mu- 
tantes «carecen de separacion». Basandose en la morfologfa 
de los mutantes D//, parece que la protema emite un mensaje 
simple mientras se desarrolla el embrion de la mosca de la 
fruta: «los apendices deben crecer por aquf». 

Un grupo de biologos que trabaja en el laboratorio de Sean 
Carroll decidio probar la hipotesis de que el Dll pudiera estar 
involucrado en la formacion de extremidades o apendices en 
otros animales. Como muestra la Figura 32.20, usaron un 
marcador fluorescente que se adhiere al producto del gen Dll 
para localizar los tejidos en los que se expresa el gen. Cuando 
introdujeron el marcador fluorescente en el interior de em- 
briones de anelidos, artropodos, equinodermos, cordados y 
otros filos, descubrieron que saltaba hacia el Dll en todos los 
casos. Mas importante ami, la concentracion mas elevada de 
productos geneticos de Dll se encontro en las celulas que for- 
man los apendices; incluso en los filos como los organismos 
con forma de gusano que tienen apendices extremadamente 
simples. Otros experimentos han demostrado que el Dll tam- 
bien intirviene en la formacion de las vertebras. 

Basandose en estos descubrimientos, los biologos conclu- 
yen que por lo menos unos pocos de los mismos genes estan 
involucrados en el desarrollo de todos los apendices observa- 
dos en los animales. Para utilizar el vocabulario introducido 
en el Capitulo 24, la hipotesis sostiene que todos los apendi- 
ces animales tienen algun grado de homologfa genetica y que 
todos ellos derivan de los apendices que estaban presentes en 
un ancestro comun. La idea es que un apendice simple evolu- 
ciono en un momento temprano de la historia de los Bilateria 
y que, por consiguiente, la evolucion por selection natural 
produjo la diversidad de extremidades, antenas y alas que ob- 
servamos hoy en dia. Sin embargo, esta hipotesis es controver- 
tida, y la investigation sigue a buen ritmo. 



Experimento 



Pregunta: <j,Esta el gen Dll implicado en la formacion de las 
extremidades de otras especies aparte de los insectos? 



Hipotesis: En todos los animales, el Dll emite senales de «hacer 
crecer apendice aqui». 

Hipotesis nula: El Dll no esta implicado en el desarrollo de 
apendices en otras especies aparte de los insectos. 



Diseno del experimento: 

Anade un tinte a embriones en desarrollo que se adheriran a productos 
del gen Dll (proteinas), revelando su localizacion. El tinte puede ser 
verde fluorescente o marron oscuro. 



Gusano 
segmentado 




Prediccion: En embriones de una amplia variedad de especies, los 
productos del gen Dll tintados estaran localizados en areas donde se 
estan formando los apendices. 

Prediccion de la hipotesis nula: Los productos del gen Dll 
tintados se localizaran en areas en las que se estan formando los 
apendices solo en los insectos. 



Resultados: 

Insecto 



Patas en *\ 
desarrollo 



Gusano 

Onicoforo segmentado 



Antenas 




Segmentos 
en desarrollo 



Patas en 
desarrollo 



En especies que representan tanto a los Ecdysozoa como a los 
Lophotrochozoa, el Dll esta localizado en areas del embrion 
en las que se estan formando los apendices. 



Conclusion: El gen Dll esta involucrado en la 
formacion de las extremidades de diversas especies. 
Los resultados sugieren que todos los apendices 
animales pueden ser homologos. 



FIGURA 32.20 Los experimentos demuestran que todos los 
apendices animales son homologos. 

O PREGUNTA £Que resultados habn'an demostrado la hipotesis 
nula? 
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Reproduccion y ciclos vitales 

Un animal puede ser eficiente al desplazarse y comer, pero si 
no se reproduce, los alelos responsables de la efectividad de su 
locomocion y de su alimentacion no aumentaran su frecuen- 
cia en la poblacion. Como enfatizo el Capitulo 24, la selection 
natural tiene lugar cuando individuos que poseen determina- 
dos alelos producen mas prole que otros individuos. Los or- 
ganismos viven para reproducirse. 

Dada la diversidad de habitats y de estilos de vida que lie- 
van los animales, no es de sorprender que exhiban un alto 
grado de variedad en el modo en que se reproducen. Aunque 
la reproduccion animal se explorara en detalle en el Capitulo 
48, algunos ejemplos ayudaran a recordar las variedades de 
reproduccion animal: 

Al menos algunas especies de muchos filos animales pueden 
reproducirse tanto asexualmente, a traves de la mitosis, 
como sexualmente, a traves de la meiosis y la fusion de los 
gametos. En el filo Lofotrocozoo Rotifera, un linaje corn- 



fa) Fertilizacion interna. 




(b) Fertilizacion externa. 




FIGURA 32.21 La fertilizacion en los animales puede ser interna 
o externa, (a) Fertilizacion interna en las libelulas. (b) Una almeja 
gigante emitiendo esperma que fertilizara una nidada de huevos 
puestos por un individuo diferente. 



pleto llamado bdelloidea se reproduce tan solo asexual- 
mente. Incluso en ciertas especies de peces, lagartos y cara- 
coles jamas se ha observado reproduccion sexual alguna. 

• Cuando tiene lugar la reproduccion sexual, la fertilizacion 
puede ser interna o externa. En la fertilizacion interna, nor- 
malmente los machos insertan en el cuerpo de la hembra un 
organo utilizado para transferir esperma (Figura 32.21a). En 
algunos casos, los machos producen esperma en paquetes 
que las hembras recogen e insertan en sus propios cuerpos. 
Pero en el caso de los caballitos de mar, las hembras insertan 
huevos en el cuerpo del macho, donde se fertilizan. (El 
macho esta embarazado durante un tiempo y despues da a 
luz a los alevines). La fertilizacion externa es muy comun en 
las especies acuaticas. Las hembras ponen los huevos sobre 
el sustrato o en mar abierto. Entonces los machos derraman 
esperma encima o cerca de los huevos (Figura 32.21b). 

• Los huevos o embriones pueden retenerse en el cuerpo de la 
hembra durante el desarrollo, o bien pueden ser puestos en 
el exterior para desarrollarse independientemente de la 
madre. Los mamfferos y otras especies que alimentan a los 



(a) Viviparidad («que porta vida»): nacimiento de un tiburon. 




(b) Oviparidad («que porta huevos»). 




FIGURA 32.22 Algunas especies animales dan a luz a cn'as vivas, 
pero la mayona ponen huevos. (a) El tiburon limon es viviparo, lo 
que significa que sus embriones se desarrollan durante un periodo 
de tiempo dentro del cuerpo de la hembra. (b) La serpiente de maiz 
es ovipara, lo que significa que pone huevos fertilizados. 
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embriones dentro del cuerpo y dan a luz a crias jovenes se 
llaman viviparos («portadores de vida»; Figura 32.22a); las 

especies que depositan huevos fertilizados son oviparas 
(«portadores de huevos »; Figura 32.22b); y algunas especies 
son ovoviviparas («portadores de huevos y vida»). En las 
especies ovoviviparas, las hembras retienen huevos dentro 
de sus cuerpos durante el desarrollo temprano, pero los em- 
briones en crecimiento son alimentados por la yema del in- 
terior del huevo y no por los nutrientes transferidos directa- 
mente de la madre, como en las especies vivfparas. Despues 
las hembras ovoviviparas dan a luz a crias bien desarrolla- 
das. Los mamfferos y algunas especies de estrellas marinas, 
de onicoforos, de peces y de tiburones son ovoviviparas. 
Pero la gran mayoria de los animales son ovfparos. 

Ademas de reproducirse de formas diferentes, los ciclos vita- 
les de los animales varian en gran medida. O Quiza la innova- 
tion mas espectacular en los ciclos vitales animales esta relacio- 
nada con el fenomeno llamado metamorfosis («cambio de 
forma»): el cambio de organismo juvenil a adulto. Los jovenes 
son sexualmente inmaduros, lo que significa que sus organos 
reproductivos no estan desarrollados y los individuos no pue- 
den engendrar. Los adultos son la etapa reproductiva de su 
ciclo vital. 



La metamorfosis tiene lugar de dos formas basicas. En la 
metamorfosis holometabolica («cambio completo»), la forma 
juvenil recibe el nombre de larva y su forma es sustancial- 
mente diferente a la forma adulta. Las larvas de mosquito, por 
ejemplo, viven como organismos tranquilos de agua dulce, 
donde se alimentan por filtration de bacterias, algas y detritos 
(Figura 32.23a, arriba). Cuando una larva ha crecido lo sufi- 
ciente, el individuo deja de alimentarse y moverse y segrega 
una funda protectora. Este individuo se conoce con el nombre 
de crisalida (Figura 32.23a, centro). Durante la pupacion, la 
crisalida se remodela por completo en una nueva forma adulta. 
En los mosquitos, el individuo adulto vuela y consigue nu- 
trirse como parasito, alimentandose de la sangre de mamffe- 
ros y succionando fluidos de plantas (Figura 32.23a, abajo). 
A la metamorfosis holometabolica tambien se le llama meta- 
morfosis completa. La transformation de las mariposas y de 
las orugas de polillas a voladoras adultas es otro ejemplo es- 
pectacular de metamorfosis holometabolica. 

Durante la metamorfosis hemimetabolica ( «medio-cam- 
bio»), la forma juvenil se llama ninfa y parece una version 
en miniatura del adulto (Figura 32.23b, arriba). Por ejemplo, 
una ninfa de saltamontes se despoja de su esqueleto externo 
varias veces y crece gradualmente pasando de ser una ninfa 



(a) Mosquito: Metamorfosis holometabolica. 



Larvas 



Los juveniles son 
sustancialmente 
distintos de 
los adultos y 
comen diversos 
tipos de comida 



Crisalidas 



Adulto 




(b) Saltamontes: metamorfosis hemimetabolica. 



Los juveniles parecen 
versiones en miniatura 
de los adultos y comen 
el mismo tipo 
de comida. 



Ninfas 




Adulto 



FIGURA 32.23 Durante la metamorfosis, los individuos pueden o no cambiar de forma completamente. 

(a) Cuando la metamorfosis holometabolica tiene lugar, los jovenes se llaman larvas. Durante la pupacion, el cuerpo 
juvenil se remodela en la forma adulta. Las formas adultas son sexualmente maduras. (b) Cuando la metamorfosis 
hemimetabolica tiene lugar, las formas juveniles se llaman ninfas. Las formas adultas son sexualmente maduras. 
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FIGURA 32.24 Los ciclos vitales de los cnidarios pueden incluir a las formas de polipos y de medusas. 

Este es un ejemplo del ciclo vital comun de la medusa. 

O PREGUNTA ^Tiene lugar la alternancia de generaciones en estas especies? Explica por que. 



sin alas y sexualmente inmadura a convertirse en un adulto 
sexualmente maduro capaz de volar (Figura 32.23b, abajo). 
Durante este proceso, los saltamontes se alimentan de la 
misma fuente y del mismo modo: mastican hojas. A la meta- 
morfosis hemimetabolica tambien se le llama metamorfosis 
incompleta. 

En los insectos, la metamorfosis holometabolica es diez 
veces mas comun que la metamorfosis hemimetabolica. Una 
hipotesis para explicar esta observacion se basa en la eficien- 
cia de la alimentacion. Como los jovenes y los adultos de es- 
pecies holometabolicas se alimentan de materiales diferentes 
y de formas distintas, e incluso a veces en diferentes habitats, 
no compiten los unos con los otros. Cuando la metamorfosis 
completa forma parte del ciclo vital, los individuos de la 
misma especie pero de edades diferentes suelen mostrar va- 
riaciones dramaticas en el modo de alimentarse. Una hipote- 
sis alternativa para explicar el exito evolutivo de la meta- 
morfosis completa se basa en la especializacion de la 
alimentacion y el apareamiento. Las larvas suelen ser sesiles, 
mientras que los adultos son moviles. Si la especializacion 
lleva a un mejor estado ffsico, la metamorfosis seria venta- 
josa. Sin embargo, estas hipotesis no se excluyen mutua- 
mente, lo que significa que ambas serian correctas, y aun 
estan bajo investigacion. 

La metamorfosis completa tambien es muy comun en ani- 
males marinos. Por ejemplo, algunos cnidarios tienen dos 
tipos de cuerpo distinto durante su ciclo vital: (1) una forma 
sesil, en gran parte, llamada polipo alterna con (2) una etapa 
en la que flota libremente llamada medusa (Figura 32.24). 
Los polipos suelen vivir unidos a un sustrato, se alimentan por 
filtracion de detritos y con frecuencia constituyen grandes 
agrupaciones de individuos llamadas colonias. Una colonia es 
un grupo de individuos identicos que estan ffsicamente uni- 
dos. Por el contrario, las medusas flotan libremente en el 
plancton y se alimentan de crustaceos. Como los polipos y las 



medusas viven en diferentes habitats, las dos etapas del ciclo 
vital explotan diferentes fuentes de alimentacion. 

Comprueba si lo has entendido 



32.4 Linajes clave: 
grupos basales 

El objetivo de este capftulo es proporcionar una vision general 
de como los animales se diver sificar on en un linaje tan diver so 
morfologicamente. Segun recientes analisis filogeneticos, los 
parientes vivos mas cercanos a los animales son los coanofla- 
gelados, un grupo de protistas. Los analisis filogeneticos y el 
registro fosil tambien indican que el filo Porifera (esponjas), 
Cnidaria (medusas y otros), Ctenophora y Acoelomorpha son 
los grupos animales mas antiguos (Figura 32.25). Vamos a ex- 
plorar los orfgenes de los animales mirando mas de cerca cada 
uno de los linajes basales. Los protostomos y los deuterosto- 
mos se veran en los Capitulos 33 y 34 respectivamente. 



Si entiendesque... O 

• La historia de la evolucion animal se basa en dos temas: 

(1) la evolucion de un pequeno grupo de planes corporales 
basicos,y 

(2) una diversificacion de especies con el mismo plan 
corporal, basada en la evolucion de estructuras 
innovadoras y metodos para capturar comida y moverse. 

Deberias ser capaz de... O 

Dar al menos tres ejemplos de variaciones basicas de las 
formas en que los animales encuentran comida, se desplazan y 
se reproducen. 
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FIGURA 32.25 Los animales son un grupo monofiletico. Utiliza 
este arbol para mostrar el origen de nuevos rasgos que se discuten 
en los siguientes cuadros sobre los linajes clave. 

O EJERCICIO Escribe el nombre de los grupos de animales 
destacados. 



Porifera (Esponjas) 



Hasta el dfa de hoy se han descrito unas 7.000 especies de 
esponjas. Aunque se conocen algunas especies de agua dulce, 
la mayoria son marinas. Las esponjas son benticas, lo que 
significa que viven en el fondo de entornos acuaticos. Son 
especialmente comunes en habitats rocosos de aguas poco 
profundas oceanicas y costas antarticas. 

La arquitectura de los cuerpos de las esponjas se construye 
alrededor de un sistema de tubos y poros que crea canales para 
las corrientes de agua. La simetria corporal varfa entre las 
especies de esponjas; muchas son asimetricas, pero 
algunas especies tienen simetrfa radial (Figura 32.26). Las 
esponjas tienen tipos de celulas especializadas y capas de tejido 
epitelial alineadas en el interior y en el exterior del organismo, 
y en el medio tienen una capa que lo sella. O Deberfas ser 
capaz de indicar el origen de la multicelularidad y el tejido 
epitelial en la Figura 32.25. Sin embargo, carecen de otro tipo 
de tejidos encontrados en otros animales. Se cree que la 
«perdida» de los tejidos de la esponja es una adaptation que 
facilita la regeneration tras heridas, la habilidad de remodelar 
el cuerpo si las corrientes de agua cambian, y la habilidad de 
mudarse y colonizar nuevos sustratos a medida que esten 
disponibles. En muchas especies, unas fibras de colageno 
flexibles o espiculas, puas duras de silicio o carbonato de 
calcio (CaC0 3 ), proporcionan un apoyo estructural al 
organismo. Una especie de esponja nativa del Caribe puede 
llegar a medir dos metros. 

Las esponjas tienen un valor comercial o medico para los 
humanos. Los organismos secos de unas especies concretas de 
esponjas pueden contener grandes cantidades de agua, por lo 
que son muy preciadas para usarlas al banarse. Ademas, los 
investigadores estan cada vez mas interesados en la variedad de 
toxinas que las esponjas producen para defenderse de 
depredadores y bacterias parasitas. Se ha demostrado que 
algunos de estos compuestos tienen propiedades antibacterianas 
o facilitan curaciones de heridas para el hombre. 

AMmentacion La mayoria de las esponjas son suspensfvoras. 
Sus celulas laten de un modo determinado para producir una 
corriente de agua que fluye a traves de pequenos poros en una 
pared corporal exterior hacia camaras internas del organismo 
y hacia fuera a traves de una sola abertura mas grande. A 
medida que el agua pasa por las celulas de alimentation, los 



restos organicos, bacterias, arqueas y pequenos protistas se 
filtran y digieren. 

DesplazamientO La mayoria de esponjas adultas son sesiles, 
aunque se sabe que unas pocas especies se desplazan a un 
ritmo de hasta 4 mm al dfa. La mayoria de las especies 
producen larvas que nadan con la ayuda de cilios. 

ReprodlJCCion La reproduction asexual tiene lugar de diversas 
maneras, dependiendo de las especies. Las celulas de las 
esponjas son totipotenciales, lo que significa que una sola 
celula adulta aislada tiene la capacidad de desarrollarse en un 
organismo adulto complete Asf, cualquier fragmento que se 
desprende de una esponja adulta tiene el potencial de 
convertirse en un nuevo individuo. Aunque los individuos de la 
mayoria de las especies producen tanto huevos como esperma, 
la autofertilizacion es rara porque los individuos expulsan sus 
gametos masculinos y femeninos en momentos diferentes. La 
fertilizacion normalmente tiene lugar en el agua, pero algunas 
especies ovovivfparas retienen sus huevos y despues expulsan 
larvas maduras capaces de nadar despues de que hayan tenido 
lugar la fertilizacion y el desarrollo temprano. 

Pseudoceratina crassa 



FIGURA 32.26 Algunas esponjas forman tubos con simetna 
radial. 



708 Unidad 6 La diversificacion de la vida 

Cnidaria (medusas, corales, anemonas, hidroides) 



Aunque algunas especies de Cnidarias viven en agua dulce, la 
inmensa mayoria de las 11.000 especies son marinas. Se 
encuentran en todos los oceanos del mundo, ocupando 
habitats desde la superficie hasta el sustrato, y son importantes 
depredadores. Los filos comprenden cuatro linajes principales: 
Hydrozoa (hidroides, vease Figura 32.4), Cubozoa 
(cubomedusas), Scyphozoa (medusas, vease la foto inicial del 
capftulo y la Figura 32.24), y Anthozoa (anemonas, corales y 
pennatulaceos, vease Figura 32.3b). 

Los Cnidarios son diblasticos con simetria radial que 
consisten en capas de ectodermo y endodermo que aprietan un 
material gelatinoso conocido como mesoglea, que contiene 
algunas celulas ectodermicas diseminadas. Tienen una cavidad 
gastrovascular en vez de un tubo digestivo, lo que significa que 
solo hay una abertura al exterior tanto para la ingestion como 
para la elimination de los desperdicios. 

La mayoria de los cnidarios tienen un ciclo vital que incluye 
tanto una forma sesil de polipo (Figura 32.27a), como la de 
medusa que flota libremente (Figura 32.27b). Sin embargo, las 
anemonas, los hidroides y el coral solo existen como polipos, 
nunca como medusas. Los corales que se forman en los 
arrecifes secretan esqueletos exteriores de carbonato de calcio 
que crea la estructura ffsica de un arrecife de coral, uno de los 
habitats mas productivos del mundo (vease Capftulo 54). 

AHmentacion La innovation morfologica que impulso la 
diversificacion de los cnidarios es una celula especializada 
llamada cnidocito, que se usa en la captura de presas. Cuando 
los cnidocitos rozan un pez u otro tipo de presa, las celulas 
expulsan por la fuerza una estructura en forma de lengiieta 
arponada llamada nematocisto, que esta cubierta de toxinas. 
Las lengiietas sostienen a la presa, y las toxinas la dominan 
hasta que puede ser llevada a la boca e ingerida. Los 
cnidocitos normalmente estan localizados cerca de las bocas de 
los cnidarios o en estructuras alargadas llamadas tentaculos. 
Las toxinas cnidarias tambien pueden ser mortales para los 
humanos como lo son para los organismos a los que caza. En 
Australia, cada ano muere el doble de personas por las 
picaduras de cubomedusas que por los ataques de tiburones. 
O Deberias ser capaz de indicar el origen de los cnidocitos en 
la Figura 32.25. Ademas de capturar la presa de forma activa, 
la mayoria de las especies de coral y muchas anemonas son 
huespedes de dinoflagelados fotosinteticos. La relation es 
mutualista, porque los protistas suministran al cnidario 
huesped comida a cambio de protection. 

DesplazamientO Tanto los polipos como las medusas tienen 
tejidos simples, parecidos a musculos y derivados del 
ectodermo y el endodermo. En los polipos, la cavidad del 
intestino actua como un esqueleto hidroestatico que funciona 
en conjuncion con celulas parecidas a musculos para contraer 
o extender el organismo. Muchos polipos tambien pueden 
arrastrarse por un sustrato, utilizando las celulas musculares 
de su base. En las medusas, la base de la estructura de 
campana esta rodeada de celulas parecidas a musculos. 
Cuando estas celulas se contraen ritmicamente, la campana 
late y la medusa se mueve por propulsion a chorro, lo que 
provoca un chorro forzoso de agua en la direction opuesta al 
movimiento. Las larvas de cnidarios nadan gracias a los cilios. 



(a) Los polipos se adhieren a sustratos. 

Aurelia aurita 




(b) Las medusas flotan cerca de la 

superficie del aqua. . ,. 

r a Aurelia aurita 




FIGURA 32.27 La mayoria de los cnidarios tienen fases de 
polipo y de medusa. 



Reproduction Los polipos pueden producir nuevos individuos 
de manera asexual (1) echando brotes, por lo que un nuevo 
organismo crece fuera de la pared corporal de un individuo 
existente; (2) por fision, en el que un adulto existente se divide 
a lo largo para formar dos individuos; o (3) por 
fragmentation, durante la cual partes de un adulto regeneran 
las partes que faltan para formar un individuo completo. 
Durante la reproduction sexual, los gametos normalmente se 
expulsan por la boca de un polipo o medusa y la fertilization 
tiene lugar en mar abierto. Los huevos se incuban hasta que 
son larvas que se convierten en parte del plancton antes de 
establecerse y desarrollarse como polipo. 
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Cthenophora («portadores de peines») 



Los ctenoforos son diblasticos transparentes, ciliados y 
gelatinosos que viven en habitats marinos (Figura 32.28). 
Aunque algunas especies viven en el suelo del oceano, la 
mayoria son planctonicas, lo que significa que viven cerca de 
la superficie. Hasta la fecha solo han sido descritas unas 100 
especies, pero algunas son lo suficientemente abundantes como 
para representar una fraction importante del total de la 
biomasa planctonica. 

AMmentacion Los ctenoforos son depredadores. Se alimentan 
de diversas maneras, segun la especie. Algunos ctenoforos 
tienen tentaculos largos cubiertos de celulas que secretan un 
adhesivo cuando entran en contacto con la presa. Estos 
tentaculos se llevan periodicamente a la boca para que pueda 
ingerirse la presa capturada. En otras especies, la presa puede 
pegarse al mucus del organismo y ser arrastrada hacia la boca 
por los cilios. Otras especies tambien ingieren presas grandes 
enteras. La Figura 32.3c muestra un ctenoforo que acaba de 
tragarse un segundo ctenoforo casi tan grande como el. 

DesplazamientO Los adultos se mueven batiendo los cilios, que 
se encuentran en hileras con forma de peine que recorren el 
largo del organismo. Los ctenoforos son los animales mas 
grandes conocidos que usan los cilios como medio de 
locomotion. O Debenas ser capaz de indicar el origen de la 
natation impulsada por cilios en la Figura 32.25. 



Pleurobrachia pileus 



Hileras de cilios 



Tentaculos - 
pegajosos 



FIGURA 32.28 Los ctenoforos son depredadores 
planctonicos. 



Reproduction La mayoria de las especies tienen organos tanto 
masculinos como femeninos y se autofertilizan rutinariamente, 
aunque la fertilizacion es externa. Las larvas pueden nadar 
libremente. Las pocas especies que viven en el suelo del oceano 
experimentan una fertilizacion interna, incuban a sus 
embriones hasta que eclosionan y se convierten en larvas. 



Acoelomorpha 



Como su nombre indica, los acelomorfos carecen de celoma. 
Son gusanos con simetna bilateral que tienen finales anterior y 
posterior diferenciados y son triblasticos. Q Debenas ser 
capaz de indicar el origen de la simetna bilateral y el 
mesodermo en la Figura 32.25. Tienen tractos digestivos 
simples o carecen de el. En algunas especies con tracto 
digestivo, la boca es la unica apertura para la ingestion de la 
comida y la excretion de los productos residuales. Las especies 
que carecen de tracto digestivo absorben nutrientes a traves de 
las paredes corporales. La mayoria de acelomorfos miden 
solamente un par de milfmetros y viven en el fango o en la 
arena de ambientes marinos (Figura 32.29). 

AMmentacion Los acelomorfos se alimentan de detritos o 
cazan pequenos animales o protistas que viven en el fango o 
la arena. 

DesplazamientO Los acelomorfos nadan, se deslizan sobre la 
superficie o cavan a traves de sustratos con ayuda de cilios que 
cubren el organismo entero o, aparte del epitelio, la superficie 
ventral. 



Reproduction Los adultos pueden reproducirse asexualmente 
por fision (separandose en dos) o por crecimiento directo 
(mediante brotes) de un nuevo individuo del cuerpo de los 
padres. Los individuos producen tanto esperma como huevos. 
La fertilizacion es interna, y los huevos fertilizados son puestos 
fuera del organismo. 



Flagellophora apelti 




FIGURA 32.29 Los acelomorfos son pequenos gusanos que 
viven en fango o en arena. 
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Repaso del capitulo 



RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 



I 



O Los animales son un linaje de organismos multicelulares de gran 
diversidad morfologica y especialmente rico en especies. 

Los animales se dividen en unos 34 filos y puede que haya mas de 
10 millones de especies. Los biologos estudian a los animales por- 
que son los consumidores clave y porque los humanos dependen 
de ellos para el transporte, la energfa o la comida. 

Deberias ser capaz de predecir como cambiana una serie de te- 
rrenos delOmxlOmsi todos los animales fuesen excluidos. Q 

O Los grandes grupos de animales se reconocen por su plan corpo- 
ral, que difiere en el numero de tejidos que se observa en los em- 
briones, en la simetria, en la presencia o ausencia de una cavidad 
corporal, y en el modo en que tienen lugar acontecimientos tem- 
pranos en el desarrollo embrionario. 

Las esponjas carecen de tejidos altamente organizados y comple- 
jos aparte del epitelio y pueden ser asimetricas. Los cnidarios y 
los ctenoforos tienen simetria radial y dos capas de tejido embrio- 
nario. Algunas especies tienen simetria bilateral y tres tejidos em- 
brionarios pero carecen de cavidad corporal, o celoma. La in- 
mensa mayoria de especies animales tienen simetria bilateral, tres 
tejidos embrionarios y un celoma, rasgos que dieron lugar a un 
plan corporal de «tubo dentro de otro tubo». Dependiendo de las 
especies que esten implicadas, el diseno del tubo dentro de otro 
tubo se construye en uno de dos modos fundamentales: a traves 
de los patrones de desarrollo del protostomo o del deuterostomo. 

Debenas ser capaz de dibujar un animal asimetrico, uno con si- 
metria radial y otro con simetria bilateral, y realizar un dibujo 
etiquetado que muestre como se mueven los animales con plan 
corporal de tubo dentro de otro tubo con extremidades y tam- 
bien sin extremidades. O 

O Analisis filogeneticos recientes de animales han demostrado que 
hubo tres separaciones fundamentales en la diversificacion ani- 
mal, resultando en dos grupos de protostomos (Lophotrochozoa 
y Ecdysozoa) y los deuterostomos. 

Los datos filogeneticos sostienen la hipotesis de que la triblastia, la 
simetria bilateral, los celomas y el desarrollo de protostomo y de 
deuterostomo evolucionaron de una sola vez. Sin embargo, los 
datos filogeneticos tambien sugieren que los celomas se perdieron 
en el filo de los platelmintos; que los pseudocelomas evolucionaron 
independientemente en el filo de los Nematoda y los Rotifera; y que 
al menos tres veces, planes corporales segmentados surgieron de 
forma independiente a medida que los animales se diversificaban. 

Debenas ser capaz de describir las diferencias entre protostomos 
y deuterostomos; y entre lofocotrozoos y ecdysozoos. Q 
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The Architecture of Animals 

O En los grandes grupos de animales, la diversificacion evolutiva se 
baso en formas innovadoras de alimentation y locomotion. Mu- 
chos animales consiguen nutrientes comiendo otros organismos, 
y muchos animales pueden desplazarse por si solos en algun mo- 
mento de su ciclo vital. 

Entre los animales, hay una amplia variedad de estrategias de ali- 
mentation. Los individuos capturan comida de uno de estos cua- 
tro modos: los suspensivoros filtran material organico o peque- 
nos organismos del agua; los depositivoros tragan tierra u otros 
materiales para digerir las particulas de comida que contienen; 
los fluidofagos beben o absorben liquidos; los raspadores cose- 
chan paquetes de material. Ademas, las fuentes de comida que los 
animales explotan varian desde plantas y algas a otros animales 
o detritos. 

La evolution del celoma hizo posible el movimiento eficiente 
porque una cavidad corporal estanca, llena de fluido, podria ac- 
tuar como un esqueleto hidroestatico. Las extremidades y otros 
tipos de estructuras de soporte (esqueletos) evolucionaron mas 
tarde. Investigaciones recientes sugieren que, aunque los tipos de 
apendices que se usan en la locomotion animal varian desde sim- 
ples miembros en forma de saco a las complejas piernas de las lan- 
gostas, todos los apendices pueden ser homologos hasta cierto 
grado. 

Debenas ser capaz de (1) dar un ejemplo, aparte del proporcio- 
nado en el texto, de un animal suspensivoro, fluidofago, deposi- 
tivoro y raspador; (2) explicar como las piezas bucales o los 
apendices de los animales hacen posible ese modo eficiente de ali- 
mentation. Q 

O Los metodos de reproduction sexual varian ampliamente entre 
los grupos de animales, y muchas especies pueden reproducirse 
de manera asexual. Es comun que los individuos sufran meta- 
morfosis durante su ciclo vital. 

La reproduction sexual puede implicar poner huevos o dar a luz 
a alevines bien desarrollados. En la mayoria de los casos, la me- 
tamorfosis implica un cambio dramatico entre las formas juvenil 
y la adulta, asi como grandes contrastes entre el habitat y la es- 
trategia de alimentation usada por los juveniles y por los adultos. 

Debenas ser capaz de (1) dar un ejemplo, aparte del proporcio- 
nado en el texto, de un animal que sufre una metamorfosis holo- 
metabolica; (2) explicar de que modo difieren la comida y los ha- 
bitats explotados por alevines y adultos. Q 



PREGUNTAS 



O Comprueba tus conocimientos 

1. iQue sinapomorfia distingue a los animales como grupo 
monofiletico, diferente al formado por los 
coanoflagelados? 

a. Multicelularidad y tejidos. 

b. Movimiento a traves de un esqueleto hidroestatico. 

c. Crecimiento por muda. 

d. Alimentation por ingesta. 



2. <;Cual de los siguientes patrones de la evolution animal es correcto? 

a. Todos los triblasticos tienen celoma. 

b. Todos los triblasticos evolucionaron de un ancestro que tenia 
celoma. 

c. Las esponjas tienen tejidos epiteliales que forran una cavidad 
corporal estanca y llena de fluido. 

d. Todos los animales con simetria bilateral son triblasticos. 
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3. <;Cual de los siguientes patrones de la evolucion animal es 
correcto? 

a. La segmentation evoluciono una vez. 

b. Los pseudocelomas evolucionaron diversas veces. 

c. Las esponjas carecen de tejidos y son asimetricas. 

d. Todos los triblasticos tienen simetna bilateral cuando son 
adultos. 

4. <;Por que algunos investigadores sostienen que las extremidades 
de todos los animales son homologas? 

a. Los genes homologos, como el Dll, estan implicados en su 
desarrollo. 

b. Su estructura, en concreto el numero y la disposition de los 
elementos dentro del miembro, es la misma. 

c. En la locomotion, todos funcionan igual. 

d. Los apendices animales son demasiado complejos para haber 
evolucionado mas de una vez. 



5. En un plan corporal de «tubo dentro de otro tubo», <;que es el 
tubo interior? 

a. Ectodermo. 

b. Mesodermo. 

c. El celoma o el pseudoceloma. 

d. El intestino. 

6. ^Cual es la diferencia clave entre los coanoflagelados y las 
esponjas? 

a. Las esponjas son multicelulares. 

b. Las esponjas son asimetricas y no tienen tejidos. 

c. Los coanoflagelados tienen celulas distintivas flageladas que 
funcionan en la alimentation por filtration. 

d. Los coanoflagelados son estrictamente acuaticos. 

•b *9 -c 'f '£ 'p 'Z 'I :sFjS3nds3^ 



O Comprueba tu aprendizaje 

1. Explica la diferencia entre un diblastico y un triblastico. <;Por 
que fue importante la evolucion de una tercera capa de tejido 
embrionario? 

2. Explica como funciona el esqueleto hidroestatico. Compara los 
tipos de movimiento que son posibles con un esqueleto 
hidroestatico con los tipos de movimiento observados en los 
animales que carecen de esqueleto hidroestatico. 

3. Dibuja un arbol filogenetico hipotetico de un linaje animal que 
se escindio en una amplia variedad de especies. Indica donde 
evoluciono el plan corporal basico. Indica como pudieron haber 
evolucionado las adaptaciones para la alimentation por 
filtration, en depositos, de fluido y de masas. 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

4. Compara y contrasta los tipos de piezas bucales y las formas del 
organismo que podrias esperar encontrar en las especies de 
insectos herbivoros que succionan los fluidos de los tallos de la 
planta, perforan los tallos, muerden hojas y succionan nectar de 
las flores. 

5. Explica las diferencias en los patrones de desarrollo de los 
protostomos y los deuterostomos. < Estas de acuerdo con la 
afirmacion del texto de que estas son solo variaciones diversas del 
plan corporal del tipo tubo dentro de otro tubo? Explica por que. 

6. <;Por que la evolucion de la cefalizacion se correlaciono con la 
evolucion de la simetna bilateral? <Por que fueron estos dos 
rasgos tan significativos? 



O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. <;Crees que la fertilization interna es mas comun en los 
ambientes acuaticos o en los terrestres? Explica tu respuesta. 
iQue tipos de diferencias esperarias encontrar en la estructura de 
los huevos que son puestos en ambientes acuaticos frente a los 
que son puestos en ambientes terrestres? 

2. Las garrapatas son aracnidos (igual que las aranas y los acaros); los 
mosquitos son insectos. Tanto las garrapatas como los mosquitos 
son ectoparasitos que hacen su vida extrayendo sangre de los 
mamiferos. Las garrapatas sufren una metamorfosis incompleta 
mientras que los mosquitos sufren metamorfosis completa. 
Basandote en estas observaciones, ^predecirias que las garrapatas o 
los mosquitos senan el grupo de mas exito en lo que respecta al nu- 
mero de especies, el numero de individuos y la distribution geogra- 
fica? Explica por que. ^Como podrfas comprobar tu prediction? 

3. Supon que estas andando a lo largo de la playa de un oceano con 
marea baja y encuentras un animal que no se parece a ninguno 
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que hayas visto antes. iQue hanas para determinar como se 
alimenta y como se mueve el animal? iQue hanas para 
determinar los rasgos principales de su plan corporal? 

4. La alimentation por suspension es extremadamente comun en 
los organismos acuaticos pero es rara en los organismos 
terrestres. Genera una hipotesis para explicar esta observation. 



En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • guias de estudio online y preguntas • mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 
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CONCEPTOS CLAVE 

O Las filogenias moleculares apoyan la 
hipotesis de que los protostomos son un 
grupo monofiletico dividido en dos 
subgrupos principales: los lofotrocozoos y 
los ecdisozoos. 

O Aunque los miembros de muchos filos de 
protostomos carecen de extremidades y 
cuerpos de gusano y viven en sedimentos 
marinos, los linajes mas diversos y ricos en 
especies (moluscos y artropodos) poseen 
cuerpos de caracten'sticas complejas y 
distintivas. Los moluscos y los artropodos 
habitan en una gran variedad de medios. 

O La diversificacion de los protostomos se 
desencadeno por unos eventos clave. Varios 
linajes pasaron de vivir en el agua a vivir en 
la tierra, los apendices y aparatos bucales se 
diversificaron y la metamorfosis evoluciono 
tanto en las formas marinas como en las 
formas terrestres. 
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LA DIVERSIFICACION DE LA VIDA 

Animales 
protostomos 




Una pequena muestra de los insectos extraidos de un solo arbol de la selva humeda del 
Amazonas. En cuanto a numero de individuos y riqueza de especies, los protostomos son 
los mas abundantes y diversos de todos los animales. 



Los protostomos incluyen algunos de los organismos 
mas familiares y abundantes del planeta. El filo de los 
artropodos solo incluye a los insectos, los quelicerados 
(aranas y acaros), los crustaceos (gambas, langostas, cangre- 
jos, percebes) y los miriapodos (milpies, ciempies). Los bio- 
logos estiman que hay mas de 10 millones de especies de ar- 
tropodos, la mayoria de las cuales aun carecen de nombre y 
descripcion. Solo entre los insectos, se han identificado ofi- 
cialmente unas 925.000 especies hasta la fecha. Bastante 
mas de un tercio de estas especies de insectos son escaraba- 
jos. Ademas de ser un clado rico en especies, los escarabajos 
son abundantes. Unos 4.000 m 2 de un prado tipico ingles al- 
bergan casi 18 millones de escarabajos. En las selvas tropi- 
cales, los escarabajos y otros insectos representan el 40 por 
ciento del conjunto total de organismos presentes. Asi- 
mismo, los escarabajos no son el unico tipo superabundante 



de artropodos. Puede que haya unos 6.500 millones de hu- 
manos en el planeta, pero se estima que la poblacion mun- 
dial de hormigas es de 1.000 billones de individuos. El filo 
de los moluscos es casi igual de impresionante. Este linaje 
comprende mas de 93.000 especies de caracoles, almejas, 
quitones y cefalopodos (pulpos y calamares). 

No obstante, es importante tener en cuenta que no todos 
los linajes de protostomos han tenido un exito tan espectacu- 
lar como los artropodos o los moluscos. Los 22 filos de pro- 
tostomos incluyen algunos de los linajes mas desconocidos del 
arbol de la vida, asi como algunos de los mas destacados. Por 
ejemplo, solo hay 135 especies en el filo de los equiuros (gusa- 
nos cuchara), y 150 especies en el de los quinorrincos (drago- 
nes de lodo). Las 80 especies de los gnatostomulidos y las 450 
especies de los gastrotricos poseen una longitud media inferior 
a 2 mm. 
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Organismos modelo: Caenorhabditis elegansy Drosophila melanogaster 



Los protostomos incluyen dos de los or- 
ganismos modelo mas importantes: la 
mosca de la fruta Drosophila melanogas- 
ter y el gusano redondo Caenorhabditis 
elegans. Si uno pasea por un edificio de 
biologia de cualquier campus universita- 
rio del mundo, encontrara casi con total 
seguridad al menos un laboratorio en el 
que se esten estudiando. 

Desde principios de la decada de 1 990, 
Drosophila melanogaster ha sido un sujeto 
experimental clave en genetica. Inicial- 
mente T. H. Morgan la eligio como un foco 
de estudio, porque puede criarse en el la- 
boratorio de forma facil y barata (Figura 
33.1a), pueden organizarse los aparea- 
mientos, el ciclo de vida se completa en 
menos de dos semanas y las hembras 
ponen una gran cantidad de huevos. Estas 
caracteristicas convirtieron a las moscas 
de la fruta en valiosos sujetos para los ex- 
fa) Las moscas de la fruta pueden 
criarse en botellas. 



perimentos de cna disenados para probar 
hipotesis sobre como se transmiten los 
rasgos de padres a crias (vease Capitulo 
13). Mas recientemente, D. melanogaster 
tambien se ha convertido en un orga- 
nismo modelo clave en el campo de la bio- 
logia de desarrollo. El uso de moscas en los 
estudios de desarrollo se inspiro en gran 
medida en el trabajo de Christianne Nuss- 
lein-Volhard y Eric Wieschaus,quienes en 
la decada de 1 980 aislaron moscas con de- 
fectos geneticos en una fase de desarrollo 
embrionario temprana. Al investigar la na- 
turaleza de estos defectos, los investigado- 
res han conseguido valiosas percepciones 
en cuanto al modo en que varios produc- 
tos geneticos influyen en el desarrollo de 
los eucariotas (vease Capitulo 21 ). 

Caenorhabditis elegans emergio como 
un organismo modelo en la biologia de 
desarrollo en la decada de 1 970 debido al 



trabajo realizado por Sydney Brenner y sus 
colegas. Fue elegido por tres razones: (1 ) su 
cuticula (capa suave externa) es transpa- 
rente, lo que hace que las celulas sean rela- 
tivamente faciles de observar (Figura 
33.1 b); (2) los adultos tienen exactamente 
959 celulas no reproductoras y (3) puede 
predecirse el tipo de cada celula de un em- 
brion porque no van'an entre individuos. 
Por ejemplo, cuando los investigadores 
examinan un embrion de C. elegans de 33 
celulas, saben cuales de las 959 celulas del 
adulto derivaran de cada una de las 33 ce- 
lulas embrionarias. C. elegans son peque- 
nos (menos de 1 mm de longitud),capaces 
de fertilizarse a si mismos o de realizar la 
fertilizacion cruzada, y experimentar un 
desarrollo temprano en solo 1 6 horas. Ac- 
tualmente se ha secuenciado la totalidad 
de genoma de C. elegans y D. melanogaster 
(vease Capitulo 20). 



(b) El Caenorhabditis elegans es transparente y puede criar en platos pianos 
de laboratorio. 





FIGURA 33.1 Los organismos modelo pueden criar y estudiarse facilmente. 



| Principales filos de protostomos 

Principales filos que no son protostomos 
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La Figura 33.2 muestra la cantidad de especies en varios 
filos de animales. Exceptuando las porciones pertenecientes a 
los cordados, cnidarios, equinodermos, poriferos y algunos 
«otros invertebrados», todas las especies son protostomos. 

Como grupo, los protostomos viven en cada habitat que 
pueda explorarse e incluyen algunos de los organismos modelo 
mas importantes de toda la ciencia biologica (Cuadro 33.1 ). Si 
uno de los objetivos mas fundamentals de la biologia es enten- 
der la diversidad de la vida en la Tierra, los protostomos, espe- 
cialmente los artropodos y los moluscos, llaman la atencion. 

FIGURA 33.2 Las abundancias relativas de los linajes animales. 

La mayoria de los animales son protostomos. En torno al 70 por 
ciento de todas las especies de animales conocidas del planeta son 
insectos, la mayoria de ellas escarabajos. (Los humanos y otros 
vertebrados son deuterostomos, en el filo de los cordados). Este 
capitulo se centra en los linajes de protostomos con mas especies. 

O PREGUNTA <?Que porcentaje aproximado de filos de animales 
conocidos son protostomos? 
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33.1 Description general 

de la evolution de los protostomos 



Hay dos grupos monofileticos principales de animales simetri- 
cos bilateralmente, triploblasticos y celomados: los protosto- 
mos y los deuterostomos. Recordaras del Capftulo 32 que los 
embriones de los protostomos y los deuterostomos se desarro- 
llan de formas totalmente distintas. Los modelos de desarrollo 
temprano de los protostomos y de los deuterostomos repre- 
sentan formas caracteristicas para construir un cuerpo bilate- 
ralmente simetrico con un celoma. En muchos protostomos, 
el patron de divisiones celulares denominado segmentacion 
helicoidal se produce tras la fertilizacion. Durante la gastrula- 
cion, el poro inicial que se forma en el embrion se convierte en 
la boca. Si un celoma (una cavidad bucal) se desarrolla mas 
tarde, se forma a partir de las aberturas que aparecen en los 
bloques de tejido mesodermico. 

O Estudios filogeneticos han apoyado durante mucho 
tiempo la hipotesis de que los protostomos son un grupo 
monofiletico. Este resultado significa que la secuencia de de- 
sarrollo de los protostomos se produjo solo una vez. No 
obstante, cuando analisis recientes de los datos de la secuen- 
cia de DNA indicaron que existfan dos subgrupos principa- 
les dentro de los protostomos, se considero una perception 
clave en la evolution animal. Los dos grupos monofileticos 
de protostomos se denominan lofotrocozoos y ecdisozoos, y 
se identificaron al empezar a analizar secuencias de DNA a 
partir del gen para la pequena subunidad de RNA riboso- 
mico. Un trabajo mas reciente basado en los datos de las se- 



cuencias a partir de varios genes adicionales ha corroborado 
este resultado. Aunque la investigation continua, un con- 
senso emergente mantiene que la divergencia de protosto- 
mos en los dos subgrupos principales fue un evento impor- 
tante a medida que los protostomos se diversificaron 
(Figura 33.3). 

iQue es un lofotrocozoo? 

Los 14 filos de lofotrocozoos incluyen los moluscos, los aneli- 
dos y los gusanos pianos (platelmintos). Aunque los lofotro- 
cozoos pueden distinguirse de otros protostomos porque cre- 
cen mediante adiciones graduales de su cuerpo, el nombre del 
grupo se inspira en los rasgos morfologicos que se encontra- 
ron en algunos, pero no todos, filos del linaje: (1) una estruc- 
tura de alimentation denominada lofoforo, que se encuentra 
en los tres filos, y (2) un tipo de larva denominada trocofora, 
que es comun a muchos de los filos del linaje. 

Como muestra la Figura 33.4a, un lofoforo (literalmente, 
«con cresta») es una estructura especializada que rodea a la 
boca y sirve para alimentarse de particulas en suspension. 
Los lofoforos constan de tentaculos que poseen celulas cilia- 
das en su superficie. La sacudida de los cilios genera una co- 
rriente de agua que arrastra protistas y otras algas, detritos 
y larvas animales hasta la region que hay encima de la boca, 
donde los atrapan los tentaculos para introducirlos en la 
abertura de la boca e ingerirlos. Los lofoforos se encuentran 
en los briozoos («animales musgo»), los braquiopodos 
(«conchas lampara») y los foromdeos («gusanos herra- 
dura»). 



Protostomos 



Hay 22 filos de protostomos, pero 
los ocho filos principales mostrados 
representan cerca del 99,5 por 
ciento de las especies conocidas 



Lofotrocozoos 



Ecdisozoos 
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Una vez que el patron de 
desarrollo de los protostomos 
hubo evolucionado, los 
protostomos se dividieron 
en lofotrocozoos y ecdisozoos 



FIGURA 33.3 Los protostomos son un grupo monofiletico que comprende dos linajes principales. 
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(a) La funcion de los lofoforos adultos en la alimentacion 
de particulas en suspension. 



Particulas alimentarias 



(b) Las larvas trocoforas nadan y se alimentan. 
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FIGURA 33.4 Los lofotrocozoos poseen rasgos distintivos. (a) Tres filos de lofotrocozoos presentan la estructura 
alimentaria denominada lofoforo. (b) Muchos filos de lofotrocozoos tienen el tipo de larva denominada trocofora. 

O EJERCICIO Lofo- significa «mechon»;-troco- significa «rueda».Senala el mechon y la rueda en esta figura. 



Las trocoforas son un tipo de larvas comunes en los molus- 
cos marinos, los anelidos que viven en el oceano y varios otros 
filos de los lofotrocozoos. Como muestra la Figura 33.4b, una 
larva trocofora («peonza») posee un anillo de cilios alrededor 
de su centro. Estos cilios la ayudan a nadar. La sacudida de 
los cilios tambien puede producir corrientes de agua que 
arrastran particulas de alimento a la boca, aunque muchas 
trocoforas se alimentan principalmente de la yema proporcio- 
nada por la madre. Asf, las trocoforas pueden representar una 
fase de alimentacion al igual que una fase de dispersion en el 
ciclo de la vida. Recientes analisis sugieren que la trocofora 
puede haberse originado pronto en la evolucion de los lofo- 
trocozoos, aunque distintos tipos de larva evolucionaron mas 
tarde en algunos grupos. 



El crecimiento mediante la muda fue necesario en los ec- 
disozoos una vez que hubieron desarrollado cutfculas exter- 
nas y resistentes, y exoesqueletos gruesos. La principal hipo- 
tesis que explica la evolucion de estas envolturas corporales 
rigidas se basa en la proteccion frente a los predadores. Para 
apoyar esta afirmacion, los biologos apuntan a la conducta 
reservada de los ecdisozoos mientras los individuos estan 
mudando. Cuando los cangrejos y otros crustaceos se han 
desprendido de su antiguo exoesqueleto, su nuevo exoesque- 
leto tarda varias horas en endurecerse. Durante este inter- 
valo, los individuos se ocultan y no se alimentan ni se mue- 
ven. Los experimentos han demostrado que resulta mucho 
mas sencillo para los predadores atacar y someter a los indi- 



iQue es un ecdisozoo? 

La diferencia principal entre los lofotrocozoos y los ecdiso- 
zoos tiene que ver con los metodos de crecimiento utilizados 
por los organismos de cada grupo. En vez de crecer mediante 
adiciones continuas e incrementales del cuerpo, los ecdiso- 
zoos crecen mediante la muda; es decir, despojandose de un 
exoesqueleto o envoltura externa. La raiz griega ecdisis, que 
significa «salir» o «escaparse», es adecuada porque durante 
una muda, un individuo se desprende de su capa externa, de- 
nominada cutkula si es blanda o exoesqueleto si es dura, y 
sale de ella (Figura 33.5). Una vez que se ha perdido la anti- 
gua envoltura, el cuerpo aumenta y se forma una cutfcula o 
exoesqueleto mayores. A medida que los ecdisozoos crecen y 
maduran, experimentan una serie de mudas. De los siete filos 
de los ecdisozoos, los mas prominentes son los gusanos redon- 
dos (nematodos) y los artropodos. 




FIGURA 33.5 Los ecdisozoos crecen mediante mudas. Una vez que 

un ecdisozoo ha abandonado su antiguo exoesqueleto, pasan horas o 
dias antes de que se endurezca el nuevo. Durante ese periodo,el 
individuo es muy susceptible a la depredacion o las lesiones. 
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viduos que carecen de la proteccion de un exoesqueleto entre 
los periodos de mudas. 

33.2 La diversificacion 
de los protostomos 

Los protostomos han divergido en 22 filos distintos que se re- 
conocen por sus planes corporales distintivos o aparato bucal 
especializado utilizado para alimentarse. Algunos de estos 
filos se dividen en millones de especies diferentes. <;Que pro- 
voco toda esta diversificacion? 

Para responder a esta pregunta, analicemos algunas de las 
innovaciones evolutivas que provocaron el origen de nuevos 
filos y, a continuacion, sigamos profundizando en las adapta- 
ciones que permitieron que determinados filos se diversifica- 
ran en muchas especies diferentes. 

£C6mo varian los planes corporales en los filos? 

Todos los protostomos son triploblasticos y bilateralmente si- 
metricos, y todos los protostomos experimentan el desarrollo 
embrionario de forma similar. O Por el contrario, se produje- 
ron cambios radicales en la formacion del celoma a medida que 
se diversificaron los protostomos. La Figura 33.6 resume los re- 
sultados recientes sobre las relaciones entre los filos de protos- 
tomos e indica donde se produjeron los principales cambios en 
la evolucion de los planes corporales de los protostomos. Sin 
embargo, tan solo se incluyen algunos de los 22 filos de protos- 
tomos en este arbol filogenetico, puesto que las relaciones entre 
la mayona de los grupos de lofotrocozoos y ecdisozoos aun son 
practicamente desconocidas. Dicho de otra forma, aun no esta 



claro el modo en que se relacionan la mayona de los filos de 
estos dos grupos. A medida que los investigadores analicen los 
datos de genes adicionales, emergera gradualmente un arbol re- 
suelto en gran medida y con un mayor respaldo. 

El cambio mas drastico que se produjo tras la evolucion del 
celoma fue una reversion a un plan corporal acelomado, que 
significa falta de una cavidad corporal, en los platelmintos. 
Las tenias, los gusanos cinta y otros tipos de gusanos pianos 
no tienen ningun tipo de cavidad corporal, aunque sus ances- 
tros si las teman. Los datos revisados en el Capftulo 32 tam- 
bien respaldan la hipotesis de que el tipo de cavidad corporal 
conocida como pseudoceloma, que se forma a partir de una 
abertura originada entre las capas endodermica y mesoder- 
mica de los embriones, aparecio independientemente en el filo 
de los protostomos denominado Rotifera (rotfferos) y en los 
ecdisozoos. Los nematodos (gusanos redondos), por ejemplo, 
poseen un prominente pseudoceloma. 

El otro cambio importante que se produjo en la formacion 
de las cavidades corporales de determinados filos fue una 
drastica reduccion del celoma. Para contextualizar este cam- 
bio, puede que recuerdes del Capitulo 32 que la mayona de 
los filos de protostomos tienen cuerpos similares a los de los 
gusanos con un plan corporal basico de un tubo dentro de 
otro. El tubo exterior es la piel, que deriva del ectodermo; el 
tubo interno es el intestino, que deriva del endodermo. Los 
musculos y organos que derivan del mesodermo se encuentran 
entre los dos tubos. En los filos similares a los gusanos, el ce- 
loma esta bien desarrollado y funciona como un esqueleto hi- 
drostatico que es la base del movimiento. No obstante, en la 
mayona de los filos de protostomos ricos en especies y morfo- 
logicamente complejos (los artropodos y los moluscos [cara- 
coles, almejas, calamares]) el celoma se reduce drasticamente. 
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FIGURA 33.6 La naturaleza del celoma vana en los protostomos. Este arbol filogenetico se basa en los analisis de las 
secuencias de DNA de varios genes. La mayor parte de los 1 4 filos de protostomos no incluidos en este arbol poseen 
celomas completos.Sin embargo, la posicion de estos filos en el arbol aun es demasiado incierta como para incluirlos aqui. 
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Por utilizar un termino que aparece en el Capftulo 24, los ce- 
lomas de los artropodos y moluscos son rasgos vestigiales. 

Un celoma totalmente funcional tiene dos funciones: pro- 
porcionar espacio para que los fluidos circulen entre los orga- 
nos; y ofrecer un esqueleto hidrostatico para el movimiento. 
En los artropodos y los moluscos, hay otras estructuras que 
completan estas funciones. Las especies de estos filos carecen 
de un celoma totalmente funcional por un simple motivo: no 
lo necesitan. Profundicemos mas. 

Plan corporal de los artropodos Como muestra la Fi- 
gura 33.7a, los artropodos poseen cuerpos segmentados que 
se organizan en regiones prominentes denominadas tagmas. 
En el saltamontes mostrado, estas regiones se denominan ca- 
beza, torax y abdomen. Asimismo, los artropodos se distin- 
guen por sus extremidades articuladas y un exoesqueleto for- 
mado principalmente por el polisacarido quitina (vease 
Capftulo 5). En los crustaceos, el exoesqueleto se fortalece por 
la adicion de carbonato calcico (CaC0 3 ). 

En lugar de basarse en la contraction muscular contra un 
hidroesqueleto, la locomotion de los artropodos se basa en 
musculos que aplican fuerza contra el exoesqueleto para 
mover las patas o las alas. Las especies de filos en estrecha re- 
lation con los onicoforos y tardfgrados (vease Figura 33.3) 
tambien poseen extremidades y celomas reducidos. Segun estas 
observaciones, los biologos sugieren que la evolution de las ex- 
tremidades hizo que el esqueleto hidrostatico fuese superfluo. 

Ademas de sus extremidades y el resto de caracteristicas in- 
dicadas en la Figura 33.7a, los artropodos poseen una espa- 
ciosa cavidad corporal denominada hemoceloma («agujero 
de sangre») que proporciona espacio para los organos inter- 
nos y la circulacion de Kquidos. En las orugas y otros tipos de 
larvas de artropodos, el hemoceloma tambien funciona como 
un esqueleto hidrostatico. 

Plan corporal de los moluscos Tambien se produjeron 
importantes cambios durante el origen de los moluscos, aun- 
que la naturaleza del plan corporal que se desarrollo es muy 



distinta a la de los artropodos. Como muestra la Figura 33.7b, 

el plan corporal de los moluscos se basa en tres componentes 
principales: (1) el pie, un gran musculo situado en la base del 
animal que suele utilizarse para desplazarse; (2) la masa vis- 
ceral, la region que contiene la mayor parte de los organos in- 
ternos y la branquia externa; y (3) el manto, una capa tisular 
que cubre la masa visceral y que en muchas especies secreta 
una concha de carbonato calcico. Algunas especies de molus- 
cos poseen una sola concha; otras tienen dos, ocho o nin- 
guna. 

En los moluscos, las funciones del celoma se sustituyen por 
la masa visceral y por el pie muscular. La masa visceral pro- 
porciona espacio para los organos y la circulacion de Kquidos. 
En algunas especies, el lfquido que encierra la masa visceral 
tambien funciona como esqueleto hidrostatico. En otros mo- 
luscos, el pie muscular funciona como esqueleto hidrostatico 
a medida que se mueve. Los moluscos carecen de extremida- 
des, pero desarrollaron formas de trasladarse que no requie- 
ren celoma. 

Variation entre planes corporales de filos de especies 

similares a los gusanos Los nuevos tipos de planes cor- 
porales distinguen la mayor parte de los filos ilustrados en la 
Figura 33.6. En cambio, el plan corporal generico es similar 
en la mayoria de los filos de protostomos con cuerpos simila- 
res a los gusanos. En muchos casos, estos linajes se distinguen 
por un aparato bucal o estructuras de alimentation especiali- 
zadas. Para entenderlo mejor, puedes consultar los tres filos 
que se muestran en la Figura 33.8. 

• Los equiuros (gusanos cuchara) escarban en el lodo marino 
y se zambullen en el alimento en suspension mediante una 
estructura ampliada denominada proboscide, que forma 
un canal hasta la boca (Figura 33.8a). Las celulas del canal 
secretan moco, que es lo suficientemente pegajoso como 
para capturar partes de detritos. La combination de moco 
y detritos es arrastrada hasta la boca mediante los cilios de 
las celulas del intestino. 



(a) Diseno corporal de los artropodos (vista externa). 
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(b) Diseno corporal de los moluscos (vista interna). 
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FIGURA 33.7 Los artropodos y los moluscos presentan disenos corporales especializados. 

(a) Los artropodos poseen cuerpos segmentados y extremidades articuladas, que permiten que estos 
animales se muevan a pesar de su envoltura externa dura, el exoesqueleto. (b) El plan corporal de los 
moluscos se basa en un pie, una masa visceral y un manto. 
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(a) Equiuros («gusanos cuchara»). 

Boca Proboscide 



(b) Priapulidos («gusanos falo»). 
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evaginada Boca 
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(c) Nemertinos («gusanos de cordon de bota») 
Boca Proboscide 



La proboscide de punta 
velluda se evagina (desde 
otra abertura distinta de 
la boca) y atraviesa 
o enreda a su presa y, 
a continuacion, se retrae 
hacia la boca 



FIGURA 33.8 Algunos filos de protostomos con cuerpos similares a los de los gusanos poseen un 
aparato bucal especializado. 

O PREGUNTA Es habitual encontrar especies de un dado de filos similares a los gusanos en el mismo 
habitat. Sugiere una hipotesis para explicar por que esto es posible. 



Los priapulidos (gusanos falo) tambien escarban en el sus- 
trato, pero actuan como predadores que se ocultan y espe- 
ran. Cuando un poliqueto (anelido) u otra presa se apro- 
xima, el priapulido evagina su garganta dentada y alineada 
con la cuticula (lo que significa que la garganta sale de den- 
tro hacia afuera), agarra a su presa y retrae la estructura 
para absorber el alimento (Figura 33.8b). 

Los nemertinos (gusanos cordon de bota) son predadores 
activos que se mueven por el fondo oceanico en busca de 
alimento. En vez de evaginar su garganta para capturar 
presas, poseen una proboscide que puede desplegarse o re- 
traerse (Figura 33.8c). Los nemertinos atraviesan a peque- 
nos animales con su proboscide o enrollan la proboscide 
desplegada alrededor de la presa. Despues, empujan el ali- 
mento a la boca. 
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Transicion del agua a la tierra 

Los protostomos son los animales mas abundantes de las 
aguas superficiales y sustratos de muchos entornos marinos y 
de agua dulce. No obstante, los protostomos tambien son co- 
munes casi en cualquier entorno terrestre. Al igual que las 
plantas y hongos terrestres, los protostomos pasaron del en- 
torno acuatico al terrestre. Para ayudar a poner este logro en 
perspectiva, recuerda del Capitulo 30 que las plantas verdes 
pasaron del agua dulce a la tierra solo una vez. Del Capitulo 
31, recuerda que aun no se ha aclarado si los hongos pasaron 
de habitats acuaticos a habitats terrestres una o varias veces. 
El Capitulo 34 mostrara que solo un linaje de entre los deute- 
rostomos paso a la tierra. Sin embargo, incluso dada la incer- 



tidumbre actual en la estimation de la filogenia de los protos- 
tomos, esta claro que el cambio de habitat acuatico a terrestre 
se produjo varias veces a medida que los protostomos se di- 
versificaban. La capacidad de vivir en entornos terrestres evo- 
luciono independientemente en los artropodos (al menos dos 
veces), moluscos, gusanos redondos y anelidos. 

Las repetidas transiciones del medio acuatico al terrestre 
son un tema destacado en la evolution de los protostomos. En 
cada caso, la evidencia de esta afirmacion se basa en analisis fi- 
logeneticos, que apoyan la hipotesis de que los ancestros de los 
linajes terrestres de cada subgrupo principal eran acuaticos. 

<:Por que tantos grupos de protostomos distintos pudieron 
pasar del medio acuatico al terrestre de forma independiente? 
Porque era mas facil hacerlo para los protostomos que para 
las plantas. Por ejemplo, las plantas terrestres tuvieron que de- 
sarrollar rafces y tejido vascular para transportar agua y so- 
portar sus tallos. De igual modo, los primeros animales terres- 
tres teman que soportar su peso corporal en la tierra y 
moverse. No obstante, los grupos de protostomos que pasa- 
ron del medio acuatico al terrestre ya teman esqueletos hi- 
drostaticos, exoesqueletos, apendices u otras adaptaciones 
para el apoyo y la locomotion que resultaron funcionar tanto 
en el medio terrestre como en el medio acuatico. 

Para pasar al medio terrestre, nuevas adaptaciones permi- 
tieron que los protostomos (1) intercambiasen gases y (2) evi- 
tasen la desecacion. Como se detalla en el Capitulo 44, los 
animales terrestres intercambian gases con la atmosfera facil- 
mente mientras la gran area superficial esta expuesta al aire. 
El mayor reto es evitar que la superficie de intercambio gaseo- 
so y otras partes del cuerpo se sequen. Los gusanos redondos 
y los gusanos de tierra resuelven este problema viviendo en 
suelos mojados o en otros ambientes humedos. Los artropo- 
dos y muchos moluscos poseen un exoesqueleto hermetico o 
una concha que minimiza la perdida de agua y sus estructuras 
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respiratorias se encuentran dentro del cuerpo. En los insectos, 
las aberturas de la vias respiratorias pueden cerrarse para mi- 
nimizar la perdida de agua. Asimismo, a diferencia de las 
plantas y hongos terrestres, todos los animales terrestres pue- 
den trasladarse a habitats mas humedos si el area en la que se 
encuentran se seca demasiado. 

Las transiciones del medio acuatico al terrestre son impor- 
tantes porque revelan habitats totalmente nuevos y nuevos 
tipos de recursos para su explotacion. Por ejemplo, las plan- 
tas pasaron al medio terrestre hace unos 450 millones de 
anos. Sin embargo, los primeros vertebrados terrestres no 
aparecen en el registro fosil hasta hace unos 365 millones de 
anos. Asi, durante casi 90 millones de anos, cualquier especie 
de protostomo que pasaba a medios terrestres dispoma de 
muchos alimentos, y apenas tenia competidores. La seleccion 
natural favorecio entonces mutaciones que cambiaron la mor- 
fologia de modo que permitieron que las distintas especies de 
protostomos utilizasen distintos tipos de recursos vegetales. 
Segun este razonamiento, los biologos afirman que la capaci- 
dad para vivir en medios terrestres fue un evento clave en la 
diversificacion de varios filos de protostomos. 

£C6mo se alimentan, desplazan y reproducer! 
los protostomos? 

Algunos filos de protostomos han experimentado una gran evo- 
lucion, mientras que otros apenas se han diversificado. Segun los 
recuentos de especies, los biologos pueden afirmar que determi- 
nados planes corporales han probado tener mucho mas exito 
que otros al hacer eficaz la alimentacion y el desplazamiento. 

© Una vez que los planes corporales de los organismos pare- 
cidos a los gusanos, de los artropodos y de los moluscos hubie- 
ron evolucionado, la diversificacion posterior fue conducida en 
gran medida por adaptaciones que permitieron que los protos- 
tomos se alimentasen, desplazasen o reprodujesen de nuevas for- 



mas. Recuerda que una adaptation es un rasgo que aumenta la 
eficacia de los individuos en relacion con aquellos sin el rasgo. 

Adaptaciones para la alimentacion Los protostomos in- 
cluyen individuos que se alimentan de comida en suspension, en 
sedimentos, en lfquidos y en masa. Ademas de aprovechar los 
detritos, se alimentan de plantas, algas u otros animales o para- 
sitan en ellos. El lucro de una diversidad de alimentos es posible 
debido a la gran variedad de aparatos bucales que poseen los 
protostomos para capturar y procesar el alimento. La Figura 
33.8 resalta los aparatos bucales que distinguen a algunos de los 
filos de especies similares a los gusanos. No obstante, en los 
filos, los artropodos ganan en cuanto a diversidad de aparatos 
bucales. Los aparatos bucales observados en este filo vanan en 
su estructura desde tubos hasta pinzas y permiten que las distin- 
tas especies atraviesen, succionen, machaquen, muerdan, reba- 
nen, masquen, engullan, corten o trituren (Figura 33.9). Todos 
los artropodos poseen el mismo plan corporal basico, pero sus 
aparatos bucales y sus fuentes de alimento son muy diversos. 

En muchas especies de artropodos, las extremidades arti- 
culadas tambien desempenan una funcion clave en la obten- 
cion de alimento. Los camarones antarticos utilizan sus patas 
para arrastrar el alimento hacia la boca ya que se alimentan 
de comida en suspension; determinados insectos, crustaceos, 
aranas y moluscos utilizan sus apendices para capturar pre- 
sas o sujetar alimento a medida que mastican o muerden con 
las partes bucales. 

En la mayoria de los casos, las formas joven y adulta de la 
misma especie aprovechan distintas fuentes de alimento. La 
metamorfosis es muy comun en los protostomos y suele darse 
en larvas y adultos que viven en distintos habitats y que poseen 
una morfologfa generica y unos aparatos bucales diferentes. 

Adaptaciones de movilidad En los protostomos, las for- 
mas de desplazarse dependen de la variacion de dos caracte- 



(a) Las hormigas cortadoras de hojas. (b) Las garrapatas de ciervo (c) Los cariedones perforan la fruta dura. 

atraviesan la piel de los mamiferos. 




FIGURA 33.9 Las estructuras de alimentacion de los artropodos son diversas. Incluso aunque sus 
aparatos bucales y las fuentes de alimento sean diversos, todos estos artropodos poseen cuerpos 
segmentados organizados en tagmas, con un exoesqueleto y apendices articulados. 

O PREGUNTA ^Como se comparan los filos con cuerpos similares, pero con aparatos bucales diversos que 
aparecen aqui con los filos de organismos similares a los gusanos mostrados en la Figura 33.8? 
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(a) Caminar, correr y saltar. (b) Volar. (c) Deslizarse y arrastrarse. 




(d) Propulsion a chorro. 




del sifon; el animal se mueve 

FIGURA 33.1 0 La locomocion de los protostomos es diversa. La evolucion de (a) las extremidades articuladas y 
de (b) las alas fueron innovaciones clave en el movimiento de los artropodos. (c) Una onda de contracciones 
musculares, por debajo del pie, permite que los moluscos se deslicen por un sustrato. (d) En la propulsion a chorro, 
las contracciones musculares fuerzan la salida del agua a traves de un sifon movil. El sifon puede lanzar el agua 
saliente en una direccion especifica. 



rfsticas: (1) la presencia o ausencia de extremidades y (2) el 
tipo de esqueleto. Los protostomos de especies similares a los 
gusanos carentes de extremidades se mueven con la ayuda de 
un esqueleto hidrostatico. Este tipo de movimiento tambien se 
observa en orugas, gusanos, cresas y otros tipos de larvas de 
insecto; incluso aunque los adultos de la misma especie po- 
sean un exoesqueleto duro y se muevan con la ayuda de extre- 
midades articuladas (Figura 33.10a). Aunque las larvas de in- 
sectos posean un celoma muy reducido, presentan una 
cavidad corporal cerrada y llena de liquido que funciona 
como un esqueleto hidrostatico. 

La evolucion de extremidades articuladas posibilito movi- 
mientos de carrera rapidos y precisos, y fue una innovacion 
clave en la evolucion de los protostomos. Las articulaciones 
son el motivo principal de que los artropodos hayan tenido un 
exito tan espectacular en cuanto a diversidad de especies, 
abundancia de individuos, rango geografico y duracion en el 
registro fosil. 

No obstante, las extremidades articuladas son solo una de 
las innovaciones evolutivas que permitieron que los protosto- 
mos se movieran de formas unicas: 



• El ala de los insectos es una de las adaptaciones mas impor- 
tantes de la historia de la vida. Unos dos tercios de las espe- 
cies multicelulares que viven actualmente son insectos con 
alas. Segun los datos del registro fosil, los insectos fueron 
los primeros organismos que teman alas y podian volar. Al 
igual que la mayor parte de los insectos actuales, los prime- 
ros insectos teman dos pares de alas (Figura 33.10b). Sin 
embargo, actualmente las cuatro alas de la mayoria de in- 
sectos funcionan como dos. Los escarabajos vuelan solo con 
sus alas traseras; las mariposas, las polillas, las abejas y las 
avispas poseen estructuras enganchadas que hacen que sus 
dos pares de alas se muevan juntas. Las moscas aparecen 
mas tarde en el registro fosil, y poseen un solo par de alas 
grandes que potencian el vuelo con unas pequenas estructu- 
ras similares a las alas denominadas halteres que proporcio- 
nan estabilidad durante el vuelo. 

En los moluscos, las ondas de contracciones musculares ba- 
rren totalmente la longitud del gran pie muscular, lo que 
permite que los individuos se deslicen por una superficie 
(Figura 33.10c). Las celulas del pie secretan una capa mu- 



Capitulo 33 Animales protostomos 721 



cosa, que reduce la friccion con el sustrato y aumenta la 
eficacia del deslizamiento. 

Los calamares son moluscos que poseen un manto rodeado 
de musculo. Cuando la cavidad rodeada por el manto se 
llena de agua y los musculos de este se contraen, se fuerza 
la salida de una corriente de agua por un tubo denominado 
sifon. La fuerza del agua impulsa al calamar hacia delante 
(Figura 33.1 Od). Este mecanismo, la propulsion a chorro, 
evoluciono en los calamares mucho antes de que los inge- 
nieros pensasen en utilizar el mismo principio para impul- 
sar un avion. 

Adaptaciones reproductivas Cuando se trata de varia- 
ciones en los ciclos reproductivos y vitales, los protostomos lo 
hacen todo. La reproduccion asexual mediante la division lon- 
gitudinal del cuerpo o mediante la fragmentation corporal es 
comun en muchos de los filos de especies similares a los gusa- 
nos. Muchas especies de crustaceos e insectos se reproducen 
asexualmente por partenogenesis («origen virgen»); es decir, 
mediante la production de huevos sin fertilizar que se desarro- 
llan hasta formar crias. Sin embargo, la reproduccion sexual 
es el modo predominante de producir descendencia en la ma- 
yoria de los grupos de protostomos. La reproduccion sexual 
se basa a menudo en la fertilizacion externa de almejas, brio- 
zoos, braquiopodos y otros grupos. Con frecuencia, se inicia 
con la copulation y fertilizacion interna en grupos capaces de 
moverse (como los crustaceos, los caracoles y los insectos), 
porque los machos y las hembras pueden encontrarse. Las 
hembras de insectos ovovivfparos y caracoles tienen descen- 
dencia muy pronto, aunque lo hacen reteniendo huevos total- 
mente formados dentro del cuerpo y alimentandolos, a conti- 
nuation, mediante la nutritiva yema que se encuentra dentro 
del huevo (vease Capitulo 32). 

Durante la diversification de los protostomos, tuvieron 
lugar dos importantes innovaciones reproductoras: (1) la evo- 
lution de la metamorfosis y (2) un huevo que no se secase en 
la tierra. La metamorfosis es comun en los protostomos mari- 
nos. Se cree que en estas especies la metamorfosis es una adap- 
tation que permite a las larvas dispersarse en nuevos habitats 
flotando o nadando en el plancton. La metamorfosis tambien 
es comun en los insectos terrestres, para los que se piensa que 
se trata de una adaptacion que reduce la competencia por el 
alimento entre jovenes y adultos. Aunque en cuanto a la capa- 
cidad de colonization de medios terrestres, la adaptacion mas 
fundamental fue un huevo que resistiese la desecacion. Los 
huevos de insectos poseen una membrana gruesa que man- 
tiene la humedad interna, y los huevos de las babosas y cara- 
coles poseen una fina concha de carbonato calcico que ayuda 
a retener el agua. Los huevos resistentes a la desecacion evolu- 
cionaron repetidamente en poblaciones que se adaptaron a la 
vida en la tierra. Recuerda del Capitulo 30 que en las plantas 
terrestres se produjo una adaptacion analoga, cuando la evo- 
lution de gametangios ayudo a proteger a los huevos y em- 
briones de la desecacion. Y como se indicara en el Capitulo 
34, los vertebrados terrestres desarrollaron un huevo amnio- 
tico rodeado de una membrana, analogo a los huevos de in- 
secto rodeados de membrana. 



Comprueba si lo has entendido 



333 Linajes clave: 
lofotrocozoos 

Aunque los analisis de extensas secuencias de DNA y la pre- 
sencia de funciones unicas y derivadas como los lofoforos y 
las larvas trocoforas ayudaron a los biologos a identificar a 
los lofotrocozoos, los linajes de este grupo (Figura 33.11) tie- 
nen morfologias muy diversas. Para entenderlo mejor, fijemo- 
nos de una manera mas detallada en cuatro de los filos clave 
del grupo: (1) rotiferos, (2) platelmintos, (3) anelidos y (4) 
moluscos. 



Lofotrocozoos 




FIGURA 33.1 1 Los lofotrocozoos son un grupo monofiletico. 



Si entiendes que... O 

• En los protostomos con cuerpos similares a los de los 
gusanos, los filos van'an en la estructura de su aparato bucal 
y en el modo de alimentacion. 

• En los protostomos que carecen de cuerpos similares 
a los de los gusanos, los filos van'an en la naturaleza 
del celoma (tanto si el celoma esta complete, como 

si se trata de un pseudoceloma o si es vestigial 
o inexistente). 

• Los artropodos y los moluscos poseen celomas vestigiales y 
planes corporales especializados que realizan las funciones 
de celoma. 

• La transicion del medio acuatico al medio terrestre se 
produjo en varios linajes de forma independiente. 

Deberias ser capaz de... O 

1) Describir las principals funciones de los planes corporales 
de los artropodos y los moluscos, asi como explicar que 
estructuras realizan las funciones de celoma. 

2) Dar ejemplos de variaciones en la estructura del 
aparato bucal y de la alimentacion, las estructuras 
utilizadas en la locomocion y la metamorfosis de los 
protostomos. 

3) Proporcionar dos ejemplos de adaptaciones que facilitaron 
el paso del medio acuatico al terrestre en los protostomos. 



722 



Lofotrocozoos > Rotiferos 



Las 1.800 especies de rotiferos que se han identificado hasta 
ahora viven en suelos humedos y en medios acuaticos. Se trata 
de componentes importantes del plancton de agua dulce y de 
agua salobre, donde los rfos desembocan en el oceano y el agua 
es ligeramente salada. Los rotiferos poseen pseudocelomas, y la 
mayoria de las especies miden menos de 1 mm de longitud. 
Aunque los rotiferos carecen de lofoforo y de fase larvaria 
trocofora, muchas similitudes en la secuencia de DNA los 
identifican como miembros del linaje de los lofotrocozoos. 

AMmentacion Los rotiferos poseen un grupo de cilios en su 
parte final anterior denominada corona (Figura 33.12). En 

muchas especies, la sacudida de los cilios de la corona 
posibilita la alimentation mediante particulas en suspension al 
crear una corriente que arrastra las microscopicas particulas 
de alimento a la boca. La corona es la firma de la morfologia 
caracteristica de este grupo. Q Deberias ser capaz de indicar el 
origen de esta estructura en la Figura 33.11. 

DesplazamientO Aunque algunas especies son sesiles, la mayor 
parte de ellas nadan sacudiendo los cilios de la corona. 

ReprodllCCion Las hembras producen huevos sin fertilizar por 
mitosis; a continuation, dichos huevos eclosionan en nuevos 
individuos producidos asexualmente. Recuerda que la 
production de descendencia mediante huevos sin fertilizar se 
denomina partenogenesis. Un grupo completo de rotiferos 
(denominado bdelloides) se reproduce solo asexualmente 
mediante partenogenesis. Sin embargo, en la mayoria de las 
especies se observa tanto la reproduction sexual como asexual. 
El desarrollo es directo, lo que significa que los huevos 



Rotaria rotatoria 




Corona 



FIGURA 33.1 2 Los rotiferos son suspensivoros diminutos 
y acuaticos. 

fertilizados eclosionan y se convierten en adultos sin 
metamorfosis. 



Lofotrocozoos > Platelmintos (gusanos pianos) 



Los gusanos pianos son un filo grande y diverse Se han 
descrito mas de 20.000 especies en tres subgrupos principales. 
En los esquemas de clasificacion tradicional como los que se 
describen en el Capitulo 1, cada uno de estos linajes se 
denomina clase. Se trata de (1) la especie de vida libre 
denominada turbelarios (Figura 33.13a), (2) los gusanos cinta 
endoparasitarios denominados cestodos (Figura 33.13b) y (3) 
las tenias endoparasitarias o ectoparasitarias, denominadas 
trematodos (Figura 33.13c). Aunque algunas especies 
turbelarias son terrestres, la mayoria viven en los sustratos del 
medio marino o de agua dulce. Los gusanos cinta y otros 
cestodos parasitan en peces, mamiferos u otros vertebrados. 
Las tenias parasitan en vertebrados o moluscos. 



Los gusanos pianos se llaman asi por la forma ancha y 
aplanada de sus cuerpos. (Las raices griegas platy y helminth 
significan «gusano piano ».) Las especies de platelmintos 
carecen de segmentos y de celoma. Tambien carecen de 
estructuras especializadas para el intercambio gaseoso; 
absorbiendo oxigeno y eliminando dioxido de carbono del 
cuerpo. Ademas, tampoco poseen vasos sanguineos ni ningun 
otro tipo de sistema de circulation de oxigeno y nutrientes en 
sus celulas. Segun estas observaciones, los biologos interpretan 
los cuerpos aplanados de estos animales como una adaptation 
que proporciona a los gusanos pianos una proportion de area 
y volumen superficiales extremadamente elevada. Debida la 
gran area superficial que poseen, puede producirse mucho 

( Continua en la pdgina siguiente) 
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Lofotrocozoos > Platelmintos (gusanos pianos) Continuation 



intercambio gaseoso directamente a traves de su pared 
corporal, con el oxfgeno entrando en el cuerpo del agua 
circundante y el dioxido de carbono saliendo de el. Dado el 
reducido volumen del cuerpo en relacion con el area 
superficial disponible, los nutrientes y los gases pueden 
difundirse eficazmente a todas las celulas dentro del animal. 
Sin embargo, este plan corporal tiene una desventaja: puesto 
que la superficie corporal tiene que estar humeda para que se 
produzca el intercambio gaseoso, los gusanos pianos se limitan 
a entornos donde estan rodeados de liquido. O Deberias ser 
capaz de indicar el origen del plan corporal acelomado y 
aplanado en la Figura 33.11. 

ANmentacion Los platelmintos carecen de lofoforo y poseen un 
tracto digestivo «ciego», lo que significa que solo tienen una 
abertura para la ingestion de alimentos y la eliminacion de 
desechos. La mayoria de los turbelarios son cazadores que se 
alimentan de protistas o pequenos animales; otros recogen 
animales muertos. Los gusanos cinta y las tenias, por el 
contrario, son estrictamente parasitarias y se alimentan de los 
nutrientes proporcionados por los huespedes. Las tenias 
engullen los tejidos y lfquidos de sus huespedes por la boca y 
poseen un tracto digestivo ciego. Los gusanos cinta carecen de 
boca y de tracto digestivo. Obtienen nutrientes por difusion 
exclusivamente a traves de su pared corporal. 

DesplazamientO Algunos turbelarios pueden nadar un poco 
ondeando sus cuerpos y la mayoria se arrastran por sustratos 
con ayuda de los cilios de su superficie ventral. Los gusanos 



cinta y las tenias se mueven mucho menos; los cestodos adultos 
poseen estructuras adjuntas con forma de gancho en su extremo 
anterior que le unen permanentemente al interior de su huesped. 

Reproduction Los turbelarios pueden reproducirse 
asexualmente dividiendose en mitades. Si se fragmentan como 
resultado del ataque de un predador, las partes corporales 
pueden regenerarse en nuevos individuos. La mayoria de los 
turbelarios contienen organos femeninos y masculinos, y se 
reproducen sexualmente alineandose con otro individuo y 
acoplandose en una fertilizacion mutua y simultanea. Las 
tenias (trematodos) y los gusanos cinta (cestodos) tambien se 
reproducen sexualmente y realizan una fertilizacion cruzada o 
se fertilizan a si mismos. Los sistemas reproductores y los 
ciclos vitales de las tenias y de los gusanos cinta son muy 
complejos, ya que en muchos casos implican dos o incluso tres 
especies de huespedes distintas, en los que la reproduccion 
sexual se produce en el huesped definitivoy la reproduccion 
asexual, en uno o varios huespedes intermedios. Por ejemplo, 
los humanos son el huesped definitivo de la tenia sanguinea 
Schistosoma mansoni. Los huevos fertilizados se depositan en 
las heces de un huesped humano y entran en habitats acuaticos 
si los sistemas higienicos son escasos. Los huevos se convierten 
en larvas que infectan caracoles. Dentro del caracol, la 
reproduccion asexual produce un tipo diferente de larva, que 
emerge del caracol y escarba en la piel de los humanos que 
entran en contacto con aguas infestadas. Una vez dentro de un 
humano, el parasito vive en la sangre y se desarrolla hasta 
convertirse en un adulto sexualmente maduro. 



(a) Los turbelarios son de vida libre. (b) Los cestodos son endoparasitarios. (c) Los trematodos son endoparasitarios. 

Pseudoceros ferrugineus Especie Taenia Dicrocoelium dendriticum 




FIGURA 33.1 3 Los gusanos pianos poseen cuerpos simples y aplanados. 
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Lofotrocozoos > Anelidos (gusanos segmentados) 



Todos los anelidos poseen un cuerpo segmentado y un celoma 
que funciona como esqueleto hidrostatico. O Deberfas ser 
capaz de indicar el origen de la segmentation de los anelidos 
en la Figura 33.11. Las 16.500 especies que se han descrito 
hasta ahora se dividen tradicionalmente en dos linajes 
principales, denominados Polychaeta y Clitellata: 

1. Los Polychaeta o poliquetos («muchas cerdas») se 
denominan asf por sus numerosas extensiones similares a 
las cerdas, que se denominan quetas (Figura 33.14a). 
Las quetas se extienden desde apendices denominados 
parapodios. Los poliquetos son en su mayoria marinos, 
y oscilan en tamano de especies menores de 1 mm de 
longitud a especies que crecen hasta longitudes de 3,5 m. 
Incluyen una gran cantidad de escarbadores de lodo o 
arena, formas sedentarias que secretan tubos quitinosos y 
especies moviles y activas. 

2. Los Clitellata incluyen oligoquetos y sanguijuelas 
(hirudmeos). Los oligoquetos («pocas cerdas») incluyen las 
lombrices, que excavan en suelos humedos (Figura 33.14b), 
varias especies de agua dulce y unas cuantas formas 
marinas. Los oligoquetos carecen de parapodios y, como su 
nombre indica, poseen muchas menos quetas que los 
poliquetos. El celoma de las sanguijuelas es mucho menor 
en comparacion con el de otros anelidos y consta de una 
serie de camaras conectadas. Las sanguijuelas viven en agua 
dulce y en habitats marinos (Figura 33.14c). 

AMmentacion Los poliquetos presentan una gran variedad de 
metodos de alimentation: la excavation mediante sus redes 
rodeadas de mocos hace que el alimento quede depositado o 
en suspension; el sedentarismo forma alimento en suspension 
con la ayuda de una densa corona de tentaculos; y las formas 
activas rozan las algas y cazan pequenos animales que 
capturan evaginando la garganta. En cambio, practicamente 



todos los oligoquetos viven gracias al alimento depositado en 
el fondo. Aproximadamente la mitad de las sanguijuelas son 
ectoparasitarias que se unen a peces u otros huespedes y 
succionan sangre y otros fluidos corporales. Los huespedes no 
suelen ser conscientes del ataque, porque la saliva de las 
sanguijuelas suele contener un anestesiante. La sangre del 
huesped permanece lfquida a medida que la sanguijuela se 
alimenta, porque la saliva de los parasitos tambien contiene un 
anticoagulante. Los medicos aun utilizan sanguijuelas 
parasitarias para extraer sangre de las moraduras 
especialmente grandes. Las especies de sanguijuelas no 
parasitarias son predadoras o carroneras. 

DesplazamientO Los poliquetos y oligoquetos se arrastran o 
excavan con la ayuda de su esqueleto hidrostatico; los 
parapodios de los poliquetos tambien actuan como palas o 
diminutos pies que ayudan al movimiento. Muchos poliquetos 
son excelentes nadadores. Las sanguijuelas pueden nadar 
utilizando su esqueleto hidrostatico para realizar movimientos 
corporales ondulantes. 

Reproduction La reproduction asexual se produce en los 
poliquetos y oligoquetos mediante escision transversa o 
fragmentation, lo que significa que las partes corporales 
pueden regenerarse en un individuo completo. La reproduction 
sexual de los poliquetos puede empezar con la fertilization 
interna o externa, segun las especies. Los poliquetos poseen 
sexos separados y suelen liberar sus huevos directamente en el 
agua. Algunas especies producen huevos que eclosionan en 
larvas trocoforas. En los oligoquetos y las sanguijuelas, los 
individuos producen tanto esperma como huevos y copulan 
mediante una fertilization cruzada interna y mutua. Los huevos 
se encierran en una estructura mucosa parecida a un capullo; 
tras la fertilization, la descendencia se desarrolla directamente 
en versiones en miniatura de sus padres. 
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Mollusca (moluscos) 

Los moluscos son con diferencia el grupo mas rico en especies 
y morfologicamente mas diverso de lofotrocozoos. Poseen un 
plan corporal especializado basado en un pie muscular, una 
masa visceral y un manto que puede secretar o no una concha 
de carbonato calcico. El celoma es mucho menor o inexis- 
tente. Q Deberfas ser capaz de indicar el origen del plan cor- 
poral de los moluscos de la Figura 33.11. Hasta ahora se han 
descrito mas de 93.000 especies. Aunque la mayoria de los 



moluscos viven en medios marinos, hay algunas formas terres- 
tres y de agua dulce. 

Puesto que los moluscos son tan diversos, consideraremos 
los principales subgrupos o clases del filo por separado y ana- 
lizaremos los rasgos responsables de su diversification. Los 
cuatro linajes de moluscos mas importantes son (1) los bival- 
vos (almejas y mejillones), (2) los gasteropodos (babosas y ca- 
racoles), (3) los quitones y (4) los cefalopodos (calamares y 
pulpos). Los bivalvos se alimentan de particulas en suspension; 
los otros tres grupos de moluscos son herbivoros o predadores. 



Moluscos > Bivalvos (almejas, mejillones, veneras, ostras) 



Los bivalvos se denominan asi porque poseen dos conchas 
separadas de carbonato calcico secretadas por el manto. Las 
conchas estan engonzadas y se abren y cierran con la ayuda de 
los musculos unidos a ellas (Figura 33.15a). Cuando la concha 
se cierra, protege el manto, la masa visceral y el pie. La concha 
de los bivalvos es una adaptation que reduce la depredation. 

La mayoria de los bivalvos viven en el oceano, aunque hay 
muchas formas de agua dulce. Las almejas excavan en el lodo, 
la arena u otros sustratos blandos y son sedentarios de 
adultos. Las ostras y los mejillones son mayoritariamente 
sesiles de adultos, pero la mayoria de ellos viven encima del 
sustrato, unidos a las rocas o a otras superficies solidas. Las 
veneras son moviles y viven en la superficie de sustratos 
blandos. Los bivalvos mas pequenos son almejas de agua dulce 
que miden menos de 2 mm de longitud; los mayores bivalvos 
son almejas marinas gigantes que pueden pesar mas de 400 kg. 
Todos los bivalvos sienten la gravedad, el tacto y determinadas 
sustancias quimicas y las veneras incluso poseen ojos. 

Puesto que la mayoria de los bivalvos viven sobre o bajo el 
fondo oceanico, y debido a que estan cubiertos por una concha 
dura, sus cuerpos se entierran a menudo en sedimentos tras la 
muerte. Asi, los bivalvos se fosilizan facilmente y su linaje 
presenta el mayor registro fosil en comparacion con cualquier 
grupo de animales, plantas u hongos. Esta enorme base de 
datos ha permitido que los biologos realicen estudios sobre la 
historia evolutiva de los bivalvos. 

Los bivalvos son importantes en el ambito comercial. Las 
almejas, mejillones, veneras y ostras se crian en la naturaleza 
en muchas partes del mundo y se utilizan como alimento para 
los humanos. Las ostras de perla que se cultivan o recogen de 
la naturaleza son la fuente de perlas naturales mas comun en 
la joyeria. 

AMmentacion Los bivalvos se alimentan de particulas en 
suspension y absorben cualquier tipo de animal pequeno, 
protista o detritos. La alimentacion de particulas en 
suspension se basa en un flu jo de agua a traves de estructuras 
de intercambio gaseoso denominadas branquias. Las 
branquias se encuentran entre el manto y la masa visceral y 
constan de una serie de finas membranas, donde se quedan 
atrapadas las particulas. En muchos casos, la corriente de agua 
fluye a traves de sifones, que son tubos formados por los 
bordes del manto, que se extienden desde la concha y forman 
un sistema de bombeo. Los sifones conducen el agua por las 
branquias y, a continuation, fuera del cuerpo de nuevo, 
potenciados por la sacudida de los cilios de las branquias 



(a) Las veneras viven en la superficie del sustrato 



y son suspensivoras. 



Lima scabra 




(b) La mayoria de las almejas excavan en sustratos blandos 
y son suspensivoras. 

Salida de agua 




Las branquias son finas 
estructuras de intercambio 
gaseoso. Tambien atrapan 
particulas de alimento a medida 
que el agua pasa a traves de 
ellas. Los cilios mueven esas 
particulas hasta la boca 



FIGURA 33.1 5 Los bivalvos poseen dos conchas. 



(Figura 33.15b). Los bivalvos son el unico grupo principal de 
moluscos que carecen de la estructura de alimentacion 
denominada radula (vease Capitulo 32). 

DesplazamientO Las almejas escarban con la ayuda de su pie 
muscular, que funciona como un esqueleto hidrostatico. 

( Continua en la pdgina siguiente) 
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Aparte de eso, son sedentarias. Las veneras pueden nadar 
chocando sus conchas entre si y forzando la salida de agua, lo 
que las impulsa. La locomocion de las veneras es similar al 
modo en que nadan las medusas cnidarias, que se mueven 
cuando las contracciones musculares fuerzan la salida del agua 
de su campana (vease Capftulo 32). Los bivalvos producen 
una larva trocofora que nada y es responsable de la dispersion 
de los individuos hasta nuevas ubicaciones. 



Reproduction Los bivalvos solo se reproducen sexualmente. 
Los huevos y el esperma son depositados en el agua, y los 
huevos fertilizados se desarrollan en larvas trocoforas. A 
continuacion, las trocoforas se metamorfosean en un tipo 
distinto de larva denominada veh'ger, que continua 
alimentandose y nadando antes de establecerse en el sustrato 
y metamorfosearse en un adulto capaz de secretar una 
concha. 



Moluscos > Gasteropodos (caracoles, babosas, nudibranquios) 



Los gasteropodos («pies de estomago») se denominan asf por 
el gran pie muscular que poseen en su lado ventral. Sin 
embargo, su caracteristica mas sorprendente es un proceso de 
desarrollo denominado torsion. Durante el desarrollo de los 
gasteropodos, la masa visceral suele rotar. La rotacion gira la 
cavidad del manto y el tracto digestivo y hace que el ano 
quede colocado encima de la cabeza. 

La mayoria de los caracoles pueden retraer su pie y su 
cuerpo en una concha cuando son atacados o cuando 
empiezan a secarse sus tejidos (Figura 33.16a). Las babosas 
terrestres y los nudibranquios carecen de concha, pero a 
menudo contienen toxinas o sustancias desagradables al gusto 
para protegerse de los predadores. Se piensa que los colores 
brillantes de los nudibranquios, o babosas marinas, actuan 
como advertencia para posibles predadores (Figura 33.16b). 
Los gasteropodos se utilizan como alimento en algunas 
culturas y son importantes en el campo de la medicina, porque 
sirven de huespedes de tenias que tambien infectan a los 
humanos antes de completar su ciclo vital. Se conocen en 
torno a unas 70.000 especies de gasteropodos. 

AMmentacion Los gasteropodos y otros moluscos poseen una 
estructura unica en la boca denominada radula. Recuerda del 
Capftulo 32 que en muchas especies la radula funciona como 
un raspador que escarba entre las algas, celulas de plantas u 
otros tipos de alimento. Suele estar cubierta de dientes 
compuestos de quitina y que varian de tamano y forma segun 
la especie. Aunque la mayoria de los gasteropodos son 
herbfvoros o detritfvoros, los tipos de dientes especializados 
permiten que algunos gasteropodos actuen como predadores. 
Por ejemplo, las especies denominadas taladradores de ostras 
utilizan su radula para perforar las conchas de las ostras o de 
otros moluscos y exponer la masa visceral, que se comen 
despues. Los caracoles cono poseen « dientes » muy modificados 
y similares a un arpon montados en la punta de una proboscide 
extensible y armados con veneno. Cuando un pez o un gusano 
pasa cerca, la proboscide se dispara. La presa es atravesada por 
el diente, dominada por el veneno y consumida. 

DesplazamientO Las ondas de contracciones por debajo de 
todo el pie permiten que los gasteropodos se muevan 
deslizandose (vease Figura 33.10c). Las mariposas marinas son 
gasteropodos con una concha reducida o inexistente, pero con 
un gran pie similar a un ala que se agita y potencia los 
movimientos del nado. 

Reproduction Las hembras de algunas especies de gasteropodos 
pueden reproducirse asexualmente produciendo huevos de 



forma partenogenica, pero la mayor parte de la reproduccion es 
sexual. La reproduccion sexual de algunos gasteropodos 
comienza con la fertilization interna. Algunos gasteropodos 
marinos producen una larva trocofora que puede alejarse varios 
cientos de kilometros del progenitor. Sin embargo, en la mayoria 
de las especies marinas y en todas las formas terrestres, las larvas 
no son de vida libre. En vez de eso, las crfas permanecen en una 
carcasa de huevo mientras experimentan varias fases larvarias y, 
despues, eclosionan como versiones en miniatura de los adultos. 



(a) Los caracoles poseen una sola concha, 
que utilizan para protegerse. 



Maxacteon flammea 




(b) Las babosas terrestres y marinas 
(nudibranquios) carecen de concha. 



Chromodoris geminus 



Los colores brillantes 
advierten a posibles 
predadores de 
la presencia 



J 



FIGURA 33.16 Los gasteropodos poseen una sola concha o 
carecen de ella. 
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Moluscos > Poliplacoforos (quitones) 



Las rakes de la palabra griega que inspiro el nombre 
poliplacoforos significa «portador de muchas placas». El 
nombre es adecuado porque los quitones poseen ocho placas 
de carbonato calcico a lo largo de su lado dorsal 
(Figura 33.17). Las placas forman una concha protectora. 
Las aproximadamente 1.000 especies de quitones son marinas. 
Suelen encontrarse en superficies rocosas de la zona entre 
mareas, donde las rocas se exponen periodicamente al aire 
durante la marea baja. 

Alimentation Los quitones poseen una radula y la utilizan 
para escarbar entre las algas y otra materia organica de las 
rocas. 

DesplazamientO Los quitones se desplazan deslizandose con su 
ancho pie muscular, al igual que los gasteropodos. 

Reproduction Los sexos de los quitones estan separados y la 
fertilizacion es externa. Sin embargo, en algunas especies, el 
esperma que se deposita en el agua entra en la cavidad del 
manto de la hembra y fertiliza los huevos dentro del cuerpo. 



Segun las especies implicadas, los huevos pueden estar 
encerrados en una membrana y pueden liberarse o mantenerse 
hasta su eclosion y el completo desarrollo temprano. La 
mayoria de las especies presentan larvas trocoforas. 



Tonicella lineata 




FIGURA 33.1 7 Los quitones poseen ocho placas de concha. 



Moluscos > Cefalopodos (nautilos, sepias, calamares, pulpos) 



Los cefalopodos («cabeza y pies») poseen una cabeza bien 
desarrollada y un pie que se ha modificado para formar 
brazos o tentaculos. Los tentaculos son extensiones 
musculares largas y finas que ayudan en el movimiento y en 
la captura de presas (Figura 33.18). A excepcion de los 
nautilos, los cefalopodos poseen conchas muy reducidas o 
carecen de estas por completo. Tambien cuentan con un gran 
cerebro y ojos capaces de formar imagenes con sofisticadas 
lentes. 

Octopus dofleini 




FIGURA 33.1 8 Los cefalopodos tienen cuerpos muy 
modificados. 



Alimentation Los cefalopodos son predadores muy 
inteligentes que cazan con la vista y utilizan sus brazos o 
tentaculos para capturar a sus presas, normalmente peces o 
crustaceos. Poseen una radula, asi como una estructura 
llamada pico, que puede ejercer una potente fuerza cortante. 
Algunas sepias y pulpos tambien inyectan veneno a sus 
presas para dominarlas. 

DesplazamientO Los cefalopodos pueden nadar moviendo sus 
aletas para «volar» en el agua o mediante la propulsion a 
chorro utilizando la cavidad del manto y el sifon. Dejan pasar 
el agua en su cavidad del manto y, a continuacion, fuerzan su 
salida a traves de un sifon (vease Figura 33.10d). Los 
calamares estan hechos para la velocidad y cazan pequenos 
peces persiguiendolos. Los pulpos, en cambio, se arrastran por 
el sustrato utilizando sus largos tentaculos similares a brazos. 
Persiguen cangrejos u otros crustaceos o abren mejillones o 
almejas del sustrato y, a continuacion, utilizan su pico para 
aplastar el exoesqueleto de sus presas. 

Reproduction Los cefalopodos tienen sexos independientes y 
algunas especies han elaborado rituales de cortejo que 
implican cambios de color e interacciones de los tentaculos. 
Cuando una hembra acepta a un macho, este deposita el 
esperma que se encuentra revestido de una estructura 
denominada espermatoforo. El espermatoforo se transfiere a 
la hembra y la fertilizacion es interna. Las hembras ponen 
huevos. Cuando estos eclosionan, los jovenes se desarrollan 
directamente en adultos. 
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33.4 Linajes clave: ecdisozoos 

Los ecdisozoos se reconocieron en primer lugar como monofi- 
leticos cuando los investigadores comenzaron a usar datos de 
secuencia de DNA para estimar la filogenia de los protosto- 
mos (Figura 33.19). Actualmente se reconocen siete filos en el 
linaje (vease Tabla 32.1), incluidos los onicoforos y los tardi- 
grados (Figura 33.20). No son filos ricos en especies, pero 
ambos estan muy relacionados con los artropodos. Los onico- 
foros y los tardigrados se parecen a los artropodos en que tie- 
nen un cuerpo segmentado y extremidades. A diferencia de los 
artropodos, sus extremidades no son articuladas y carecen de 
exoesqueleto. Los onicoforos (o gusanos velludos) son peque- 
nos organismos similares a las orugas que viven en lechos de 
hojas humedas y que se alimentan de pequenos invertebrados. 
Los onicoforos poseen apendices similares a un saco y cuerpos 
segmentados con un hemoceloma. 

Los tardigrados (u osos acuaticos) son animales micros- 
copicos que viven en habitats benticos (inferiores). Tambien 
pueden encontrarse una gran cantidad de osos acuaticos en 
la pelicula de agua que cubre el musgo u otras plantas terres- 
tres de habitats humedos. Los tardigrados poseen un celoma 



Ecdisozoos 




FIGURA 33.19 Los ecdisozoos son un grupo monofiletico. 



reducido, pero un hemoceloma prominente, y caminan sobre 
sus patas similares a sacos con garras. La mayona se alimen- 
tan succionando lfquidos de plantas o animales; otros son 
detritivoros. 

Echemos un vistazo detallado a los dos filos mas diversos 
y abundantes de los ecdisozoos: (1) los nematodos y (2) los 
artropodos. 



(a) Los onicoforos poseen extremidades que parecen lobulos. (b) Los tardigrados poseen miembros con garras 

Es pec ie Peripatus que parecen lobulos. Especie Echiniscus 




FIGURA 33.20 Los onicoforos y los tardigrados poseen extremidades y estan muy relacionados con los 
artropodos. (a) Los onicoforos se denominan gusanos velludos porque poseen cuerpos similares a los gusanos y un 
aspecto velludo. (b) Los tardigrados se conocen como osos acuaticos porque viven en habitats humedos y, cuando se 
ven al microscopio, parecen osos. 



Ecdisozoos > Nematodos (gusanos redondos) 



Las especies del filo Nematoda se denominan nematodos o 
gusanos redondos (Figura 33.21 ). Los gusanos redondos son 
gusanos sin segmentar con un pseudoceloma, un plan corporal 
de un tubo dentro de otro y sin apendices. Carecen de 
musculos que puedan cambiar el diametro del cuerpo; su 
musculatura corporal consta exclusivamente de musculos 
longitudinales que acortan o alargan el cuerpo mediante 
contracciones o relajaciones respectivamente. O Deberias ser 
capaz de indicar la evolution de un pseudoceloma y la perdida 
de musculos circulares en la Figura 33.19. Aunque algunos 
nematodos pueden crecer varios metros de longitud, la gran 



mayona de las especies son diminutas; la mayor parte mide 
mucho menos de 1 mm. Carecen de sistemas especializados 
para el intercambio gaseoso y para la circulation de nutrientes 
y desechos. En su lugar, el intercambio gaseoso se produce a 
traves de la pared corporal y los nutrientes y desperdicios se 
mueven por difusion simple. 

El nematodo Caenorhabditis elegans es uno de los 
organismos modelo estudiados en mayor profundidad en 
biologfa (vease Cuadro 33.1). Las especies que parasitan en 
humanos tambien se han estudiado intensamente. Los gusanos 
alfiler, por ejemplo, infectan aproximadamente a 40 millones 

( Continua en la pdgina siguiente) 
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Especie Strongyloides 




FIGURA 33.21 La mayona de los nematodos son de vida 
libre, pero algunos son parasitos. 



de personas solo en EE.UU., y la Onchocerca volvulus causa 
una enfermedad ocular que infecta a unos 20 millones de 
personas en Africa y Latinoamerica. Las infecciones avanzadas 
causadas por el gusano redondo Wucbereria bancrofti 
bloquean los vasos linfaticos de modo que se produzca una 
acumulacion de lfquido e hinchazon masiva; la enfermedad 
conocida como elefantiasis. 

En realidad, los parasitos representan, sin embargo, una 
diminuta fraccion de las 25.000 especies de nematodos que se 
han descrito hasta la fecha. La gran mayona de los nematodos 
son de vida libre. En el ambito ecologico, son importantes 



porque se encuentran practicamente en todos los habitats 
conocidos. 

Los nematodos tambien son increfblemente abundantes. Los 
biologos han descubierto 90.000 gusanos redondos en una sola 
manzana podrida y han estimado que los suelos ricos de cultivo 
contienen hasta 9.000 millones de gusanos redondos por cada 
4.000 m 2 aproximadamente. Aunque no se trata del grupo 
animal con mas especies, son los mas abundantes. El simple plan 
corporal de los nematodos ha tenido un exito extraordinario. 

Alimentacidn Los gusanos redondos se alimentan de una gran 
variedad de materiales, incluidos bacterias, hongos, rafces de 
plantas, pequenos protistas o animales y detritos. En la 
mayona de los casos, la estructura de su aparato bucal esta 
especializada de modo que aumenta la eficacia de la 
alimentacion de un tipo determinado de organismo o material. 

DesplazamientO Los gusanos redondos se mueven con la 
ayuda de su esqueleto hidrostatico. La mayona de los gusanos 
redondos viven en el suelo o dentro de un huesped, asf que 
cuando las contracciones de sus musculos longitudinales hacen 
que se revuelvan, un sustrato rigido resiste los movimientos. 
Como consecuencia, el gusano hace caer el sustrato y el cuerpo 
se mueve. 

Reproduction Los sexos son independientes en la mayona de 
las especies de nematodos, y la reproduccion asexual es rara o 
se desconoce. La reproduccion sexual empieza con la 
fertilization interna y culmina con la puesta de huevos y el 
desarrollo directo de las crias. Los individuos atraviesan una 
serie de cuatro mudas durante su vida. 



Arthropoda (artropodos) 

En cuanto a la duration en el registro fosil, la diversidad de 
especies y la abundancia de individuos, los artropodos son 
probablemente el linaje con mas exito de los eucariotas. Apa- 
recieron en el registro fosil hace mas de 520 millones de anos 
y han dominado durante mucho tiempo a los animales obser- 
vados en medios marinos y terrestres. Se ha descrito mas de 
un millon de especies vivas y los biologos estiman que queda- 
ran millones o puede que incluso decenas de millones de espe- 
cies de artropodos por descubrir. 

Morfologicamente, los artropodos se caracterizan por un 
cuerpo segmentado y un sofisticado exoesqueleto articulado. 
Poseen un celoma muy reducido, pero tambien una extensa 
cavidad corporal denominada hemoceloma, encerrada por un 
exoesqueleto, asi como apendices pareados y articulados. El 
cuerpo de todos los artropodos se organiza en las regiones di- 
ferenciadas de la cabeza y el tronco; en muchas especies, hay 
una agrupacion adicional de segmentos divididos en dos re- 
giones diferenciadas del tronco, normalmente denominadas 
abdomen y torax. Q Deberias ser capaz de indicar el origen 
de los elementos del plan corporal de los artropodos en la Fi- 
gura 33.19. 

La metamorfosis es comun en los artropodos. Sus larvas 
poseen cuerpos segmentados, pero pueden carecer de un 
exoesqueleto endurecido. Como en otros ecdisozoos, las for- 
mas larvaria y adulta se desarrollan mediante la muda. 



Al menos algunos segmentos del cuerpo de los artropodos 
producen apendices pareados y articulados. Los apendices de 
los artropodos tienen varias funciones: sentir los aspectos del 
entorno, intercambiar gases, alimentarse o desplazarse ya sea 
nadando, caminando, corriendo, saltando o volando. Los 
apendices de los artropodos permiten sentir estfmulos del en- 
torno y realizar sofisticados movimientos en respuesta. La 
mayona de las especies tambien poseen sofisticados ojos com- 
puestos capaces de formar imagenes. Un ojo compuesto con- 
tiene muchas lentes, cada una asociada a una estructura co- 
lumnar sensible a la luz. (Los humanos y los cefalopodos 
tienen ojos simples, lo que significa que solo tienen una 
lente). La mayona de los artropodos tambien poseen un par 
de antenas en la cabeza. Las antenas son apendices largos pa- 
recidos a los tentaculos que contienen celulas receptoras espe- 
cializadas utilizadas para el tacto o el olfato. 

Aunque la filogenia de los artropodos continua resolvien- 
dose, la mayona de los datos coinciden en que todo el filo 
es monofiletico; que los miriapodos (milpies y tiempies), los 
quelicerados (aranas), los insectos y los crustaceos represen- 
tan cuatro subfilos principales dentro del filo y que los crus- 
taceos e insectos estan muy relacionados. El filo de los ar- 
tropodos es tan grande y diverso que un tratamiento 
detallado llenaria todas las paginas de un libro como este; 
el espacio permite solo unas cuantas notas sobre los cuatro 
linajes principales. 
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Artropodos > Miriapodos (milpies, ciempies) 



Los miriapodos poseen cuerpos relativamente simples, con la 
region de la cabeza y el tronco largo caracterizado por una serie 
de segmentos cortos, cada uno de los cuales sostiene uno o dos 
pares de patas (Figura 33.22). Si presentan ojos, estos poseen 
desde unas cuantas hasta muchas estructuras simples agrupadas 
a los lados de la cabeza. Las 11.600 especies que se han descrito 
hasta la fecha habitan en medios terrestres de todo el mundo. 

AMmentacion Los milpies y los ciempies poseen un aparato 
bucal que puede morder y masticar. Estos organismos viven en 
troncos cafdos podridos y en otros tipos de materiales de plantas 
muertas que se esparcen por el suelo de los bosques y tierras de 
hierba. Los milpies son detritfvoros. En cambio, los ciempies 
utilizan un par de colmillos venenosos justo detras de la boca 
para cazar grupos de insectos. Los ciempies grandes pueden 
inyectar suficiente veneno como para debilitar a un humano. 

DesplazamientO Los miriapodos caminan o corren con sus 
multiples patas; unas cuantas especies excavan. Algunos 
milpies poseen alrededor de 190 segmentos en el tronco, cada 
uno de los cuales cuenta con dos pares de patas, lo que suma 
un total de unas 750 patas. Los ciempies suelen tener menos 
de 30 segmentos, con un par de patas por segmento. 

Reproduction Los sexos de los miriapodos son independientes 
y la fertilizacion es interna. Los machos depositan el esperma 



Especie Scolopendr 




FIGURA 33.22 Los miriapodos poseen un par de patas en 
cada segmento del cuerpo. 



en paquetes que recoge la hembra o que el mismo le transfiere 
a ella. Despues de que las hembras pongan huevos en el 
entorno, los huevos eclosionan en crfas que se desarrollan 
hasta su fase adulta mediante una serie de mudas. 



Artropodos > Quelicerados (aranas, garrapatas, acaros, cangrejos herradura, tfpulas, escorpiones) 







La mayoria de las 70.000 especies de quelicerados son 
terrestres, aunque los cangrejos de herradura y las aranas de 
mar son marinos. El linaje se considera una clase en la 
mayoria de los esquemas de clasificacion tradicional y tiene 
varios subgrupos o subclases. El mas prominente de estos 
linajes de quelicerados es el de los aracnidos (aranas, 
escorpiones, acaros y garrapatas). 

El cuerpo de los quelicerados consta de una region anterior 
y otra posterior (Figura 33.23a). La region anterior carece de 
antenas para los sentidos del tacto y del olfato, pero suele 
presentar ojos. El grupo debe su nombre a los apendices 
denominados queh'ceros, que se encuentran cerca de la boca. 
Segun las especies, los quelfceros se utilizan para la 
alimentacion, la defensa, la copulation, el movimiento o la 
reception sensorial. 

Alimentacion Las aranas, los escorpiones y las tfpulas capturan 
y pican a insectos o a otras presas. Aunque algunas de estas 
especies son cazadores activos, la mayoria de las aranas son 
predadores que se ocultan y esperan. Crean telaranas pegajosas 
para capturar a sus presas, que vuelan o caminan por la 
telarana y son atrapadas posteriormente. La arana siente las 
vibraciones de la presa que lucha por huir, se abalanza sobre 
ella y le propina una mordedura toxica. Los acaros y las 
garrapatas son ectoparasitarios y utilizan su aparato bucal 
cortante para alimentarse en los huespedes (Figura 33.23b). 


Los cangrejos herradura se alimentan de una variedad de 
protostomos, asi como de detritos. La mayoria de los 
escorpiones se alimentan de insectos; las especies mas grandes 
de escorpiones comen culebras y lagartijas ocasionalmente. 

DesplazamientO Al igual que otros artropodos, los 
quelicerados se mueven gracias a los musculos unidos a un 
exoesqueleto. Caminan o se arrastran sobre sus cuatro pares 
de patas articuladas; algunas especies tambien pueden saltan 
Los cangrejos de herradura y algunas otras formas marinas 
nadan despacio. Las aranas que acaban de salir del huevo tejen 
largos hilos sedosos que actuan como globos que el viento 
transporta con ellas a mas de 400 km del punto de eclosion. 

Reproduction La reproduction sexual es la norma en los 
quelicerados, y la fertilizacion es interna en la mayoria de los 
grupos. Las demostraciones durante el cortejo son muchas en 
una gran cantidad de grupos de artropodos y pueden incluir 
tanto demostraciones visuales como la liberation de sustancias 
quimicas odoriferas. En las aranas, los machos utilizan 
organos que se encuentran en sus patas para transferir 
esperma a las hembras. Estos organos penetran en el tracto 
reproductor de las hembras «bajo llave». Las diferencias en el 
tamano y la forma de los genitales del macho son a menudo la 
unica forma de identificar especies de aranas muy 
relacionadas. 

( Continua en la pdgina siguiente) 
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(a) Arana, que muestra rasgos generales de los quelicerados. (b) Los acaros son ectoparasitarios. 



Dolomedes fimbriatus Especie Dermatophagoides 




FIGURA 33.23 Los quelicerados poseen dos regiones corporales. 

O EJERCICIO Etiqueta las dos regiones principals del cuerpo y los queh'ceros en el apartado (b). 

El desarrollo es directo, lo que significa que no se produce las hembras retienen los huevos fertilizados. Despues de que 

metamorfosis. En las aranas, los machos pueden presentar un los huevos eclosionen, la crfa escala a la espalda de la madre, 

insecto muerto como regalo a la hembra que lo devora donde permanecen hasta que son lo suficientemente mayores 

mientras se aparean; en algunas especies, el propio macho es como para cazar por si mismas. 
devorado mientras se transfiere el esperma. En los escorpiones, 



Artropodos > Insecta (insectos) 



Hasta ahora, se han nombrado unas 925.000 especies de 
insectos, pero seguro que existen muchas mas. En cuanto a la 
diversidad de especies y al numero de individuos, los insectos 
dominan los medios terrestres. Asimismo, las larvas de algunas 
especies son comunes en las corrientes de agua dulce, las 
charcas y los lagos. La Tabla 33.1 proporciona notas 
detalladas sobre ocho de los linajes, denominados ordenes, 
mas prominentes de insectos. 

Los insectos se distinguen por poseer tres regiones 
corporales: (1) cabeza, (2) torax y (3) abdomen (vease 
Figura 33.7). En la superficie ventral del torax, hay tres pares 
de patas. La mayoria de las especies poseen uno o dos pares de 
alas, montadas en la parte dorsal (espalda) del torax. 
Normalmente la cabeza contiene tres grupos de aparatos 
bucales que derivan de apendices articulados, un cuarto par de 
aparatos bucales, un par de antenas, que se utilizan para tocar 
y oler, y un par de ojos compuestos. 

AMmentacion Puesto que la mayoria de las especies de insectos 
poseen cuatro grupos de partes bucales (labro, mandibula, 
maxilar y labio) que varian increiblemente en cuanto a su 
estructura segun la especie, los insectos pueden alimentarse de 
cualquier modo concebible y de casi cualquier tipo de fuente 
alimentaria disponible en la tierra. En las especies con 
metamorfosis holometabolica, las larvas poseen cuerpos 



similares a los gusanos; la mayoria se alimentan de depositos de 
alimento, aunque algunos lo hacen de hojas. Los adultos son 
predadores o parasitos de tejidos de plantas o animales. Puesto 
que hay tantos insectos que se alimentan de liquidos o tejidos de 
plantas, la diversificacion de los insectos esta muy correlacionada 
con la diversificacion de las plantas terrestres. Los insectos 
predadores suelen alimentarse de otros insectos; los insectos 
parasitarios suelen someter a otros artropodos o mamiferos. 

DesplazamientO Los insectos utilizan sus patas para caminar, 
correr o nadar o utilizan sus alas para volar. Cuando los 
insectos caminan o corren, la secuencia de movimientos suele 
hacer que tres de sus seis patas mantengan el contacto con la 
tierra en todo momento. 

Reproduction Los sexos de los insectos son independientes. El 
apareamiento suele producirse mediante copulation directa, en 
la que el macho introduce un organo de transferencia de 
esperma en la hembra. La mayoria de las hembras ponen 
huevos, pero en unas cuantas especies los huevos se retienen 
hasta la eclosion. Muchas especies tambien son capaces de 
reproducirse asexualmente, a traves de la production de 
huevos sin fertilizar mediante mitosis. En la gran mayoria de 
las especies, se produce una metamorfosis completa o 
incompleta; la metamorfosis completa es la mas comun. 
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TABLA33.1 Principales ordenes de los insectos 



Orden 



Nombre Cantidad de Description 
comun especies conocidas 



Coleopteros («alas de vaina») 




Escarabajos 350.000 Rasgos principales: las alas corneas anteriores, denominadaselitros, 

protegen a las alas posteriores membranosas que potencian el 
vuelo. Durante el vuelo, los elitros se sujetan a los lados y actuan 
comoestabilizadores. 

Alimentacion: los adultos son predadores y carroheros importantes. 

Las larvas se denominan gusanos y con frecuencia presentan 
aparatos bucales para masticar. 

Reproduction: todos experimentan una metamorfosis completa. 

Notas: linaje con mas especies del arbol de la vida. Varian de 
0,25 mm a 1 0 cm de longitud. Los escarabajos eran muy 
valorados en el antiguo Egipto. 



Lepidopteros («alas escamosas»; 




Mariposas, 1 80.000 Rasgos principales: las alas estan cubiertas de diminutas 

polillas escamas a menudo coloridas. Las alas anteriores y las alas 

posteriores se enganchan entre si y se mueven como una sola. 

Alimentacion: las larvas suelen tener un aparato bucal que mastica 
y se alimentan de depositos de alimento vegetal o de masas de 
alimento;con frecuencia, los adultos se alimentan de nectar. 

Reproduction: todos experimentan una metamorfosis completa. 

Notas: algunas especies migran largas distancias. 
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Di'pteros («dos alas» 



Moscas 
(incluidos 
los mosquitos, 
jejenes, 
zancudos) 



1 20.000 Rasgos principales: las alas posteriores reducidas, denominadas 

halteres, actuan como estabilizadores durante el vuelo. 

Alimentacion: los adultos suelen alimentarse de liquido;con 
frecuencia, las larvas son parasitarias. 

Reproduction: todos experimentan una metamorfosis completa. 

Notas: las primeras moscas del registro fosil aparecieron hace 
225 millones de ahos. 




Himenopteros («alas membranosas») 




Hormigas, 1 1 5.000 Rasgos principales: las alas anteriores y posteriores membranosas 

abejas, se cierran a la vez con diminutos ganchos, de modo que actuan 

avispas como una sola ala durante el vuelo. Poseen antenas como palos. 

Alimentacion: la mayoria de las hormigas se alimentan de materiales 
vegetales; la mayoria de las abejas de alimentan de nectar; las 
avispas son predadoras y con frecuencia tienen larvas parasitarias. 

Reproduction: todos experimentan una metamorfosis 
completa. Los machos son haploides (eclosionan de huevos 
sin fertilizar) y las hembras son diploides (eclosionan de 
huevos fertilizados). Las hembras depositan los huevos con un 
ovipositor, que en algunas especies se modifica en un aguijon 
utilizado para la defensa.Con frecuencia, las larvas son 
alimentadas y protegidas por los adultos. 

Notas: la mayoria de las especies viven en colonias,y muchas son 
«eusociales», lo que significa que algunos individuos de la colonia 
ayudan a char a la descendencia de la reina, pero nunca se 
reproducen entre ellos. 
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TAB LA 33.1 Principales ordenes de los insectos (continuacion) 

Orden Nombre Cantidad de Description 

comun especies conocidas 



Hemi'pteros («alas diferentes») Bichos 




(incluidos 
los saltahojas, 
afidos, cigarras, 
insectos 
escamosos) 



».000 Rasgos principales: poseen una ala anterior densa con una 

punta membranosa;aparato bucal modificado para 
perforar y succionar. 

Alimentation: la mayoria succionan los jugos de las 
plantas, pero algunos son predadores. 

Reproduction: todos experimentan una metamorfosis 
completa. 

Notas: su longitud vana de 1 mm a 1 1 cm. 



Ortopteros («alas rectas») Saltamontes, 




grillos 



20.000 Rasgos principales: las patas posteriores grandes y 

musculares potencian el movimiento mediante saltos. 

Alimentation: la mayoria poseen un aparato bucal 
masticador y se alimentan de hojas. 

Reproduction: todos experimentan una metamorfosis 
incompleta. En muchas especies, los machos cantan de 
forma caracteristica para atraer a las hembras. 

Notas: su longitud varia de 5 mm a 1 1,5 cm. 



Tricopteros («alas peludas») Friganos 




1 2.000 Rasgos principales: las alas estan cubiertas de pelos 

diminutos. 

Alimentation: los adultos carecen de aparato bucal y no 
se alimentan;todas las larvas son acuaticas y se 
alimentan de detritos. La mayoria de las larvas forman 
una carcasa protectora de piedras y ramas diminutas. 

Reproduction: todos experimentan una metamorfosis 
completa. 

Notas: las larvas y los adultos son importantes fuentes 
alimentarias para los peces. 



Odonatos («dientes») 




Libelulas, 
caballitos 
del diablo 



6.500 Rasgos principales: cuatro alas membranosas y abdomenes 

largos yfinos. 

Alimentation: las larvas y los adultos son predadores, con 
frecuencia se alimentan de moscas. La raiz odon- de su 
nombre hace referencia a las fuertes estructuras similares a 
dientes de su mandibula. 

Reproduction: todos experimentan una metamorfosis completa. 

Notas: cazan utilizando la vista y poseen antenas reducidas 
(utilizadas para tocar y oler), pero enormes ojos con hasta 
28.000 lentes. 
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Artropodos > Crustaceos (gambas, langostas, cangrejos, percebes, isopodos, copepodos) 



Las 67.000 especies de crustaceos que se han identificado 
hasta la fecha viven principalmente en medios marinos y de 
agua dulce. Sin embargo, unas cuantas especies de cangrejos y 
algunos isopodos son terrestres. (Los isopodos terrestres se 
conocen como cochinillas). Los crustaceos son comunes en 
aguas superficiales, donde son importantes consumidores. 
Tambien son importantes animales de pasto y predadores en 
medios benticos de aguas superficiales. 

El cuerpo segmentado de la mayoria de los crustaceos se 
divide en dos regiones distintas: (1) el cefalotorax, que 
combina la cabeza y el torax, y (2) el abdomen. Muchos 
crustaceos poseen un carapacho, una section del exoesqueleto 
parecida a una placa que cubre y protege el cefalotorax 
(Figura 33.24a). Se trata del unico tipo de artropodo con dos 
pares de antenas y posee unos sofisticados ojos compuestos, 
normalmente montados en pedunculos (Figura 33.24b). Los 
crustaceos y los trilobites fueron los primeros artropodos que 
aparecieron en el registro fosil. 

AMmentacion La mayoria de los crustaceos poseen entre 4 y 6 
pares de aparatos bucales que derivan de apendices articulados 
y como grupo utilizan todo tipo de estrategias de alimentacion 
conocidas. Los percebes (Figura 33.24c) y muchas gambas se 
alimentan de partfculas en suspension y utilizan estructuras 
plumosas ubicadas en los apendices de la cabeza o del cuerpo 
para capturar a las presas que se acercan. Los cangrejos y las 
langostas son cazadores activos, herbfvoros y carroneros. 
Normalmente poseen un par de partes bucales denominadas 
mandibulas que muerden o mastican. Los individuos capturan 



y retienen su fuente alimentaria con las garras u otros tipos de 
apendices de alimentacion cerca de su boca y, a continuation, 
utilizan sus mandibulas para triturar los alimentos en 
pequenos trozos que puedan ingerirse. Como herbfvoros o 
detritfvoros, muchas especies de crustaceos dependen de las 
algas para alimentarse. 

DesplazamientO Las extremidades de los crustaceos son muy 
diversas: las especies poseen muchos pares de extremidades y 
es comun que posean mas de un tipo. Las estructuras de las 
extremidades en los crustaceos incluyen formas de pala 
utilizadas para nadar, estructuras plumosas utilizadas para 
capturar el alimento suspendido en el agua y apendices 
articulados que posibilitan sofisticados movimientos de 
marcha y carrera. Los percebes son uno de los pocos tipos de 
crustaceos sesiles. Los percebes adultos cimentan su cabeza a 
una roca o a otro sustrato duro, secretan una concha 
protectora de carbonato calcico y utilizan sus patas para 
capturar partfculas alimentarias y transferirlas a la boca. 

Reproduction La mayoria de los crustaceos son machos o 
hembras y lo habitual en ellos es la reproduction sexual. La 
fertilization suele ser interna y los huevos suele retenerlos 
la hembra hasta la eclosion. La mayor parte de los crustaceos 
atraviesan varias fases larvarias diferentes; muchas especies 
incluyen una fase larvaria denominada nauplio, que suele ser 
planctonica. Un nauplio posee un solo ojo y apendices que se 
desarrollan en los dos pares de antenas y las partes bucales 
del adulto. 



(a) Langosta de alta mar. Enoplometopus 0C cidentalis < b > Percebe rojo. 



E specie Tetraclita 





(c) Cangrejo violinista. 



ilea vocans 



Ojos 

compuestos 
en pedunculos 




FIGURA 33.24 La mayoria de los crustaceos son acuaticos. 

O EJERCICIO Rodea el cefalotorax de la langosta (cabeza y torax combinados). 
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Repaso del capitulo 

RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 



I 



O Las filogenias moleculares presentan la hipotesis de que los pro- 
tostomos son un grupo monofiletico dividido en dos subgrupos 
principales: los lofotrocozoos (Lophotrochozoa) y los ecdisozoos 
(Ecdysozoa). 

Los protostomos constan de unos 20 filos y se identificaron origi- 
nalmente porque sus embriones experimentan un desarrollo tem- 
prano similar. Sin embargo, los biologos no reconocieron la exis- 
tencia de los lofotrocozoos y de los ecdisozoos hasta hace muy 
poco. Algunos filos de los lofotrocozoos poseen caracterfsticas es- 
tructuras alimentarias denominadas lofoforos y muchos poseen un 
tipo particular de larvas denominadas trocoforas. Las especies de 
ecdisozoos crecen mediante mudas, lo que significa que abandonan 
su antigua envoltura externa y forman una nueva y mas grande. 

Deberias ser capaz de explicar las relaciones filogeneticas entre los 
tres linajes principales de bilaterales y de indicar el origen del creci- 
miento mediante mudas y las larvas trocoforas, asi como los patro- 
nes de desarrollo de los protostomos y los deuterostomos. Q 
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Web Animation 



en www.masteringbio.com 



Protostome Diversity 



O Aunque los individuos de muchos filos de protostomos carecen de 
extremidades, y viven en sedimentos marinos, los linajes mas diver- 
sos y ricos en especies (moluscos y artropodos) poseen planes cor- 
porales con una serie de caracterfsticas complejas y distintivas. Los 
moluscos y los artropodos habitan en una gran variedad de medios. 

Todos los protostomos son triploblasticos y bilateralmente si- 
metricos, pero la naturaleza de la cavidad corporal es variable. 
Los filos de especies de protostomos similares a los gusanos po- 
seen celomas bien desarrollados que proporcionan un esqueleto 
hidrostatico utilizado en la locomocion. Sin embargo, los gusa- 



nos pianos carecen de celoma y tanto los nematodos como los 
rotiferos desarrollaron un pseudoceloma de forma indepen- 
diente. El celoma tambien es muy reducido o inexistente en los 
linajes de los moluscos y artropodos, aunque poseen una cavi- 
dad corporal. El cuerpo de los moluscos esta formado por un 
pie muscular, una masa visceral de organos y un manto protec- 
tor. El cuerpo de los artropodos esta segmentado, se divide en 
regiones especializadas como la cabeza, el torax y el abdomen 
de los insectos, y esta protegido por un exoesqueleto de quitina. 

Deberias ser capaz de explicar el motivo por el que los gusanos 
pianos carecen de celoma y por que los artropodos poseen un ce- 
loma increiblemente reducido. Q 

O Eventos clave provocaron la diversificacion de los protostomos, 
incluidos varios linajes que pasaron de vivir en el agua a vivir en 
la tierra, la diversificacion de apendices y aparatos bucales y la 
evolucion de la metamorfosis tanto de las formas marinas como 
de las formas terrestres. 

La transicion a la vida en la tierra se produjo varias veces de 
forma independiente a lo largo de la evolucion de los protostomos. 
Resulto mas sencillo gracias a las conchas hermeticas y exoesque- 
letos, asi como a la capacidad de trasladarse a zonas humedas. La 
diversificacion de los apendices y aparatos bucales proporciono a 
los protostomos la capacidad de desplazarse y encontrar alimento 
de formas innovadoras. La evolucion de una fase larvaria fue sig- 
nificativa, porque permitio que las crfas de las especies sesiles se 
dispersasen a nuevos habitats y porque permitio que los jovenes y 
adultos encontrasen alimento de distintas formas. 

Deberias ser capaz de sugerir hipotesis para explicar la razon 
por la que la metamorfosis puede resultar ventajosa en los me- 
dios terrestres y marinos. Q 



PREGUNTAS 



O Comprueba tus conocimientos 

1. <;Por que es logico que los moluscos posean un celoma 
increiblemente reducido o que carezcan de el por completo? 

a. Evolucionaron a partir de los gusanos pianos, que tambien 
carecen de celoma. 

b. Se trata de los protostomos mas avanzados de todos. 

c. Sus cuerpos estan encerrados por un manto, que puede 
secretar una concha o no. 

d. Poseen un pie muscular y una masa visceral que completa las 
funciones de un celoma. 

2. iQue caracteristica(s) distingue(n) a la mayoria de los filos de 
especies de protostomos parecidas a los gusanos entre si? 

a. Varian su aparato bucal y sus metodos de alimentation. 

b. Difieren sus modos de locomocion: escarban, nadan, se 
arrastran o caminan. 

c. La metamorfosis puede ser inexistente, incompleta o 
completa. 

d. Poseen un celoma bien desarrollado y un plan corporal de un 
tubo dentro de otro. 



3. iQue funcion tiene el exoesqueleto de los artropodos? 

a. Puesto que las partes duras se fosilizan mas facilmente que 
los tejidos blandos, la presencia de un exoesqueleto ha 
proporcionado a los artropodos un buen registro fosil. 

b. No tiene una funcion bien establecida. (Los trilobites poseian 
un exoesqueleto y se extinguieron). 

c. Proporciona protection y funciones de locomocion. 

d. Posibilita el crecimiento mediante mudas. 

4. <;Por que es logico que los platelmintos posean cuerpos 
aplanados? 

a. Tienen cuerpos simples y evolucionaron temprano en la 
diversificacion de los protostomos. 

b. Carecen de celoma, asi que su cuerpo no puede formar un 
diseno de un tubo dentro de otro. 

c. Un cuerpo piano ofrece un area superficial para el intercambio 
gaseoso, que compensa su carencia de organos para este. 

d. Son predadores que se ocultan y esperan el paso de alguna 
presa aplanandose contra el sustrato. 
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5. En cuanto al numero de especies, numero de individuos y 
duration en el registro fosil, <;cual de los siguientes filos de 
animales similares a los gusanos ha tenido mas exito? Segun las 
hipotesis, ^que funcion parece ser la responsable de este exito? 

a. Anelidos (un plan corporal segmentado). 

b. Platelmintos (simetrfa bilateral, pero acelomados). 

c. Foromdeos (un lofoforo sirve de aparato alimentario). 

d. Equiuros (una proboscide estriada se utiliza para alimentarse 
de particulas en suspension). 



6. (iQue filo de los protostomos se distingue por presentar 
segmentos corporales organizados en regiones diferenciadas? 

a. Los moluscos. 

b. Los artropodos. 

c. Los anelidos. 

d. Los nematodos. 

•q *9 -c b 'f b •£ •£ 'p 'I :sBjS3nds3^[ 



O Comprueba tu aprendizaje 

1. Describe los rasgos que distinguen a los lofotrocozoos y 
ecdisozoos. Describe los rasgos que son comunes en ambos 
grupos. 

2. Define un plan corporal segmentado. ^La segmentation 
evoluciono una o varias veces durante la evolution de los 
protostomos? Justifica tu respuesta. 

3. La naturaleza del celoma cambio drasticamente a lo largo de la 
evolution de los protostomos. Describe la estructura y funcion 
del celoma en los nematodos, rotiferos y en los filos de 
protostomos similares a los gusanos aparte de los gusanos 
pianos. 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

4. Compara y contrasta la funcion de la metamorfosis en el ciclo 
vital de un protostomo marino y sedentario, como la almeja, y 
de un protostomo terrestre y activo, como una mariposa. 

5. Explica el motivo por el que la evolution del exoesqueleto y de 
las extremidades articulados fue tan importante incluso en la 
evolution de los artropodos. 

6. El texto afirma que la diversificacion de los protostomos fue 
conducida en gran medida por la diversificacion de la estructura 
del aparato bucal y las estrategias de alimentation. Teniendo en 
cuenta unicamente los filos de organismos similares a los 
gusanos, da un ejemplo de este patron. 



O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. Recuerda que el filo de los platelmintos incluye tres grupos 
principales: los turbelarios de vida libre, los cestodos parasitarios 
y los trematodos parasitarios. Dada la gran sencillez morfologica 
de los parasitos, los investigadores sugieren que derivan de 
formas de vida libre mas complejas. Describe una filogenia de 
platelmintos que apoye las hipotesis de que los gusanos 

pianos ancestrales eran organismos de vida libre 
morfologicamente complejos y que el parasitismo es una 
derivation. 

2. Los braquiopodos son un filo de los lofotrocozoos. A pesar de 
no estar muy relacionados con los moluscos, los braquiopodos 
parecen moluscos bivalvos (almejas o mejillones) y actuan como 
ellos. En realidad, los braquiopodos se alimentan de particulas 
en suspension, viven en dos conchas de carbonato calcico unidas 
por una especie de bisagra en el caso de algunas especies y se 
enganchan a las rocas o a otras superficies duras del fondo 
oceanico. <;C6mo es posible que los braquiopodos y bivalvos 
sean tan parecidos si no comparten ningun ancestro comun 
reciente? 

3. Los moluscos incluyen un grupo de unas 370 especies similares a 
los gusanos denominado Aplacophora. Aunque los aplacoforos 
carecen de concha, su cuticula secreta escamas o espinas de 
carbonato calcico. Carecen de un pie bien desarrollado y algunas 
especies poseen una radula simple. 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

• Preve en que lugar del arbol filogenetico de los moluscos 
relativo a los bivalvos, los gasteropodos, los quitones y los 
cefalopodos se encuentran los aplacoforos. Explica tu 
razonamiento. 

• Preve donde viven los aplacoforos y como se mueven. Explica 
tu razonamiento. 

4. Ten en cuenta que: (a) los primeros artropodos que aparecieron 
en el registro fosil fueron los crustaceos marinos y los trilobites, 
(b) los insectos terrestres aparecieron relativamente tarde en la 
evolution de los artropodos, (c) el grupo de los crustaceos 
denominados isopodos incluye formas acuaticas y terrestres, 
(d) los miriapodos son estrictamente terrestres, y (e) los analisis 
de los datos de la secuencia de DNA sugieren que los crustaceos 
y los insectos estan muy relacionados. Segun estas observaciones, 
^estas de acuerdo con la hipotesis de que los artropodos 
realizaran la transition del medio acuatico al terrestre mas de 
una vez? Explica tu razonamiento. 

En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • guias de estudio online y preguntas • mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 
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LA DIVERSIFICACION DE LA VIDA 



UNIDAD 



Animales 
deuterostomos 



a 





En la mayoria de los habitats, los «predadores principales», es decir, los animales que 
cazan a otros animales y que no son presa de ningun otro grupo, son deuterostomos. 



CONCEPTOS CLAVE 

O Los linajes de deuterostomos con mayor 
numero de especies son los equinodermos 
y los grupos de vertebrados denominados 
peces oseos y los tetrapodos. 

O Los equinodermos y los vertebrados 
poseen planes corporales unicos.Los 
equinodermos son radialmente simetricos 
en su fase adulta y poseen un sistema 
vascular hidraulico.Todos los vertebrados 
tienen un craneo y un endoesqueleto 
extensible de hueso o cartilage 

O La diversificacion de los equinodermos se 
produjo por la evolucion de apendices 
denominados podios; la diversificacion de 
los vertebrados se produjo por la evolucion 
de la mandibula y las extremidades. 

O Los seres humanos son una diminuta ramita 
dentro del arbol de la vida. Los chimpances 
y los seres humanos divergieron de un 
ancestro comun que vivio en Africa hace 
6 6 7 millones de anos. Desde entonces, han 
existido al menos 14 especies similares 
a los seres humanos. 



Los deuterostomos incluyen a los animales con el cuerpo 
mas largo y a algunos de los mas complejos morfologi- 
camente. Varian desde estrellas de mar que se aferran a 
los pilotes de los muelles, hasta los peces que entran y salen 
de los arrecifes de coral o los nues que cruzan las llanuras del 
Serengueti de Africa oriental. 

Los biologos se ven atraidos por los deuterostomos en parte 
debido a su importancia en los sistemas natural y humano. 
Puede que los deuterostomos no sean tan numerosos como los 
insectos y otros protostomos, pero actuan como predadores y 
herbivoros clave en la mayoria de los habitats marinos y terres- 
tres. Si dibujas una cadena alimentaria que trace el flujo de 
energfa desde las algas o plantas hasta varios niveles de consu- 
midores (vease Capftulo 30), los deuterostomos se encuentran 
casi siempre al principio de la cadena. Ademas, los seres huma- 



nos confiamos en los deuterostomos (especialmente en los ver- 
tebrados, o animales con columna vertebral) para obtener ali- 
mento y energfa. El pescado y el ganado domesticado son 
fuentes de protefnas fundamentales en la mayoria de las cultu- 
ras y, en la mayoria de los pafses en desarrollo, la agricultura 
aun se basa en la energfa que generan los bueyes, los caballos, 
los carabaos o las mulas. En los paises industrializados, millo- 
nes de personas observan las aves, planifican vacaciones para 
ir a ver a los grandes mamfferos en parques nacionales o tienen 
vertebrados como mascotas. Los seres humanos somos deute- 
rostomos, tenemos un especial interes en nuestros parientes 
mas cercanos y sentimos un carino especial por ellos. 

Para introducir a este grupo clave, empecemos con una 
description general de los rasgos morfologicos que distinguen 
a los principales linajes de deuterostomos y continuemos pro- 



O Concepto clave Informacion destacada O Para practicar 
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Deuterostomos 



V 4* 




El conjunto de animales 
que no son vertebrados 
se conoce como invertebrados, 
Mas del 95 por ciento de las especies 
animales conocidas son invertebrados, 
incluidos los equinodermos, 
los hemicordados y los xenoturbellidos 



Desarrollo de 

los deuterostomos 



Este filo incluye a los 
vertebrados: tiburones, 
peces espinosos, anfibios, 
reptiles (incluidos los 
pajaros) y mam if eras 



Celoma 
\ Triploblastia 
Simetna bilateral 



FIGURA 34.1 Hay cuatro filos de deuterostomos. Los deuterostomos incluyen los filos Echinodermata, Hemichordata, 
Xenoturbellida y Chordata. Los vertebrados son un subfilo de cordados. 

O PREGUNTA ^Los invertebrados son un grupo monofiletico o parafiletico? 



fundizando en las relaciones filogeneticas que existen entre los 
principales grupos de vertebrados, asf como en las innovacio- 
nes evolutivas que produjo su diversificacion. Tras resumir las 
caracteristicas clave de los linajes de deuterostomos, el capf- 
tulo concluye con una introduccion a la evolucion humana. 

34.1 Evolucion de los deuterostomos 

La mayoria de los biologos reconocen unicamente cuatro filos 
de deuterostomos: Echinodermata, Hemichordata, Xenotur- 
bellida y Chordata (Figura 34.1). Los equinodermos incluyen 
a las estrellas y erizos de mar. Los hemicordados, o «gusanos 
bellota», seguramente no te resultaran familiares; estos escar- 
ban en las arenas o lodos marinos y se alimentan de partfculas 
depositadas o en suspension. Un genero solitario con dos es- 
pecies similares a los gusanos, denominado Xenoturbella, se 
reconocio como un filo caracteristico en 2006. Los cordados 
incluyen a los vertebrados. Por su parte, los vertebrados inclu- 
yen a los tiburones, los peces espinosos, los anfibios, los repti- 
les (incluidos los pajaros) y los mamfferos. Los animales que 
no son vertebrados se conocen en conjunto como invertebra- 
dos. Los equinodermos, hemicordados y Xenoturbella se con- 
sideran invertebrados, incluso aunque sean deuterostomos. 

Inicialmente, los deuterostomos se agruparon juntos porque 
todos presentaban un desarrollo embrionario temprano de un 
modo parecido. Cuando las ballenas jorobadas, los erizos de 
mar o los seres humanos empiezan a crecer, la segmentation es 
radial, el intestino empieza a desarrollarse desde su parte poste- 
rior hasta su parte anterior, es decir, el ano se forma en primer 
lugar y la boca despues, y se desarrolla un celoma (si existe) a 
partir de partes salientes del mesodermo (vease Capftulo 32). 

Aunque los deuterostomos comparten importantes rasgos 
del desarrollo embrionario, sus planes corporales adultos y 
sus metodos de alimentation, modos de locomotion y medios 



de reproduction son muy diver sos. Exploremos cuales son los 
animales deuterostomos y como se diversificaron, empezando 
por los rasgos morfologicos que distinguen a los equinoder- 
mos, los cordados y los vertebrados. 

iQue es un equinodermo? 

Todos los deuterostomos se consideran bilaterales porque evo- 
lucionaron a partir de un ancestro que era bilateralmente sime- 
trico (vease Capftulo 32). Sin embargo, pronto se produjo un 
evento destacable en la evolucion de los equinodermos: el ori- 
gen de un unico tipo de simetna radial. Los equinodermos 



(a) Los equinodermos adultos 
son radialmente simetricos. 



(b) Las larvas de los 
equinodermos son 
bilateralmente simetricas. 




FIGURA 34.2 La simetna corporal difiere entre los 
equinodermos adultos y larvarios. (a) El esqueleto de un adulto y 
(b) la larva del erizo marino Strongylocentrotus franciscanus. Las 
larvas bilateralmente simetricas se metamorfosean y emergen 
como adultos radialmente simetricos. 

O PREGUNTA ^Por que los equinodermos se consideran miembros 
del linaje denominado bilaterales (animales bilateralmente 
simetricos)? 



(a) Los equinodermos poseen un sistema vascular hidraulico. 



Abertura al exterior 
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(b) Los podios se proyectan desde el interior del cuerpo. 




Pie tubular 




Podios 



FIGURA 34.3 Los equinodermos poseen un sistema vascular hidraulico. (a) El sistema vascular hidraulico es una serie 
de tubos y depositos que se irradian por todo el cuerpo para formar un sofisticado esqueleto hidrostatico. (b) Los podios 
ayudan al movimiento porque se extienden desde el cuerpo y pueden agarrarse al sustrato y liberarse de este. 

O EJERCICIO Los equinodermos poseen un endoesqueleto justo debajo de la piel,que funciona como proteccion. 
Senalalo en el apartado (a). 



adultos poseen cuerpos con una simetria radial de cinco lados, 
denominada simetria pentarradial (Figura 34.2a), incluso aun- 
que tanto sus larvas como sus ancestros son bilateralmente si- 
metricos (Figura 34.2b). 

Recuerda del Capitulo 32 que los animales radialmente si- 
metricos no poseen las regiones posterior y de la cabeza bien 
desarrolladas. Como resultado, tienden a interaccionar con el 
entorno en todas las direcciones de inmediato en vez de en- 
frentarse al entorno en una direccion. Si los equinodermos 
adultos son capaces de moverse, tienden a hacerlo por igual 
en todas las direcciones y no solo hacia delante. 

O El otro evento destacable en la evolucion de los equino- 
dermos fue el origen de una caracteristica morfologica unica: 
una serie de camaras y tubos ramificados y llenos de lfquido 
denominados sistema vascular hidraulico (Figura 34.3a). 
Uno de los tubos se abre al exterior, donde se une a la pared 
corporal, de modo que el agua del mar puede salir del sistema 
y entrar en el. Dentro, los lfquidos se mueven mediante la sa- 
cudida de los cilios que rodean el interior de los tubos y las ca- 
maras. En efecto, el sistema vascular hidraulico forma un so- 
fisticado esqueleto hidrostatico. 

La Figura 34.3a resalta una parte particularmente impor- 
tante del sistema denominada pie tubular. Los pies tubulares 
son estructuras alargadas llenas de lfquido. Los podios (literal- 
mente, «pies») son secciones de los pies tubulares que se pro- 
yectan hacia fuera del cuerpo (Figura 34.3b) y entran en con- 
tacto con el sustrato. A medida que los podios se extienden y 
se contraen de forma coordinada a lo largo de la base de un 
equinodermo, van agarrandose al sustrato y soltandose de este 
alternativamente. Como resultado, el individuo se mueve. 

Otra caracteristica notable del cuerpo de los equinoder- 
mos es su endoesqueleto, que es una estructura dura de so- 
porte ubicada justo dentro de una fina capa de tejido epider- 
mico. (La estructura de la Figura 34.2a es un endoesqueleto). 
A medida que se desarrolla un individuo, las celulas secretan 
placas de carbonato calcico dentro de la piel. Segun las espe- 
cies involucradas, puede que las placas permanezcan inde- 



pendientes y formen una estructura flexible o se fundan en 
una carcasa rigida. Junto con la simetria radial y el sistema 
vascular hidraulico, este tipo de endoesqueleto es una sinapo- 
morfia, un rasgo que identifica a los equinodermos como un 
grupo monofiletico. Q Si entiendes este concepto, deberias 
ser capaz de indicar el origen de la simetria pentarradial en 
los adultos, el sistema vascular hidraulico y el endoesqueleto 
de los equinodermos de la Figura 34.1. 

Hay otros dos filos que forman un grupo monofiletico con 
los equinodermos: Xenoturbellida y Hemichordata. Los xeno- 
turbellidos («gusanos pianos peculiares») poseen planes corpo- 
rales muy simples y similares a los de los gusanos. Carecen de 
intestino, celoma o cerebro, y se alimentan absorbiendo nu- 
trientes de los sedimentos acuaticos. Los hemicordados deben 
su nombre («semicordados») a una caracteristica inusual que 
se encuentra en los cor dados: aberturas en la garganta denomi- 
nadas hendiduras branquiales farmgeas. Los hemicordados 
son suspensfvoros y viven enterrados en habitats turbios del 
fondo oceanico. Como se muestra en la Figura 34.4, sus hendi- 
duras branquiales farmgeas funcionan en la alimentacion y en 
el intercambio gaseoso. El agua entra por la boca, fluye por las 
estructuras donde se extraen oxigeno y particulas alimentarias 
y sale por las hendiduras branquiales farmgeas. Sin embargo, 



Proboscide Hendiduras branquiales fanngeas 

(utilizada para excavar) 




Flujo de agua 



FIGURA 34.4 Los hemicordados se alimentan de particulas en 
suspension a traves de las hendiduras branquiales farmgeas. 

Los hemicordados, tambien conocidos como gusanos bellota, 
excavan en lodos marinos y son suspensfvoros. 
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no forman parte del filo de los cordados, porque carecen de 
varias caractensticas definitorias que comparten los cordados. 
O Si comprendes este punto, deberias ser capaz de indicar dos 
eventos de la Figura 34.1: el origen de las hendiduras bran- 
quiales faringeas observadas en los hemicordados y en los cor- 
dados; y la perdida de las hendiduras branquiales faringeas en 
los equinodermos y Xenoturbella. 

iQue es un cordado? 

Los cordados se definen por la presencia de cuatro caractens- 
ticas morfologicas: (1) las hendiduras branquiales faringeas; 
(2) una barra de soporte rigida pero flexible denominada no- 
tocorda, que recorre el cuerpo; (3) un grupo de celulas nervio- 
sas que recorren el cuerpo y forman una cuerda nerviosa dor- 



fa) Urochordata (tunicados). 
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(b) Cephalochordata (peces lanceta). 
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(c) Vertebrata (vertebra dos). ^ '% 
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Cuerda nerviosa dorsal hueca 
Notocorda 




Embrion 




Corte transversal 



Bolsas faringeas (las arrugas se^^^ 
convierten en hendiduras branquiales 
en los vertebrados acuaticos) 



Cola muscular 
postanal 



FIGURA 34.5 Cuatro rasgos distinguen a los cordados. En los 

cordados, tanto las larvas como los adultos poseen notocordas y colas 
musculares ademas de hendiduras branquiales faringeas y cuerdas 
nerviosas dorsales huecas. Los tres linajes principales de los cordados 
son (a) los tunicados, (b) los peces lanceta y (c) los vertebrados. 

O PREGUNTA En las larvas de los tunicados y de los peces lanceta, 
icual es la funcion de la notocorda y la cola? 



sal hueca y (4) una cola muscular postanal, es decir, una cola 
que contiene musculo y se extiende mas alia del ano. 

El filo de los cordados esta formado hasta por tres linajes 
principales, tradicionalmente denominados subfilos: los (1) 
urocordados, (2) los cefalocordados y (3) los vertebrados. Las 
cuatro caractensticas definitorias de los cordados (hendiduras 
branquiales faringeas, notocordas, cuerdas nerviosas dorsales 
huecas y colas) se encuentran en estas especies. 

• Los urocordados tambien se denominan tunicados. Como 
muestra la Figura 34.5a, las hendiduras branquiales farin- 
geas se encuentran presentes tanto en las larvas como en los 
adultos y funcionan para la alimentacion y el intercambio 
gaseoso, al igual que en los hemicordados. No obstante, la 
notocorda, la cuerda nerviosa dorsal hueca y la cola estan 
presentes solo en las larvas. Puesto que la notocorda re- 
fuerza la cola, las contracciones musculares de cada lado de 
la cola de una larva la sacuden hacia atras y hacia delante y 
provocan los movimientos de nado. A medida que las lar- 
vas nadan o flotan en las aguas superficiales del oceano, se 
dejan arrastrar a nuevos habitats donde puede que el ali- 
mento sea mas abundante. 

Los urocordados subrayan una conclusion fundamental 
sobre la evolucion de los cordados: las cuatro caractensticas 
que distinguen al grupo permitieron la aparicion de nuevos 
tipos de alimentacion y movimiento. Los adultos utilizan las 
hendiduras branquiales faringeas en la alimentacion de par- 
tfculas en suspension. La notocorda funciona como un en- 
doesqueleto simple en la larva, mientras que los nervios or- 
ganizados en la cuerda dorsal estimulan los musculos de la 
cola que posibilitan los movimientos de nado con eficacia. 

• Los cefalocordados tambien se denominan peces lanceta o 
anfibios; son pequenos, moviles, se alimentan de partfculas 
en suspension y son algo similares a los peces (Figura 34.5b). 

Los cefalocordados adultos viven en habitats del fondo ocea- 
nico, donde excavan en la arena y se alimentan de partfculas 
en suspension con la ayuda de sus hendiduras branquiales fa- 
ringeas. Los cefalocordados tambien poseen una notocorda 
que refuerza sus cuerpos, de modo que las contracciones 
musculares de cada lado provocan un movimiento como el de 
los peces cuando nadan durante la dispersion o copulacion. 

• Los vertebrados (Figura 34.5c) incluyen a los tiburones, va- 
rios linajes de peces (Cuadro 34.1, pag. 744), anfibios, repti- 
les (incluidos los pajaros) y mamfferos. En los vertebrados, la 
cuerda nerviosa dorsal hueca esta elaborada en la familiar es- 
pina dorsal, un grupo de celulas nerviosas que van del cere- 
bro a la parte posterior del cuerpo. Las estructuras denomi- 
nadas bolsas faringeas estan presentes en todos los embriones 
de los vertebrados. En las especies acuaticas, las arrugas entre 
las bolsas se abren en aberturas branquiales y se desarrollan 
en parte del organo principal de intercambio gaseoso; las 
branquias. Sin embargo, en las especies terrestres, las hendi- 
duras branquiales no se desarrollan despues de la formacion 
de las bolsas faringeas. Una notocorda tambien aparece en 
todos los embriones de los vertebrados. En vez de funcionar 
en el soporte corporal y el movimiento, ayuda a organizar el 
plan corporal. Recuerda del Capftulo 22 que las celulas de la 
notocorda secretan protefnas que ayudan a inducir la forma- 
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cion de somitas, que son bloques de tejido segmentados que 
se forman a lo largo del cuerpo. Aunque la propia notocorda 
desaparezca, las celulas de los somitas se diferencian mas 
tarde en las vertebras, las costillas y los musculos esqueleti- 
cos de la espalda, la pared corporal y las extremidades. Asi, 
la notocorda es un mero instrumento en el desarrollo del 
rasgo que dio su nombre a los vertebrados. 

iQue es un vertebrado? 

O Los vertebrados son un grupo monofiletico que se distin- 
gue por dos rasgos: una columna de estructuras oseas o carti- 
laginosas, denominadas vertebras, que se forman a lo largo 
de los lados dorsales en la mayoria de las especies, y un cra- 
neo, una carcasa osea, cartilaginosa o fibrosa que encierra el 
cerebro. La columna vertebral es importante, porque protege 
la espina dorsal. El craneo es importante porque protege el ce- 
rebro y organos sensoriales, como los ojos. 

El cerebro de los vertebrados se desarrolla como una excre- 
cencia de la mayor parte del extremo anterior de la cuerda 
nerviosa dorsal hueca y es importante para la forma de vida 
de los vertebrados. Los vertebrados son predadores y herbfvo- 
ros activos que pueden realizar movimientos dirigidos y rapi- 

Comprueba si lo has entendido 



dos gracias a su endoesqueleto. Los movimientos coordinados 
son posibles en parte porque los vertebrados poseen un gran 
cerebro dividido en tres regiones caracteristicas: (1) un pro- 
sencefalo, donde se encuentra el sentido del olfato; (2) un 
mesencefalo, asociado con la vista y (3) un rombencefalo, 
responsable del equilibrio y el ofdo. En los grupos de vertebra- 
dos que han evolucionado mas recientemente, el prosencefalo 
es una gran estructura denominada cerebro, y el romebence- 
falo consta de regiones hipertrofiadas denominadas cerebelo 
y bulbo raquideo. (La estructura y las funciones del cerebro 
de los vertebrados se detallan en el Capitulo 45). La evolu- 
cion de un gran cerebro, protegido por un craneo duro, fue 
una innovation clave en la evolucion de los vertebrados. 

34.2 Evolucion de los vertebrados 



Los vertebrados han sido el centro de una exhaustiva investi- 
gation durante mas de 300 anos, en parte porque son grandes 
y llamativos y, en parte, porque incluyen a los seres humanos. 
Todo este esfuerzo ha dado fruto proporcionando un creciente 
y profundo entendimiento del modo en que se diversificaron 
los vertebrados. Observemos los datos del registro fosil rele- 
vantes sobre los eventos clave de la evolucion de los vertebra- 
dos; a continuation, examinaremos la mejor estimation actual 
sobre las relaciones filogeneticas entre los vertebrados. 

Registro fosil de los vertebrados 

Tanto los equinodermos como los vertebrados estan presentes 
en los depositos de Burgess Shale que se formaron durante la 
explosion del Cambrico que se produjo hace 542-488 millones 
de anos (vease Capitulo 27). Los fosiles de los vertebrados de 
estas rocas muestran que los primeros miembros de este linaje 
vivieron en el oceano hace unos 540 millones de anos, que po- 
seian cuerpos aerodinamicos y similares a los peces y que pare- 
tian tener un craneo formado por cartflago. El cartflago es un 
tejido duro que consta de celulas dispersas en una matriz pare- 
cida al gel de polisacaridos y fibras de proteina. Varios grupos 
de los primeros vertebrados poseian endoesqueletos formados 
por cartflago, al igual que los tiburones y las rayas actuales. 



Si entiendes que... O 

• Los deuterostomos incluyen cuatro filos: los equinodermos, 
hemicordados, xenoturbellidos y cordados. 

• En los cordados, los vertebrados son el subfilo mas diverso 
morfologicamente y con mayor cantidad de especies. 

Deberias ser capaz de... O 

1) Trazar un simple arbol filogenetico que muestre las 
relaciones entre los linajes de los equinodermos, 
hemicordados, cordados y vertebrados. 

2) Identificar las innovaciones clave que distinguen a cada uno 
de estos cuatro grupos. 

3) Explicar por que son importantes cada una de estas 
innovaciones en la alimentacion o el movimiento. 



Exoesqueleto oseo 
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FIGURA 34.6 Lmea del tiempo del registro fosil de los vertebrados. 
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Siguiendo la apariencia de los vertebrados, el registro fosil 
documenta una serie de innovaciones clave que se produjeron 
a medida que se diversificaba este linaje (Figura 34.6): 

• Los vertebrados fosiles de la primera parte del periodo si- 
lurico, hace unos 440 millones de anos, son los primeros 
fosiles que poseen hueso. El hueso es un tejido que consta 
de celulas y vasos sangumeos revestidos de una matriz for- 
mada principalmente por un compuesto de calcio y fosfato 
denominado hidroxiapatita, junto con una pequena canti- 
dad de fibras de protefnas. Cuando el hueso evoluciono al 
principio, dicha evolucion no se produjo en el endoesque- 
leto. En lugar de eso, el hueso fue depositado en unas pla- 
cas como escamas que formaron un exoesqueleto, es 
decir, una dura estructura hueca que envuelve al cuerpo. 
Segun la morfologfa global de los fosiles, los biologos han 
deducido que estos animales nadaban gracias a una noto- 
corda y a que respiraban y se alimentaban tragando agua 
y filtrandola a traves de sus hendiduras branquiales farin- 
geas. Es de suponer que las placas oseas les ayudaban a 
protegerse de los diversos predadores. 



• El primer pez oseo con mandibula aparecio en el registro 
fosil hace unos 400 millones de anos. La evolucion de la 
mandibula fue significativa porque proporciono a los verte- 
brados la capacidad de morder, lo que significa que dejaron 
de limitar su alimentacion a las partfculas en suspension o 
depositadas. En lugar de eso, se convirtieron en herbfvoros 
o predadores. Poco despues, las mandfbulas con dientes 
aparecen en el registro fosil. Con mandfbulas y dientes, los 
vertebrados se armaron y se convirtieron en animales peli- 
grosos. El registro fosil muestra que, a continuation, apare- 
cio una espectacular expansion de peces con mandibula, 
que llenaron los habitats marinos y de agua dulce. 

• El siguiente hito en la evolucion de los vertebrados fue la 
transition al medio terrestre. Los primeros animales que 
posefan miembros y eran capaces de moverse en la tierra 
datan de hace unos 365 millones de anos. Estos fueron los 
primeros tetrapodos («de cuatro patas»), animales con 
cuatro miembros (Figura 34.6). 

• Unos 20 millones de anos despues de la aparicion de los te- 
trapodos en el registro fosil, estan presentes los primeros 
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FIGURA 34.7 Una filogenia de los cordados. Esta filogenia de los cordados muestra las relaciones entre los 
principales grupos del subfilo de los vertebrados. Las barras cortas indican donde se produjeron las principales 
innovaciones a medida que se fueron diversificando los linajes. 

O PREGUNTA ^Que grupo esta mas relacionado con los anfibios, los mamiferos o los pajaros? 
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amniotas. Amniota es un linaje de vertebrados que incluye 
a todos los tetrapodos aparte de los anfibios. Los amnio- 
tas deben su nombre a una adaptacion clave: el huevo am- 
niotico. Un huevo amniotico es un huevo que tiene una 
cascara hermetica o envoltura que encierra una fuente de 
alimento rodeada de membrana, una fuente de agua y un 
deposito de desechos. La evolucion del huevo amniotico 
fue significativa porque proporciono a los vertebrados la 
capacidad de reproducirse lejos del agua. Los huevos am- 
nioticos resisten la secacion, asi que los vertebrados que 
producen huevos amnioticos no tienen que regresar a los 
habitats acuaticos para poner sus huevos. 

En resumen, el registro fosil indica que los vertebrados evo- 
lucionaron mediante una serie de pasos principales, empe- 
zando hace unos 540 millones de anos con unos vertebrados 
cuyo endoesqueleto constaba de una notocorda. Los primeros 
vertebrados dieron lugar a peces cartilaginosos (tiburones y 
rayas) y a peces con mandibulas y esqueletos oseos. Despues 
de que surgieran los tetrapodos y que los anfibios parecidos a 



las salamandras comenzasen a vivir en la tierra, la evolucion 
del huevo amniotico facilito la evolucion de los primeros ver- 
tebrados terrestres autenticos. El registro fosil indica que, a 
continuacion, se produjo una expansion de los reptiles, junto 
con los animales que dieron paso a los mamfferos. <;Los arbo- 
les filogeneticos estimados a partir de analisis de los datos de 
secuencias de DNA concuerdan con estas conclusiones o no? 



Evaluation de filogenias moleculares 

La Figura 34.7 proporciona un arbol filogenetico que resume las 
relaciones entre los vertebrados, segun los datos de las secuen- 
cias de DNA. Las barras etiquetadas del arbol indican donde se 
produjeron las innovaciones principales. Aunque la filogenia de 
los deuterostomos continua siendo un tema de intenso estudio, 
los investigadores estan cada vez mas seguros de que las relacio- 
nes descritas en la Figura 34.7 son precisas. El Cuadro 34.1 ex- 
plica algunas de las implicaciones de este arbol en cuanto al 
modo en que se denominan los linajes del arbol de la vida. 
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iQue es un pez? 



En el espanol comun, utilizamos la pala- 
bra pez para referirnos a casi cualquier 
vertebrado que viva en el agua y que 
posea un cuerpo aerodinamico y aletas. 
No obstante, para un biologo, decir que 
un organismo es un pez plantea una pre- 
guntai^que pez? 

Como muestran las ramas azules de la 
Figura 34.7, no hay ningun grupo monofi- 
letico que incluya a todos los linajes de 
peces. En lugar de eso, los organismos 



«pez» son una serie de grupos monofileti- 
cos independientes.Todos juntos forman 
lo que los biologos denominan un grado; 
es decir, una secuencia de linajes que son 
parafileticos. Puede que recuerdes del Ca- 
pitulo 30 que las plantas vasculares sin 
semillas tambien forman un grado y son 
parafileticas. 

En los esquemas de nomenclatura que 
solo reconocen a los grupos monofileti- 
cos, no hay nada parecido a un pez. En 



lugar de eso, hay peces sin mandibula, 
peces cartilaginosos (tiburones y rayas), 
peces de aletas lobuladas, peces pulmo- 
nados y peces oseos. Cada uno de los gru- 
pos monofileticos de peces se explica 
mas detalladamente en la Seccion 34.5. 
O Si entiendes la diferencia entre un 
grupo parafiletico y uno monofiletico, de- 
benas ser capaz de describir la Figura 34.7 
si realmente hubiera un grupo monofile- 
tico denominado «EI pez». 



La conclusion global de este arbol es que la secuencia de 
ramificaciones fue deducida a partir de los datos morfologicos 
y moleculares correlativos con la secuencia de los grupos de 
registro fosil. Si empezamos a estudiar el arbol desde su base, 
queda claro que los familiares vivos mas cercanos de los ver- 
tebrados son los cefalocordados. La mayoria de los grupos 
basales de cordados carecen del craneo y de la columna verte- 
bral que define a los vertebrados; asimismo, los linajes mas 
antiguos de los vertebrados carecen de mandfbulas y esquele- 
tos oseos. O Debenas ser capaz de indicar el origen del cra- 
neo de la Figura 34.7. 

Para entender lo que sucedio durante la diversificacion 
posterior de los equinodermos y vertebrados, exploremos con 
mas detalle algunas de las innovaciones principales en cuanto 
a la alimentacion, el movimiento y la reproduction. 

Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... O 

• El registro fosil documenta una serie de innovaciones que 
se produjeron a medida que se fueron diversificando los 
vertebrados, incluidos un esqueleto cartilaginoso,hueso, 
mandfbulas, miembros y un huevo rodeado de una 
membrana. 

Debenas ser capaz de... O 

1) Explicar el modo en que cada una de estas innovaciones 
permitio que los vertebrados se moviesen, encontrasen 
alimento o se reprodujesen eficazmente. 

2) Indicar el origen de cada uno de estos rasgos clave en un 
arbol filogenetico de vertebrados. 
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343 iQue sucede en la diversificacion 
de los deuterostomos? 

W En cuanto a cantidad de especies y rango de habitats ocu- 
pados, los linajes de deuterostomos con mayor exito son los 



equinodermos (con 7.000 especies con denominacion) y los 
vertebrados (con 54.000 especies conocidas). Los equinoder- 
mos se extienden en los habitats marinos y son abundantes en 
estos. En algunos medios de aguas profundas, los equinoder- 
mos representan el 95 por ciento de la masa total de los orga- 
nismos. Entre los vertebrados, los linajes mas diversos ecolo- 
gicamente y con mayor cantidad de especies son los peces 
oseos y los tetrapodos (Figura 34.8). Los peces oseos ocupan 
habitats que varian desde aguas profundas, que estan siempre 
a oscuras, hasta charcas de aguas superficiales que se secan 
cada ano. Los tetrapodos incluyen a los grandes herbivoros y 
predadores de los medios terrestres de todo el mundo. 

Actualmente, hay unas 7.000 especies de equinodermos, 
unas 27.000 especies de peces oseos y unas 27.000 especies de 
tetrapodos. Para entender por que han tenido tanto exito 
estos linajes, es importante reconocer que poseen planes cor- 
porales unicos. Recuerda que los equinodermos son radial- 
mente simetricos y que tienen un sistema vascular hidraulico, 
y que los peces oseos y los tetrapodos poseen un endoesque- 
leto oseo. Segun esto, la situacion de los deuterostomos parece 
ser similar a la de los protostomos. Recuerda del Capitulo 33 



Peces oseos 



Anfibios 



Tortugas 



Serpientes, 
lagartos 




Tetrapodos 



Tiburones, rayas y quimeras 1 Mamiferos 
Peces agnatos, lampreas 

FIGURA 34.8 Abundancia relativa de las especies entre los 
vertebrados. 
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que los linajes de protostomos que mas han evolucionado son 
los artropodos y los moluscos. Un concepto principal de ese 
capitulo era que los artropodos y los moluscos poseen planes 
corporales unicos entre los protostomos. Una vez que sus pla- 
nes corporales caracterfsticos se hubieron desarrollado, la 
evolution mediante la seleccion natural llevo a una diversifi- 
cation mayor segun originales metodos para alimentarse, mo- 
verse y reproducirse. 

Alimentacion 

Los animales se alimentan para vivir y resulta logico deducir 
que una de cada cien especies de equinodermos y vertebrados 
come distintas cosas de diferentes modos. Tambien es logico 
deducir que los equinodermos y los vertebrados presenten ras- 
gos que posibiliten diversos modos de alimentacion. 

Ambas deducciones son correctas. Los equinodermos po- 
seen estrategias alimentarias que son unicas entre los animales 
marinos. Muchas se basan en el uso de su sistema vascular hi- 
draulico y en los podios. En cambio, los peces oseos y los te- 
trapodos dependen de su mandibula. 

£C6mo se alimentan los equinodermos? Segun el linaje 
y las especies en cuestion, los equinodermos se alimentan de 
partfculas en suspension, alimentos depositados, algas u otros 
animales. Q En la mayorfa de los casos, los podios de un 
equinodermo desempenan una funcion clave en la obtencion 
de alimento. Por ejemplo, muchas estrellas de mar se alimen- 
tan de bivalvos. Las almejas y los mejillones responden a los 
ataques de las estrellas de mar contrayendo los musculos con 
los que cierran fuertemente sus conchas. No obstante, suje- 
tando firmemente cada concha con sus podios y tirando, las 
estrellas de mar pueden abrir a menudo las conchas separan- 
dolas unos cuantos milfmetros (Figura 34.9a). En cuanto se 
abre una rendija, la estrella de mar extrude su estomago del 
cuerpo y lo fuerza a pasar por la abertura formada entre las 
conchas del bivalvo. Al contactar con la masa visceral del bi- 
valvo, el estomago de la estrella de mar secreta enzimas diges- 
tivas. A continuacion, empieza a absorber las pequenas mole- 



fa) Los podios se adhieren a las conchas de los bivalvos y tiran 
de ellas para separarlas. 




culas liberadas por la action enzimatica. Mas tarde, solo que- 
dan las conchas separadas de la presa. 

Los podios tambien estan presentes en los equinodermos que 
se alimentan de partfculas en suspension (Figura 34.9b). En la 
mayona de los casos, los podios se extienden dentro del agua. 
Cuando las partfculas de alimento entran en contacto con ellos, 
los podios llevan la comida mediante sacudidas hasta los cilios, 
que arrastran las partfculas hacia la boca del animal. En los que 
se alimentan de partfculas depositadas, los podios secretan mu- 
cosidad que se utiliza para absorber el material alimentario del 
sustrato. A continuacion, los podios forman una bola con el 
mucus cargado de comida y lo mueven hasta la boca. 

La mandibula vertebrada Los grupos de vertebrados 
mas antiguos poseen aparatos bucales relativamente simples. 
Por ejemplo, los peces agnatos y las lampreas carecen de man- 
dibula y no pueden morder algas, plantas ni animales. Se ali- 
mentan como ectoparasitos o como animales que se comen 
partfculas depositadas y que engullen animales muertos. 

Los vertebrados no eran capaces de alimentarse a mordis- 
cos hasta que desarrollaron mandfbulas. La hipotesis princi- 
pal sobre el origen de la mandibula propone que la seleccion 
natural actuo en las mutaciones que afectaron a la morfologfa 
de los arcos branquiales, que son regiones curvadas de tejido 
entre las branquias. Los vertebrados sin mandibula poseen ba- 
rras de cartflago que soportan estos arcos branquiales. La hi- 
potesis de los arcos branquiales propone que la mutation y la 
seleccion natural aumentaron el tamano de un arco y modifi- 
caron ligeramente su orientation, lo que dio lugar a la pri- 
mera mandibula activa (Figura 34.10). Tres evidencias, expli- 
cadas desde la anatomfa y embriologia comparativas, apoyan 
la hipotesis del arco branquial: 

1. Tanto los arcos branquiales como las mandfbulas constan 
de barras aplanadas de tejido oseo o cartilaginoso que se 
engoznan y se doblan hacia delante. 

2. Durante el desarrollo, la misma poblacion de celulas da 
lugar a los musculos que mueven las mandfbulas y a los 
musculos que mueven los arcos branquiales. 



(b) Los podios atrapan partfculas de alimento en suspension. 




FIGURA 34.9 Los equinodermos utilizan sus podios para alimentarse. (a) Una estrella de mar abre ligeramente 
a los bivalvos y, a continuacion, evagina su estomago hasta el bivalvo para digerirlo. (b) Las estrellas plumosas 
extienden sus podios para alimentarse de partfculas en suspension. 
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EVOLUCION DE LA MANDIBULA 
(a) Vertebrados sin mandibulas. 



Arcos - 
branquiales 



Boca 



(b) Forma intermedia 
(pez fosil acantodiano). 
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branquiales' 



(c) Tiburon fosil 



Arcos — 
branquiales' 




Mandfbula 



Mandfbula 



FIGURA 34.10 Hipotesis sobre la evolucion de la mandibula. (a) 

Los arcos branquiales soportan las branquias en los vertebrados sin 
mandibulas. (b) En el registro fosil, los huesos de la mandibula 
aparecieron primero en los peces fosiles denominados 
acantodianos. (c) Los tiburones fosiles que aparecieron mas tarde 
poseian mandibulas mas elaboradas. 

O PREGUNTA El paso de los arcos branquiales a las mandibulas de 
los peces acantodianos es complejo. Aun hay que descubrir las 
formas intermedias en el registro fosil. ^Tendrian alguna funcion las 
fases intermedias de la evolucion de la mandibula? 

3. A diferencia de la mayoria de las otras partes del esqueleto 
de los vertebrados, las mandibulas y los arcos branquiales 
derivan de celulas especializadas del embrion denominadas 
celulas de la cresta neural. 

En conjunto, estos datos respaldan la hipotesis de que las 
mandibulas evolucionaron a partir de los arcos branquiales. 

Para explicar por que los peces oseos presentan metodos de 
alimentacion tan diversos, los biologos apuntan a las impor- 
tantes modificaciones de la mandfbula. Por ejemplo, en la ma- 
yoria de los peces oseos, la mandibula es extensible, lo que 
significa que puede sobresalir para morder o mordisquear el 
alimento. Ademas, varios linajes de peces oseos especialmente 
ricos en especies poseen un conjunto de mandibulas faringeas. 
La mandibula farmgea («garganta») consta de arcos bran- 
quiales modificados que funcionan como un segundo con- 
junto de mandibulas, situadas en la parte trasera de la boca. 
Las mandibulas faringeas son importantes porque hacen que 
el procesamiento de alimento sea particularmente eficaz. (Para 



obtener mas information sobre la estructura y funcion de las 
mandibulas faringeas, vease Capitulo 43). 

En resumen, la expansion de los peces oseos se activo en 
gran parte debido a la evolucion de la mandibula, mediante 
modificaciones que posibilitaron el hecho de que sobresaliese 
la mandibula y mediante el origen de la mandibula faringea. 
Sin embargo, la historia de los tetrapodos es distinta. Aunque 
la estructura de la mandibula varia algo segun el grupo de te- 
trapodos, la adaptation que activo su diversificacion inicial 
involucro a su capacidad de obtener alimento, no de morderlo 
y procesarlo. 

Desplazamiento 

Las adaptaciones caracteristicas de los equinodermos y los te- 
trapodos implican la locomotion. Ya hemos explorado el sis- 
tema vascular hidraulico y los pies tubulares de los equinoder- 
mos; aqui nos centraremos en los miembros de los tetrapodos. 

La mayoria de los tetrapodos viven en la tierra y utilizan sus 
miembros para desplazarse. No obstante, para que los vertebra- 
dos triunfasen en el medio terrestre, tuvieron que ser capaces no 
solo de desplazarse fuera del agua, sino tambien de respirar aire 
y evitar la desecacion. Para entender como se consiguio esto, ob- 
serva la morfologia y el comportamiento de sus familiares actua- 
les mas cercanos, los peces pulmonados (Figura 34.1 1 ). La ma- 
yoria de las especies vivas de peces pulmonados habitan en 
aguas superficiales con poco oxigeno. Para complementar el 
oxigeno absorbido por sus branquias, poseen pulmones y respi- 
ran aire. Algunos tambien poseen aletas lobuladas soportadas 
por huesos y son capaces de caminar cortas distancias por ma- 
rismas acuosas o en el fondo de las charcas. Ademas, algunas es- 
pecies pueden sobre vivir a largas sequias escarbando en el lodo. 

Los fosiles proporcionan fuertes vinculos entre los peces pul- 
monados y los primeros vertebrados que habitaban en la tierra. 
La Figura 34.12 muestra tres de las especies involucradas. La 
primera, un animal acuatico relacionado con los peces pulmo- 
nados actuales, procede del periodo devonico, hace unos 382 
millones de anos. La segunda es uno de los tetrapodos mas anti- 
guos encontrados hasta la fecha. Este animal aparece en el regis- 
tro fosil hace unos 365 millones de anos. La tercera es un fosil 
de tetrapodo mas reciente, que data de hace unos 350 millo- 
nes de anos. La figura resalta la cantidad y organizacion de los 
huesos que hay en la aleta del pez fosil, asi como la cantidad y 
organizacion de los huesos en los miembros de los primeros ar- 




FIGURA 34.1 1 Los peces pulmonados poseen aletas como 
miembros. Algunas especies de peces pulmonados pueden 
caminar o arrastrarse cortas distancias gracias a sus aletas carnosas. 
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EVOLUCION DE LAS EXTREMIDADES 




FIGURA 34.1 2 Evidencia fosil de la evolucion de aletas a 
extremidades. La cantidad y organizacion de los huesos en las 
aletas y los miembros de estos organismos fosiles concuerdan con 
la forma general de los miembros en los tetrapodos modernos. La 
codificacion de colores indica los elementos homologos. 

tropodos. La codificacion de colores destaca que cada aleta o 
miembro posee un solo elemento oseo que es proximal (mas cer- 
cano al cuerpo) y dos huesos que son distales (mas lejos del 
cuerpo) y se organizan a cada lado, seguidos por una serie de 
elementos distales. Puesto que las estructuras son similares y 
ningun otro grupo animal tiene esta organizacion en los miem- 
bros, la evidencia de la semejanza es consistente. Segun el estilo 
de vida de los peces pulmonados actuales, los biologos sugieren 
que la mutacion y la seleccion natural transformaron gradual- 
mente las aletas en extremidades a medida que los primeros te- 
trapodos se hacfan mas independientes en los habitats terrestres. 

La hipotesis de que los miembros de los tetrapodos evolu- 
cionaron a partir de las aletas de los peces tambien ha sido 
respaldada por la evidencia genetica molecular. Los trabajos 
recientes han demostrado que varias protemas reguladora in- 



volucradas en el desarrollo de las aletas de los peces cebra y 
en las partes anteriores de los miembros de los ratones son ho- 
mologas. En concreto, las protemas producidas por varios ge- 
neros Hox diferentes se encuentran simultaneamente y en las 
mismas zonas en extremidades y aletas. Estos datos sugieren 
que estos apendices son disenados por los mismos genes. 
Como resultado, los datos respaldan la hipotesis de que los 
miembros de los tetrapodos evolucionaron a partir de aletas. 

Tras la evolucion de los miembros de los tetrapodos, la se- 
leccion natural los elaboro en estructuras que se utilizan para 
correr, deslizarse, arrastrarse, excavar o nadar. Ademas, las 
alas y la capacidad de volar evolucionaron independiente- 
mente en tres linajes de tetrapodos: los reptiles voladores ex- 
tinguidos denominados pterosaurios, los pajaros y los murcie- 
lagos. Los tetrapodos y los insectos son los unicos animales 
que han llegado hasta el cielo. El Cuadro 34.2 explora como 
evoluciono el vuelo en los pajaros. 

O En resumen, la evolucion de la mandfbula proporciono 
a los tetrapodos el potencial para capturar y procesar una 
gran variedad de alimentos. Con extremidades podian mo- 
verse eficazmente en el medio terrestre en busca de alimento. 
<:Que hay del otro reto clave de la vida terrestre? ^Como se re- 
produjeron los tetrapodos de modo que su descendencia pu- 
diese sobrevivir fuera del agua? 

Reproduction 

Entre los distintos linajes de peces, unas cuantas especies solo 
experimentaron una reproduccion asexual. Cuando tiene 
lugar la reproduccion sexual, puede basarse en la fertilizacion 
interna o externa y en su condicion de ovfparos, vivfparos u 
ovovivfparos. Ademas, el cuidado de los padres es exhaustivo 
en algunas especies de peces, y a menudo implica proteger los 
huevos de los predadores y ventilarlos para mantener un ele- 
vado nivel de oxfgeno. Sin embargo, todos los peces ponen sus 
huevos o nacen en el agua. Los tetrapodos fueron los prime- 
ros vertebrados capaces de reproducirse en la tierra. 

Tres innovaciones evolutivas clave proporcionaron a los te- 
trapodos la capacidad de reproducirse con exito en el medio 
terrestre: (1) el huevo amniotico, (2) la placenta y (3) la elabo- 
racion del cuidado de los padres. Exploremos cada una de 
estas innovaciones. 

iQue es un huevo amniotico? Los huevos amnioticos 
poseen cascaras que minimizan la perdida de agua a medida 
que el embrion se desarrolla en el interior. Los primeros tetra- 
podos, al igual que los anfibios actuales (sapos, ranas y sala- 
mandras), carecfan de huevos amnioticos. Aunque sus huevos 
estaban revestidos por una membrana, los primeros tetrapo- 
dos poman huevos que se secarian y moririan a menos que se 
pusieran en el agua. Este hecho limito el rango de habitats que 
estos animales podian explorar. Al igual que los anfibios ac- 
tuales, los primeros tetrapodos estaban limitados a vivir en 
pantanos, lagos o charcas, o cerca de ellos. 

En cambio, los reptiles (incluidos los pajaros) y los mamf- 
feros que ponen huevos producen huevos amnioticos. La 
membrana externa del huevo amniotico es curtida en las tor- 
tugas, las serpientes y los lagartos, pero es dura (debido a la 
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CUADRO 34. 



1 



La evolucion del vuelo de las aves 



En el ano 2003 Xing Xu y sus colaborado- 
res anunciaron el descubrimiento de un 
espectacular dinosaurio fosilizado deno- 
minado Microraptorgui. Como muestra la 
Figura 34.1 3, el M. gui posei'a plumas que 
cubri'an sus alas, su cuerpo y sus patas. Sin 
embargo, siendo tan impresionante, el M. 
gui solo era una de una impresionante 
serie de especies de dinosaurio con plu- 
mas descubierta por el grupo de Xu. En 
conjunto, las especies descubiertas re- 
cientemente responden a varias pregun- 
tas clave sobre la evolucion de los paja- 
ros, las plumas y el vuelo: 

• iLos pdjaros evolucionaron a partir de 
los dinosaurios? Segun las caracteristi- 
cas de su esqueleto,todas estas espe- 
cies fosiles descubiertas reciente- 
mente pertenecen claramente a un 
linaje de dinosaurios denominados 
dromaeosaurios. Los fosiles vinculan 
definitivamente a los dromaeosaurios 
con los primeros pajaros fosiles cono- 
cidos. 

• iComo evolucionaron las plumas? Los 
fosiles respaldan el modelo de Xu de la 
evolucion de las plumas segun una 
serie de etapas, empezando por sim- 
ples proyecciones desde la piel y cul- 
minando con las complejas estructuras 
observadas en los pajaros actuales (Fi- 
gura 34.1 4). El M. gui, por ejemplo, pre- 
sentaba dos tipos distintos de plumas, 
pero carecia de las plumas complejas 




FIGURA 34.1 3 Los dinosaurios desarrollaron plumas. La representacion de un artista 
sobre la posible apariencia del Microraptorgui, un dinosaurio que tenia plumas en el cuerpo 
y en sus cuatro patas. 



encontradas en los pajaros contempo- 
raneos. No obstante, la controversia ra- 
dica en si la funcion original de las plu- 
mas era el cortejo, otros tipos de 
demostracion o el aislamiento. En los 
pajaros actuales, las plumas tienen su 
funcion en la demostracion, el aisla- 
miento y el vuelo. 

I Los pdjaros empezaron a volar desde el 
suelo hacia arriba o lanzdndose desde 
los drboles? Mas especificamente, <;el 
vuelo evoluciono con especies capa- 
ces de correr que empezaron a saltar y 
planear o a realizar vuelos cortos, con 
la ayuda de las plumas para subir? iO 
evoluciono a partir de especies que 
habitaban en los arboles y utilizaban 



las plumas para planear de un arbol a 
otro, al igual que las ardillas actuales? 
Puesto que es improbable que el 
M. gui pudiese correr bien con las 
patas llenas de plumas, Xu y sus cola- 
boradores propusieron que el vuelo 
evoluciono a partir de especies que 
habitaban en los arboles y planeaban. 
Un analisis reciente sugiere que el M. 
gui utilizaba sus cuatro patas emplu- 
madas como alas, en una organizacion 
de biplano que hizo que planear fuese 
una accion especialmente eficaz. 

Una vez que los dinosaurios desarro- 
llaron plumas y planeaban por el aire, el 
registro fosil muestra que una serie de 
adaptaciones hicieron que el vuelo po- 



EVOLUCION DE LAS PLUMAS 



1. Proyeccion simple. 



2. Cresta. 



El microraptor tenias 
plumas como esta 




NX 




Las plumas de los 
pajaros actuales 
tienen este aspecto 




3. Eje central con pares 
de ramas. 



4. Eje central con pares de ramas 
que soportan otras ramas mas finas. 



FIGURA 34.14 Las plumas evolucionaron mediante fases intermedias. El registro fosil respalda este modelo sobre la evolucion de las plumas. 

O PREGUNTA Sugiere una funcion de las proyecciones simples y la cresta en los predecesores de los pajaros, antes de su evolucion a 
plumas mas complejas que posibilitaron el planeo o el vuelo potenciado por el batir de las alas. 
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FIGURA 34.1 5 Ademas de las plumas, los pajaros poseen varias adaptaciones que les 
permiten volar. 



tenciado por el batir de sus alas fuese 
cada vez mas eficaz. Aunque la mayoria 
de los dinosaurios poseen un esternon 
piano, la misma estructura de los pajaros 
presenta una proyeccion alargada deno- 
minada quilla,que proporciona una gran 
area superficial a la que se unen los mus- 
culos del vuelo (Figura 34.15; ten en 
cuenta que en un polio o un pavo los 
musculos del vuelo se denominan «pe- 
chuga»). Los pajaros tambien son extra- 
ordinariamente ligeros para su tamano, 
principalmente porque poseen una can- 
tidad de huesos drasticamente reducida 
y porque sus huesos mas largos son hue- 
cos y de paredes finas, aunque estan for- 
talecidos por «puntales» oseos (vease Fi- 
gura 34.15). Los pajaros tambien son 
capaces de pasar largos periodos de ac- 
tividad constante durante todo el ano, 
porque son endotermos, lo que signi- 
fica que mantienen una elevada tempe- 



ratura corporal al producir calor en sus 
tejidos. Desde los dinosaurios que salta- 
ban y planeaban de un arbol a otro, los 



pajaros han evolucionado hasta conver- 
tirse en extraordinarias maquinas de 
vuelo. 



deposition de carbonato calcico) en los cocodrilos, los paja- 
ros y los mamfferos que ponen huevos. Ademas de poseer una 
concha o membrana externas muy hermeticas, un huevo am- 
niotico contiene un suministro de agua rodeado de una mem- 
brana en una solution rica en protefnas denominada albumen 
(Figura 34.16). El propio embrion se envuelve en una mem- 
brana protectora interna conocida como el amnios. Dentro 
del huevo amniotico, el embrion esta banado en lfquido. El 
propio huevo es muy resistente a la desecacion. 

La evolucion del huevo amniotico fue un evento clave en la 
diversification de los tetrapodos, porque permitio que las tor- 
tugas, serpientes, lagartos, cocodrilos, pajaros y mamfferos 
que ponen huevos se reprodujesen en cualquier medio terres- 
tre, incluso en habitats tan secos como el desierto. Los miem- 
bros del linaje denominado Amniota ahora ocupan todos los 
tipos de medios terrestres. En cambio, durante la evolucion de 
los mamfferos, se produjo una segunda innovation principal 
en la reproduction que elimino la necesidad de poner cual- 
quier tipo de huevo: la placenta. 

La placenta Recuerda del Capitulo 32 que los animales 
que ponen huevos se denominan oviparos, mientras que las 
especies que nacen en partos se llaman viviparos. En muchos 
animales viviparos, las hembras producen un huevo que con- 
tiene una yema rica en nutrientes. No obstante, en vez de 
poner huevos, la madre los retiene en el interior de su cuerpo. 
En estas especies ovoviviparas, la descendencia en desarrollo 
depende de los recursos de la yema del huevo. No obstante, en 
la mayorfa de los mamfferos, los huevos que producen las 
hembras carecen de yema. Despues de la fertilization y la re- 



tention del huevo, la madre produce una placenta en su utero. 
La placenta es un organo rico en vasos sangufneos y que faci- 
lita un flujo de oxfgeno y nutrientes de la madre a la crfa en 
desarrollo (Figura 34.17). Tras un periodo de desarrollo de- 
nominado gestation, el embrion emerge del cuerpo de la 
madre. 

,:Por que evolucionaron la condition de vivfparo y la pla- 
centa? Los biologos han respondido a esta pregunta sena- 




FIGURA 34.1 6 Un huevo amniotico. Los huevos amnioticos 
poseen sacos rodeados de membrana que mantienen los 
nutrientes, el agua y los desechos, y que permite el intercambio 
gaseoso. 
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FIGURA 34.1 7 La placenta permite que la madre alimente al 
feto internamente. 

O PREGUNTA Compara las posiciones relativas del corion y el 
amnios aqui con las del huevo amniotico (Figura 34.1 6). £Son 
iguales o distintas? 



lando que las hembras tienen una cantidad finita de tiempo 
y energia disponibles para invertir en la reproduction. En 
consecuencia, una hembra puede producir una gran canti- 
dad de pequenas crias o una pequena cantidad de crias 
grandes, pero no una gran cantidad de crias grandes. Dicho 
de un modo mas tecnico, todas las hembras se enfrentan a 
un elemento de compensacion (un compromiso includible) 
entre la cantidad de crias que puede producir y su tamano. 
En algunos linajes, la seleccion natural ha favorecido los 
rasgos que permiten que las hembras produzcan una pe- 
quena cantidad de crias grandes y bien desarrolladas. La 
condicion de vivfparos y la placenta son dos de tales rasgos. 
En comparacion con los insectos o equinodermos hembra, 
que suelen poner miles o incluso millones de huevos a lo 
largo de su vida, un mamffero hembra produce tan solo 
unas cuantas crias. Sin embargo, puesto que esas crias estan 
protegidas dentro de su cuerpo y se alimentan alii hasta que 
estan bien desarrolladas, es mucho mas probable que sobre- 
vivan en comparacion con los embriones de las estrellas de 
mar o de los insectos. Incluso despues del nacimiento de sus 
crias, muchos mamiferos continuan invirtiendo tiempo y 
energia en criarlas. 



El cuidado de los padres mas exhaustivo que se ha obser- 
vado entre los animales corresponde al de los mamiferos y 
al de las aves. En ambos grupos, la madre y a menudo el 
padre continuan alimentando y cuidando a las crias tras el 
parto o la eclosion, a veces durante muchos anos (Figura 
34.18). Los mamiferos hembra tambien lactan; es decir, 
producen un lfquido rico en nutrientes denominado leche y 
los utilizan para alimentar a sus crias tras el nacimiento. Al 
combinar la placenta y la lactancia, los mamiferos placenta- 
rios realizan la inversion mas exhaustiva que se conoce de 
tiempo y energia en las crias. Entre los animales grandes, se 
cree que la evolucion del cuidado exhaustivo de los padres 
es la razon principal del exito evolutivo de los mamiferos y 
las aves. 



(a) Las madres de los mamiferos alimentan y protegen a sus 
crias recien nacidas. 




(b) Muchas especies de aves reciben un cuidado exhaustivo 
por parte de sus padres. 



Cuidado por parte de los padres Se refiere a cualquier 
accion realizada por un progenitor que mejore la capacidad 
de sus crias para sobrevivir, incluyendo la incubacion de los 
huevos para mantenerlos calientes durante el principio del 
desarrollo, el mantenimiento de las crias calientes y secas, el 
suministro de alimento a las crias y su proteccion frente al 
peligro. En algunas especies de sapos e insectos, las madres 
transportan los huevos o las crias que acaban de salir de sus 
huevos; en los peces, los padres suelen vigilar los huevos du- 
rante el desarrollo y ventilarlos con agua rica en oxigeno. 



FIGURA 34.1 8 El cuidado por parte de los padres en mamiferos 
y aves. (a) Los mamiferos hembra alimentan y protegen a los 
embriones dentro de sus cuerpos hasta que las crias estan bien 
desarrolladas. Al nacer las crias, la madre las alimenta con leche 
hasta que son capaces de alimentarse por si mismas. En algunas 
especies, los padres continuan alimentando y protegiendo a sus 
crias durante muchos anos. (b) En las aves, uno de los padres o 
ambos pueden incubar los huevos, proteger el nido y alimentar a 
las crias tras la eclosion. 
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Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... O 

• Los equinodermos y los vertebrados poseen disehos 
corporales unicos. La diversification posterior de cada linaje 
se baso en las innovaciones que posibilitaron a las especies 
alimentarse, moverse y reproducirse de nuevas formas. 

La mayona de los equinodermos utilizan sus podios para 
moverse, pero se alimentan de formas muy diversas, incluso 
utilizando sus podios para hacer palanca y abrir los bivalvos 
y para alimentarse de particulas en suspension o 
depositadas. 

• Durante la evolucion de los vertebrados, se produjeron una 
serie de innovaciones clave: las mandibular que 
posibilitaron morder y procesar alimentos, las extremidades, 
que permitieron que los tetrapodos pasasen al medio 
terrestrey los huevos amnioticos,que podian ponerse en 

la tierra. 

Deberias ser capaz de... O 

1) Resumir las hipotesis principals para explicar la evolucion 
de las mandibulas y las extremidades. 

2) Dibujar la estructura de un huevo amniotico. 

3) Explicar la funcion del mayor cuidado de los padres en la 
evolucion de las aves y mamiferos. 



34.4 Linajes clave: equinodermos 

Los equinodermos («piel espinosa») se denominaban asf por 
las puas o pinchos observados en muchas especies. Son bila- 
teralmente simetricos como larvas, pero se metamorfosean y 
desarrollan en adultos radialmente simetricos. Como adultos, 
todos poseen un sistema vascular hidraulico y producen pla- 
cas de carbonato calcico en su piel para formar un endoes- 
queleto. 

Los equinodermos que viven hoy dfa forman los cinco lina- 
jes principales, tradicionalmente reconocidos como clases: (1) 
estrellas plumosas y lirios de mar, (2) estrellas de mar, (3) es- 
trellas quebradizas y estrellas cesta, (4) erizos de mar y galle- 
tas de mar, y (5) pepinos de mar (Figura 34.19). La mayona 
de las estrellas plumosas y lirios de mar son animales sesiles y 
suspensivoros. Las estrellas quebradizas y las estrellas cesta 
poseen cinco o mas brazos largos que se irradian hacia fuera 
desde un pequeno disco central. Utilizan estos brazos para ali- 
mentarse de particulas en suspension o depositadas absor- 
biendo material con moco, o para capturar pequenas presas 
animales. Los pepinos de mar son animales con forma de sal- 
chicha que se alimentan de particulas en suspension o deposi- 
tadas con ayuda de pies tubulares modificados denominados 
tentaculos que se organizan en espiral alrededor de sus bocas. 
Las estrellas de mar, los erizos de mar y las galletas de mar se 
describen con mas detalle a continuacion. 



Protostomos \<v0 6 %^°V' 




FIGURA 34.1 9 Existen cinco linajes principales de equinodermos. 
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Equinodermos > Asteroidea (estrellas de mar) 



Las 1.700 especies conocidas de estrellas de mar poseen 
cuerpos con cinco o mas brazos largos (en algunas especies 
hasta 40) que se irradian desde un centro que contiene la boca, 
el estomago y el ano (Figura 34.20). No obstante, a diferencia 
de las estrellas quebradizas, los brazos de las estrellas de mar 
no salen desde la region central mediante articulaciones claras. 
O Debenas ser capaz de indicar el origen de los cinco brazos, 
continuos con la region central, en la Figura 34.19. 

Cuando han crecido totalmente, las estrellas de mar pueden 
variar en tamano desde menos de 1 cm de diametro hasta 1 m 
transversalmente. Viven en sustratos duros o blandos en las 
costas de todos los oceanos del mundo. Aunque las puas que 
son caracteristicas de algunos equinodermos se reducen hasta 
formar protuberancias en la superficie de la mayoria de las 
estrellas de mar, las estrellas de corona de espinas y algunas 
otras especies poseen puas prominentes, rectas y moviles. 

Alimentacidn Las estrellas de mar son predadoras o carroneras. 
Algunas especies abren las conchas de los bivalvos con sus pies 
tubulares y evaginan su estomago hasta la masa visceral de la 
presa. Las esponjas, los percebes y los caracoles tambien son 
presas comunes. La estrella de mar de corona de espinas esta 
especializada en alimentarse de corales y es originaria del 
oceano Indico y de las aguas occidentales del oceano Pacffico. 
Su poblacion se ha disparado recientemente, quiza porque las 
personas estan recogiendo a su mayor predador, un gran 
caracol denominado triton, por su bonita concha. Las grandes 
poblaciones de estrellas de corona de espinas han llevado a la 
destruction de grandes areas de arrecifes de coral. 

DesplazamientO Las estrellas de mar se arrastran con la ayuda 
de sus pies tubulares. Normalmente uno de los cinco o mas 
brazos se utiliza como apendice frontal o principal a medida 
que se mueve el animal. 



ReprodllCCion La reproduccion sexual predomina en las 
estrellas de mar y los sexos son independientes. Al menos un 
brazo de la estrella de mar esta lleno de organos reproductores 
que producen cantidades masivas de gametos (millones de 
huevos por hembra en algunas especies). Las especies 
originarias de habitats del polo norte, donde las condiciones 
son especialmente duras, cuidan de sus propias crias reteniendo 
los huevos fertilizados en su cuerpo hasta que estos eclosionan. 
La mayona de las estrellas de mar son capaces de regenerar los 
brazos que pierden en ataques de los predadores o en 
tormentas. Algunas especies pueden reproducirse asexualmente 
dividiendo su cuerpo en dos; a continuation, cada una de las 
dos partes regenera la mitad que le falta. 

Pycnopodia helianthoides 




FIGURA 34.20 Las estrellas de mar pueden poseer muchos 
brazos. 



Equinodermos > Equinos (erizos de mar y galletas de mar) 



En la actualidad, viven unas 800 especies de equinos, la 
mayona de las cuales son erizos de mar o galletas de mar. Los 
erizos de mar poseen cuerpos con forma esferica y largas puas 
y se arrastran por los sustratos (Figura 34.21a). Las galletas de 
mar son aplanadas y con forma de disco, poseen puas cortas y 
escarban en sedimentos blandos (Figura 34.21b). O Debenas 
ser capaz de indicar el origen de los cuerpos globulares o con 
forma de disco en la Figura 34.19. 

AMmentacion Las galletas de mar utilizan sus podios cubiertos 
de moco para recopilar particulas alimentarias en la arena o en 
otros sustratos blandos. La mayona de los tipos de erizos de 
mar son herbfvoros. En algunas zonas del mundo, los erizos 
son rumiantes muy importantes de quelpos y otros tipos de 
algas. En realidad, cuando las poblaciones de erizos son 
elevadas, su capacidad de rumiar puede evitar la formation de 
bosques de quelpos. La mayoria de los equinoides poseen una 
estructura alimentaria unica similar a la mandfbula en la boca 
que consta de hasta cinco dientes de carbonato calcico unidos 
a los musculos. En muchas especies, este aparato puede 
extenderse y retraerse a medida que se alimenta el animal. 

DesplazamientO Mediante sus podios, los erizos de mar se 
arrastran y las galletas de mar escarban. Los erizos de mar 



tambien pueden mover sus puas para ayudar a arrastrarse por 
un sustrato. 

ReprodllCCion La reproduccion sexual predomina en los erizos 
de mar y en las galletas de mar. La fertilization es externa y los 
sexos estan separados. 



(a) Erizo de mar. (b) Galleta de mar. 

Echinus tylodes Dendraster excentricus 




FIGURA 34.21 Los erizos de mar y las galletas de mar estan 
estrechamente relacionados. 



Capitulo 34 Animales deuterostomos 753 



Craniata 



Vertebrata 




FIGURA 34.22 Los craneados y los vertebrados son grupos monofileticos.Todos los vertebrados son 
craneados, pero no todos los craneados son vertebrados. 

O EJERCICIO Dibuja un corchete en la parte superior del arbol para indicar que grupos pertenecen a los 
cordados. 



34.5 Linajes clave: cordados 

Los cordados estan formados por tres subgrupos o subfilos 
principales: (1) los urocordados (tambien denominados tuni- 
cados, o ascidias y salpidos), (2) los cefalocordados (peces 
lanceta) y (3) los craneados y vertebrados (Figura 34.22). 



Hay unas 1.600 especies de tunicados, 24 especies de peces 
lanceta y mas de 50.000 vertebrados. En alguna fase de su 
ciclo vital, todas las especies del filo de los cordados poseen 
una cuerda nerviosa dorsal hueca, una notocorda, hendidu- 
ras branquiales farmgeas y una cola muscular que se extiende 
mas alia del ano. 



Cordados > Urocordados (tunicados) 



Los urocordados tambien se denominan tunicados, los dos 
subgrupos principales se conocen como ascidias mentulas y 
salpidos. Todas las especies descritas hasta la fecha (300 
aproximadamente) viven en el oceano. Las ascidias viven en el 
fondo oceanico (Figura 34.23a), mientras que los salpidos 
viven en mar abierto (Figura 34.23b). 

Los rasgos caracteristicos de los urocordados incluyen un 
revestimiento de polisacarido a modo de exoesqueleto, 
denominado tunica, que cubre el cuerpo y lo sostiene; un 
intestino con forma de U y dos aberturas, denominadas 
sifones, por donde el agua entra y sale del individuo durante 
la alimentacion. Q Deberias ser capaz de indicar el origen de 
la tunica, los sifones y el intestino con forma de U en la 
Figura 34.22. 

Alimentacion Los urocordados adultos utilizan sus hendiduras 
branquiales farmgeas para alimentarse de partfculas en 
suspension. Las aberturas atrapan las partfculas presentes en el 
agua que entra por un sifon y sale por el otro sifon. 

Desplazamiento Las larvas nadan gracias a la notocorda, que 
fortalece el cuerpo y funciona como un simple endoesqueleto. 
Las larvas son una fase de dispersion y no se alimentan. Los 
adultos son sesiles y flotan en las corrientes. 

Reproduction En la mayoria de las especies, los individuos 
producen tanto esperma como huevos. En algunas especies, el 



esperma y los huevos se depositan en el agua y la fertilizacion 
es externa; en otras especies, el esperma se libera en el agua, 
pero se retienen los huevos, asf que la fertilizacion y el 
desarrollo temprano son internos. La reproduccion asexual 
mediante la formacion de yemas tambien es comun en algunos 
grupos. 



(a) Ascidia. 



Ciona intestinalis 



(b) Salpido. 



Salpa fusiformis 




FIGURA 34.23 Las ascidias y los salpidos viven en habitats 
distintos. 
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Cordados > Cefalocordados (peces lanceta) 



Hasta la fecha se han descrito unas dos docenas de especies de 
cefalocordados, todos encontrados en arenas marinas. Los 
peces lanceta (tambien llamados anfibios) poseen varias 
caracteristicas intermedias entre los vertebrados y los 
invertebrados. La principal es una notocorda que retienen los 
adultos, en los que funciona como un endoesqueleto. O 
Deberias ser capaz de indicar el origen de la notocorda que 
retienen los adultos en la Figura 34.22. 

AMmentacion Los cefalocordados adultos se alimentan 
escarbando en los sedimentos hasta que solo su cabeza 
sobresale del agua. Absorben agua por la boca y atrapan las 
partfculas alimentarias mediante sus hendiduras branquiales 
farmgeas. 

DesplazamientO Los adultos poseen grandes bloques 
musculares organizados en una serie a lo largo de la 
notocorda. Los peces lanceta son grandes nadadores ya 
que la notocorda flexible y con forma de barra fortalece el 
cuerpo haciendo que este se mueva al contraerse los bloques 
de musculos (Figura 34.24). 



ReprodllCCion Se desconoce la reproduction asexual y los 
individuos son machos o hembras. Los gametos se liberan en 
el entorno y la fertilization es externa. 



Branchiostoma lanceolatum 




FIGURA 34.24 Los peces lanceta parecen peces, pero no son 
vertebrados. 



Cordados > Craneados > Mixines (peces agnatos) y Petromizontidos (lampreas) 



Aunque recientes analisis filogeneticos indican que los peces 
agnatos y las lampreas pueden pertenecer a dos linajes 
independientes, algunos datos sugieren que son un solo grupo 
denominado Agnatha («sin mandfbula»). Puesto que estos 
animales son los unicos vertebrados que carecen de 
mandfbula, aun se hace referencia a las 110 especies de los dos 
grupos como peces sin mandfbula. Los peces agnatos y las 
lampreas son los unicos miembros supervivientes de las 
primeras ramas de la base de los vertebrados. 

Los peces agnatos y las lampreas poseen cuerpos largos y 
finos, y son acuaticos. La mayoria de las especies miden menos 
de 1 m de longitud cuando han crecido por completo. Los 
peces agnatos carecen de cualquier tipo de columna vertebral, 
pero las lampreas poseen pequenas piezas de cartflago a lo 
largo de su cuerda nerviosa dorsal hueca. Tanto los peces 
agnatos como las lampreas tienen el cerebro protegido por un 
craneo, al igual que los vertebrados. O Deberias ser capaz de 
indicar el origen del craneo en la Figura 34.22. 

AMmentacion Los peces agnatos son carroneros y predadores 
(Figura 34.25a). Depositan alimento en los cadaveres de peces 
y ballenas, y se piensa que algunos escarban en el cieno del 
fondo del oceano para alimentarse de poliquetos y otras presas 
enterradas. En cambio, las lampreas son ectoparasitos. Se unen 
a los lados de los peces o de otros huespedes mediante suction; 
a continuation, utilizan las puas de su boca y lengua para 
raspar hasta formar un agujero en el lateral de su vfctima 
(Figura 34.25b). Cuando la herida esta abierta, succionan 
sangre y otros fluidos corporales. 



(a) Pez agnato. 



Eptatretus stoutii 




(b) Las lampreas se alimentan de peces. 

Petromyzon marinus 




FIGURA 34.25 Los peces agnatos y las lampreas son 
vertebrados sin mandfbula. 

( Continua en la siguiente pdgina) 
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Cordados > Craneados > Mixinos (peces agnatos) y Petromizontidos (lampreas) Continuacion 



DesplazamientO Los peces agnatos y las lampreas poseen 
notocordas bien desarrolladas y nadan realizando 
movimientos ondulantes. Las lampreas tambien pueden 
moverse por si mismas a contracorriente, contra el flujo de 
agua, uniendo sus ventosas a las rocas y rizando el resto de 
su cuerpo hacia delante, como un gusano medidor. Aunque 
las lampreas poseen aletas que facilitan la locomocion, 
carecen de los apendices laterales pareados (puas o 
miembros que emergen de cada lado) que tienen los 
vertebrados. 



Reproduction No se conoce casi nada sobre su apareamiento y 
desarrollo embrionario. Algunas lampreas habitan en medios 
de agua dulce; otras son anadromas, es decir, pasan su vida 
adulta en el oceano, pero que nadan hasta la superficie para 
respirar. La fertilizacion es externa y los adultos mueren tras 
reproducirse una vez. Los huevos de lamprea eclosionan en 
larvas que parecen peces lanceta y actuan como estos. Las 
larvas escarban en los sedimentos y se alimentan de partfculas 
en suspension durante varios anos antes de metamorfosearse 
en adultos que puedan nadar libremente. 



Cordados > Vertebrados > Condrictios (tiburones, rayas y quimeras) 



Las 970 especies de este linaje se distinguen por su esqueleto 
cartilaginoso (chondrus es la palabra griega de cartflago), la 
presencia de mandfbulas y la existencia de aletas pareadas. 
Las aletas pareadas fueron una importante innovation 
evolutiva porque estabilizan el cuerpo durante el nado rapido, 
de modo que evitan que suban o bajen, se inclinen hacia un 
lado o hacia el otro o se balanceen. Q Deberfas ser capaz de 
indicar el origen de las aletas pareadas, que tambien se 
encuentran en otros grupos de organismos similares a los 
peces, en la Figura 34.22. 

La mayoria de los tiburones, rayas y quimeras son 
marinos, aunque unas cuantas especies viven en medios de 
agua dulce. Los tiburones poseen cuerpos aerodinamicos y 
con forma de torpedo, asf como una cola asimetrica, pues la 
zona dorsal tiene una longitud mayor que la zona ventral 
(Figura 34.26a). En cambio, el piano dorsoventral del 
cuerpo de las rayas y de las quimeras es muy aplanado 
(Figura 34.26b). 

AlimentaciOll Unas cuantas especies de rayas y tiburones se 
alimentan del plancton en suspension, pero la mayoria de las 
especies de este linaje son predadoras. Las quimeras y las 
rayas yacen en el fondo oceanico y preparan una emboscada 
a los animales que pasan cerca de ellos; las rayas electricas 
capturan a sus presas aturdiendolas con descargas electricas 
de hasta 200 voltios. En cambio, la mayoria de los tiburones 



son cazadores activos que muerden a sus presas en mar 
abierto. Las especies mas grandes de tiburones se alimentan 
de peces grandes o de mamfferos marinos. Los tiburones se 
conocen como los «principales predadores» de muchos 
ecosistemas marinos, porque se encuentran en la cima de la 
cadena alimenticia; nadie los come. No obstante, el mayor 
de todos los tiburones, el tiburon ballena, se alimenta de 
partfculas en suspension. Los tiburones ballena filtran el 
plancton fuera del agua a medida que pasa por sus 
branquias. 

DesplazamientO Las rayas y las quimeras nadan sacudiendo 
sus aletas pectorales totalmente extendidas. (Las aletas 
pectorales se situan a los lados de un organismo; las aletas 
dorsales se situan en la superficie dorsal). Los tiburones nadan 
balanceando sus cuerpos de un lado a otro y sacudiendo sus 
grandes colas. 

ReprodLICCion Los tiburones se reproducen por fertilizacion 
interna, y los huevos fertilizados pueden depositarse en el agua 
o retenerse hasta que eclosionen y las crfas esten bien 
desarrolladas. En algunas especies de vivfparos, los embriones 
se unen a la madre mediante tejido especializado en una 
placenta como la de los mamfferos, donde se produce el 
intercambio de gases, nutrientes y desechos. Las quimeras son 
ovfparas, pero las rayas son vivfparas. 




756 Unidad 6 La diversificacion de la vida 



Cordados > Vertebrados > Actinopteigios (peces oseos) 



Actinopterygii significa «aleta 6sea». Como podras deducir 
facilmente, estos peces poseen aletas que se sostienen gracias a 
largas bielas oseas organizadas en un patron de raya. Se trata 
del grupo viviente de vertebrados mas antiguo con un 
esqueleto oseo. Sus cuerpos estan cubiertos de escamas 
entrelazadas que proporcionan un revestimiento rigido pero 
flexible; tambien poseen una vejiga natatoria llena de gas. La 
evolucion de la vejiga natatoria fue un importante avance 
porque evitaba que los peces oseos se hundieran. Los tejidos 
pesan mas que el agua, asf que los cuerpos de los organismos 
acuaticos tienden a hundirse. Los tiburones y las rayas, por 
ejemplo, tienen que nadar para no hundirse. En cambio, los 
peces oseos poseen una vejiga que cambia de volumen segun la 
posicion del individuo. El gas entra en la vejiga cuando un pez 
oseo nada hacia abajo; el gas sale cuando el pez nada hacia 
arriba. De este modo, los peces oseos mantienen una flotacion 
neutral en aguas de varias profundidades y de varias presiones. 
O Deberfas ser capaz de indicar el origen de las aletas en raya 
y de la vejiga natatoria en la Figura 34.22. 

Los actinopterigios son el linaje de vertebrados con mayor 
numero de especies, duration en el registro fosil y amplitud de 
habitats ocupados. Hasta ahora se han identificado casi 
27.000 especies de peces oseos. En las clasificaciones 
tradicionales, los Actinopterygii se consideran una clase. 

El linaje mas importante de los peces oseos es Teleostei. En 
torno al 96 por ciento de todas las especies vivas de peces, 
incluidos grupos familiares como el atun, la trucha, el bacalao 
y el pez de colores, son teleosteos (Figura 34.27). 

AMmentacidn Los teleosteos pueden succionar alimento hacia 
sus bocas, agarrarlo con su mandfbula extensible y procesarlo, 
a continuation, con los dientes de la mandfbula y con la 
mandfbula farfngea de la garganta. El tamano y la forma de la 
boca, los dientes de la mandfbula y los dientes de la mandfbula 
farfngea estan todos correlacionados con el tipo de alimento 
consumido. Por ejemplo, la mayorfa de los teleosteos 
predadores poseen largas mandfbulas con forma de arpon y 
armadas con dientes puntiagudos, y con dientes como 
cuchillas en su mandfbula farfngea. Ademas de ser los 
principales predadores, los peces oseos son los mas 
importantes de los grandes herbfvoros tanto en el medio 
marino como en el de agua dulce. 



DesplazamientO Los peces oseos nadan contrayendo los 
musculos de los lados derecho e izquierdo de la cabeza 
alternativamente desde la cabeza hasta la cola, lo que produce 
rapidas ondulaciones de un lado a otro. Sus cuerpos son 
aerodinamicos para reducir el roce del agua. Los teleosteos 
poseen una cola flexible y simetrica, que reduce la necesidad 
de utilizar sus aletas pectorales (laterales) como dispositivos de 
conduction y estabilizacion durante el nado rapido. 

Reproduction La mayorfa de las especies de peces oseos se 
reproducen por fertilizacion externa y son ovfparas; algunas 
especies presentan fertilizacion interna con un desarrollo 
externo; no obstante, otras presentan fertilizacion interna y 
son vivfparos. Aunque es habitual que los peces liberen los 
huevos en el agua y los dejen desarrollarse por sf mismos, en 
algunas especies los padres cuidan a las crfas. Los padres 
pueden llevar los huevos fertilizados en las aletas, en la boca o 
en bolsas especializadas para guardarlas hasta que los huevos 
eclosionen. En los teleosteos de agua dulce, las crfas se 
desarrollan directamente; pero las especies marinas poseen 
larvas que son muy distintas de las formas adultas. A medida 
que se desarrollan, las larvas de los peces marinos se 
metamorfosean en su forma joven, que despues se convierte en 
adulta. 



Holocentrus rufus 




FIGURA 34.27 Los teleosteos son peces oseos con una cola 
flexible. 



Cordados > Vertebrados > Sarcopterigios > Actinistia (celacantos) y Dipnoos (peces pulmonados) 



Aunque los celacantos y los peces pulmonados representan 
linajes independientes, a veces se agrupan y pasan a 
denominarse peces de aletas lobuladas. Los peces de aletas 
lobuladas son comunes y diversos en el registro fosil del 
periodo devonico, hace unos 400 millones de anos, pero 
actualmente solo viven ocho especies. Sin embargo, son 
importantes porque representan un vinculo evolutivo crucial 
entre los peces oseos y los tetrapodos. En vez de tener aletas 
soportadas por rayas de hueso, sus aletas son lobulos 
carnosos soportados por una matriz lineal (no radial) de 
huesos y musculos, similares a las que se observan en los 



miembros de los tetrapodos (Figura 34.28). O Debenas ser 
capaz de indicar el origen de una matriz lineal de huesos que 
forman la aleta en la Figura 34.22. 

Los celacantos son marinos y ocupan habitats a 
150-700 m por debajo de la superficie. En cambio, los peces 
pulmonados viven en charcas y rfos superficiales de agua 
dulce (vease Figura 34.11). Como su nombre indica, los 
peces pulmonados poseen pulmones y respiran aire cuando 
los niveles de oxfgeno de sus habitats disminuyen. 

(Continua en la siguiente pdgina) 
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Latimeria chalumnae 




FIGURA 34.28 Los celacantos son peces de aletas lobuladas. 



Algunas especies escarban en el lodo y entran en un estado 
de inactividad, parecido al del sueno, cuando su habitat se seca 
durante la estacion seca de cada ano. 

Alimentacidn Los celacantos cazan peces. Los peces 
pulmonados son ommvoros, lo que significa que se alimentan 
tanto de algas y material vegetal como de animales. 

DesplazamientO Los celacantos nadan ondulando sus aletas 
pectorales y pelvicas en la misma secuencia que utilizan los 
tetrapodos con sus miembros al caminar. Los peces 
pulmonados nadan ondeando sus cuerpos, y pueden utilizar 
sus aletas para caminar por el fondo de las charcas. 

ReprodllCCion Se rigen por la reproduction sexual, con 
fertilizacion interna en el caso de los celacantos y externa en los 
peces pulmonados. Los celacantos son ovoviviparos; los peces 
pulmonados ponen huevos. Los huevos de los peces pulmonados 
eclosionan en larvas que recuerdan a las crias de salamandra. 



Cordados > Vertebrados > Anfibios (ranas, salamandras y caecilias) 



Las 5.500 especies de anfibios que viven actualmente forman 
tres clados distintivos que suelen ordenarse por terminos: (1) 
ranas y sapos, (2) salamandras y (3) caecilias. Los anfibios se 
encuentran por todo el mundo y ocupan charcas, lagos o 
medios terrestres humedos (Figura 34.29a). Si se traduce 
literalmente, su nombre significa «que vive en ambos lados». 
El nombre es adecuado porque los adultos de la mayoria de las 
especies de anfibios se alimentan en el medio terrestre, aunque 
ponen sus huevos en el agua. En muchas especies de anfibios, 
el intercambio gaseoso se produce exclusivamente o en parte a 
traves de su piel humeda y cubierta de mucosidad. O Deberias 
ser capaz de indicar el origen de la « respiration epidermica» 
en la Figura 34.22. 

Alimentation Los anfibios adultos son carmvoros. La mayoria 
de los sapos son predadores que se ocultan y esperan a sus 
presas y utilizan sus largas lenguas extensibles para capturar a 
las presas que pasan cerca de ellos. Las salamandras tambien 
poseen una lengua extensible, que algunas especies utilizan 
para alimentarse. Las caecilias terrestres se alimentan de 
lombrices y otros animales que habitan bajo tierra; las formas 
acuaticas se alimentan de vertebrados y pequenos peces. 

DesplazamientO La mayoria de los anfibios poseen cuatro 
extremidades bien desarrolladas. En el agua, los sapos y las 
ranas se desplazan sacudiendo sus patas posteriores para 
nadar; en tierra, sacuden sus patas posteriores hacia fuera para 
saltar o brincar. Las salamandras caminan por la tierra; en el 
agua, ondean el cuerpo para nadar. Las caecilias carecen de 
extremidades y ojos; las formas terrestres escarban en suelos 
humedos (Figura 34.29b). 



Mammalia (mamiferos) 

Los mamiferos se reconocen facilmente por la presencia de 
pelaje, que sirve para aislar el cuerpo. Al igual que los pajaros, 
los mamiferos son endotermos que mantienen elevadas tem- 



Reproduccion Los sapos son oviparos y se reproducen por 
fertilizacion externa, pero las salamandras y las caecilias se 
reproducen por fertilizacion interna. La mayoria de las 
salamandras son oviparas, pero muchas caecilias son viviparas. 
En algunas especies de sapos, los padres pueden vigilar o incluso 
transportar los huevos. En muchas especies de sapos, las crias se 
desarrollan en el agua y se alimentan de particulas en 
suspension de las plantas o algas. Las larvas de las salamandras 
son carnivoras. Mas tarde, las larvas se metamorfosean 
drasticamente en adultos terrestres. Por ejemplo, los renacuajos 
(que parecen como peces) de los sapos y ranas desarrollan 
miembros, y sus branquias son sustituidas por pulmones. 



(a) Los sapos y otros anfibios (b) Las caecilias son anfibios 
ponen sus huevos en el agua. sin extremidades. 

Bufo periglenes Ichthyophis kohtaoensis 




FIGURA 34.29 Los anfibios son los tetrapodos mas antiguos. 



peraturas corporales mediante la oxidation de grandes canti- 
dades de alimento y la generation de gran cantidad de calor. 
En vez de aislarse mediante plumas, los mamiferos retienen 
calor porque la superficie corporal esta cubierta de capas de 
pelaje. La endotermia evoluciono independientemente en los 
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pajaros y los mamfferos. En ambos grupos, se cree que la en- 
dotermia es una adaptacion que permite que los individuos 
mantengan un gran nivel de actividad, especialmente por la 
noche o durante epocas de frfo. 

Ademas de ser endotermicos y poseer pelaje, los mamfferos 
poseen glandulas mamarias, una estructura unica que posibi- 
lita la lactancia. La evolucion de las glandulas mamarias pro- 
porciono a los mamfferos la capacidad de ofrecerles a sus 
crfas un cuidado especialmente extenso. Los mamfferos son 
tambien los unicos vertebrados con musculos faciales y labios 
que poseen una mandfbula inferior formada a partir de un 
solo hueso. En las clasificaciones tradicionales, Mammalia se 
designa como una clase (Figura 34.30). 

Los mamfferos evolucionaron cuando los dinosaurios y 
otros reptiles eran los grandes herbfvoros y predadores domi- 
nantes en los medios terrestre y acuatico. Los primeros mamf- 
feros del registro fosil aparecen hace unos 195 millones de 
anos; la mayorfa eran pequenos animales que probablemente 
solo estaban activos por la noche. Muchas de las 4.800 espe- 
cies de mamfferos que viven actualmente presentan una buena 
vision nocturna y un gran sentido del olfato, como se supone 
que tenfan sus ancestros. La radiacion adaptativa que dio lugar 
a la diversidad actual de los mamfferos no se produjo hasta 
despues de la extincion de los dinosaurios hace unos 65 millo- 
nes de anos. Tras la extincion de los dinosaurios, los mamffe- 




FIGURA 34.30 Los mamfferos son un grupo monofiletico. 



ros se diversificaron en linajes de herbfvoros grandes y peque- 
nos, predadores grandes y pequenos o cazadores marinos; las 
funciones ecologicas que una vez realizaron los dinosaurios y 
los extintos reptiles oceanicos denominados mosasaurios. 



Mamfferos > Monotremas (ornitorrincos, osos hormigueros espinosos) 



Las monotremas son los linajes de mamfferos vivos 
actualmente mas antiguos y solo se encuentran en Australia 
y Nueva Zelanda. Ponen huevos y tienen indices metabolicos 
(es decir, un fndice de uso de oxfgeno y oxidacion de azucares 
para obtener energfa) inferiores a otros mamfferos. Existen 
tres especies: una especie de ornitorrinco y dos especies de oso 
hormiguero espinoso. O Deberfas ser capaz de indicar el 
origen del pelaje y la lactancia en la Figura 34.30. 

AlimentaciOll Los monotremas poseen un pico curtido. El 
ornitorrinco se alimenta de larvas de insectos, moluscos y 
otros pequenos animales de las corrientes de agua 



(Figura 34.31a). Los osos hormigueros espinosos se 
alimentan de hormigas, termitas y lombrices (Figura 34.31b). 

DesplazamientO Los ornitorrincos nadan con ayuda de sus 
pies palmeados. Los osos hormigueros espinosos caminan 
sobre sus cuatro patas. 

ReprodllCCion Los ornitorrincos ponen sus huevos bajo tierra, 
mientras que los osos hormigueros espinosos mantienen sus 
huevos en una bolsa de su barriga. Las crfas eclosionan 
rapidamente, y la madre debe continuar manteniendolas 
calientes y secas durante otros cuatro meses. 



(a) Ornitorrinco. 



Ornithorhynchus anatinus 



(b) Oso hormiguero espinoso. 




Tachyglossus aculeatus 




FIGURA 34.31 Los ornitorrincos y los osos hormigueros espinosos son mamfferos que ponen huevos. 
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Mami'feros > Marsupiales 



Las 275 especies de marsupiales conocidas viven en Australia y 
America (Figura 34.32) e incluyen a las zarigiieyas, canguros, 
ualabis y koalas. Aunque las hembras tienen una placenta que 
alimenta a los embriones durante su desarrollo, las crias nacen 
tras un breve periodo embrionario y estan escasamente 
desarrolladas. Las crias se arrastran desde la abertura del tracto 



Didelphis virginiana 




FIGURA 34.32 Los marsupiales nacen despues de un breve 
periodo embrionario. Las zarigueyas son los unicos marsupiales 
en Norteam erica. 



reproductor de la hembra hasta los pezones de la hembra, 
donde succionan leche. Permanecen unidas a su madre hasta 
que crecen lo suficiente como para moverse de forma 
independiente. O Deberias ser capaz de indicar el origen de la 
placenta y la condicion de vivfparo (rasgos que tambien se 
encuentran en los mamiferos euterios) en la Figura 34.30. 

Alimentation Los marsupiales son herbivoros, ommvoros o 
carmvoros. En muchos casos, la evolution convergente se ha 
producido en los marsupiales que son increfblemente parecidos 
a las especies placentarias en cuanto a morfologfa general y 
estilo de vida. Por ejemplo, un marsupial denominado lobo de 
Tasmania que se ha extinguido recientemente era un cazador 
social de patas largas similar a los lobos grises 
norteamericanos y del norte de Eurasia. Una especie de 
marsupiales nativa de Australia se alimenta de hormigas, es 
parecida al oso hormiguero de Sudamerica, que no es un 
marsupial y actua de un modo muy similar a este. 

Desplazamiento Los marsupiales se mueven arrastrandose, 
planeando, caminando, corriendo o saltando. 

Reproduction Las crias de los marsupiales pasan mas tiempo 
desarrollandose mientras estan enganchados al pezon de su 
madre que mientras estan dentro de su cuerpo alimentados a 
traves de la placenta. 



Mamiferos > Euterios (mamiferos placentarios) 



Las 4.300 especies aproximadas de mamiferos placentarios, 

euterios, estan distribuidas por todo el mundo. Son con 
diferencia el grupo con mas cantidad de especies y mas diverso 
morfologicamente de los mamiferos. 

Los biologos agrupan a los mamiferos placentarios en 
18 linajes denominados ordenes. Los seis ordenes con mayor 
cantidad de especies son los roedores (ratas, ratones y ardillas; 
1.814 especies), los murcielagos (986 especies), los insectfvoros 
(erizos, topos, musaranas; 390 especies), los artiodactilos 
(cerdos, hipopotamos, ballenas, ciervos, ovejas, ganado; 
293 especies), los carnivoros (perros, osos, gatos, comadrejas, 
focas; 274 especies) y los primates (lemures, monos, 
chimpances, seres humanos; 235 especies). 



Hylobates lar 




FIGURA 34.33 Los euterios son el grupo mas diverso y con 
mayor cantidad de especies de los mamiferos. 



Alimentation El tamano y la estructura de los dientes poseen 
una estrecha relation con la dieta de los mamiferos 
placentarios. Los herbivoros poseen grandes dientes pianos 
para triturar las hojas y otro material vegetal grueso; los 
predadores poseen dientes afilados eficaces para morder y 
desgarrar carne. Los omnivoros, como los seres humanos, 
suelen tener varios tipos distintos de dientes. La estructura del 
tracto digestivo tambien esta correlacionada con la dieta de los 
mamiferos placentarios. Por ejemplo, en algunos herbivoros, el 
estomago hospeda organismos unicelulares que digieren la 
celulosa y otros polisacaridos complejos. 

Desplazamiento En los mamiferos placentarios, la estructura de 
los miembros esta muy correlacionada con el tipo de movimiento 
realizado. Los euterios vuelan, planean, corren, caminan, nadan, 
escarban o se balancean en los arboles (Figura 34.33). Los 
miembros son reducidos o inexistentes en grupos acuaticos como 
las ballenas y los delfines, que nadan ondeando sus cuerpos. 

Reproduction Los euterios se reproducen por fertilization 
interna y son viviparos. Una amplia placenta se desarrolla a 
partir de la combination de tejidos maternos y fetales; y en el 
nacimiento, las crias estan mucho mas desarrolladas que en los 
marsupiales; algunos son capaces de caminar o correr minutos 
despues de salir del cuerpo de la madre. Q Deberias ser capaz 
de indicar el origen del parto atrasado (mayor desarrollo antes 
del nacimiento) en la Figura 34.30. Todos los euterios 
alimentan a sus crias con leche hasta que estas han crecido lo 
suficiente como para procesar alimentos solidos. Un periodo 
prolongado de cuidado paterno, que se extiende mas alia de la 
fase de lactancia, es comun ya que las crias aprenden a escapar 
de los predadores y encuentran alimento por si mismas. 
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Reptilia (tortugas, serpientes y lagartos, 
cocodrilos, pajaros) 

Los reptiles son un grupo monofiletico y representan uno de 
los dos linajes principales vivos de los amniotas; el otro linaje 
consta de los extintos reptiles similares a los mamfferos y de 
los mamfferos actuates. La principal caracterfstica distintiva 
de los linajes de los reptiles y mamfferos es la cantidad y la 
ubicacion de las aberturas laterales del craneo. Los musculos 
de la mandibula que posibilitan sofisticados movimientos al 
morder y masticar pasan a traves de estas aberturas y se unen 
a los huesos en la parte superior del craneo. 

Algunas caracterfsticas permiten la adaptacion de los repti- 
les a la vida en la tierra. Su piel es impermeable gracias a una 
capa de escamas de la protefna denominada queratina, que 
tambien es uno de los principales componentes del pelaje de 
los mamfferos. Los reptiles respiran aire mediante unos pul- 
mones bien desarrollados y ponen huevos amnioticos con cas- 
cara que resisten la desecacion. En las tortugas, el huevo posee 
una cascara curtida; en otros reptiles, la cascara esta hecha de 
duro carbonato calcico. La fertilizacion es interna, porque el 
esperma y el huevo deben encontrarse y formar el cigoto antes 
de que se formen la membrana amniotica y la cascara. Si la 
fertilizacion fuera externa, el esperma tendrfa que atravesar la 
cascara y el amnios para alcanzar la celula del huevo. 

Los reptiles incluyen a los dinosaurios, pterosaurios (repti- 
les voladores), mosasaurios (reptiles marinos) y otros linajes 



extintos que empezaron a prosperar hace unos 250 millones de 
anos hasta su extincion masiva de finales del Cretacico, hace 
65 millones de anos. Actualmente los reptiles estan representa- 
dos por cuatro linajes principales, tradicionalmente reconoci- 
dos como subclases: (1) las tortugas, (2) las serpientes y lagar- 
tos, (3) los cocodrilos y caimanes, y (4) los pajaros (Figura 
34.34). Exceptuando a los pajaros, todos estos grupos son ec- 
totermicos («captan el calor del exterior »), lo que significa 
que sus individuos no usan calor generado internamente para 
regular su temperatura corporal. Sin embargo, serfa un error 
concluir que los reptiles distintos de los pajaros no regulan su 
temperatura corporal cuidadosamente. Los reptiles toman el 
sol, buscan la sombra y tienen otros comportamientos para 
mantener su temperatura corporal a un nivel adecuado. 



Reptiles 

#° ■ ' ■ 

^ Lagartos, 
^ Tortugas serpientes Cocodrilos Pajaros 




FIGURA 34.34 Los reptiles son un grupo monofiletico. 



Reptiles > Testudinos (tortugas) 



Las 300 especies de tortugas conocidas habitan en medios de 
agua dulce, agua salada y en el medio terrestre por todo el 
mundo. Los testudinos se distinguen por poseer una concha 
compuesta por placas oseas, cubiertas con un material 
similar en composicion a las unas de los seres humanos, que 
se fusionan hasta las vertebras y costillas (Figura 34.35). 
O Deberfas ser capaz de indicar el origen de la concha de la 
tortuga en la Figura 34.34. El craneo de las tortugas es una 
version muy modificada del craneo de otros reptiles. Las 
tortugas carecen de dientes, pero su mandibula y el craneo 
inferior forman un pico oseo. 

AMmentacion Las tortugas son carnfvoras (se alimentan de 
cualquier animal que capturan y engullen) o herbfvoras. 
Tambien pueden ser carroneras. La mayorfa de las tortugas 
marinas son carnfvoras. Por ejemplo, las tortugas laud se 
alimentan principalmente de medusas, y solo se ven afectadas 
parcialmente por los cnidocitos de aguijones de las medusas 
(vease Capftulo 32). En cambio, las especies del linaje de las 
tortugas de tierra denominadas tortugas terrestres se alimentan 
de plantas. 

DesplazamientO Las tortugas nadan, caminan o escarban. Las 
especies acuaticas suelen tener pies modificados que funcionan 
como aletas. 

ReprodllCCion Todas las tortugas son ovfparas. Excavan un 
nido antes de depositar los huevos y no cuidan a sus crfas. A 



menudo, el sexo de una crfa de tortuga no esta determinado 
por cromosomas sexuales. En lugar de eso, en muchas 
especies el genero esta determinado por la temperatura a la 
que se desarrolla el huevo. Las elevadas temperaturas 
producen machos la mayorfa de las veces, mientras que las 
bajas temperaturas suelen producir hembras. 



Testudo pardalis 




FIGURA 34.35 Las tortugas poseen una concha formada por 
placas oseas. 
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Reptiles > Lepidosauros (lagartos, serpientes) 



La mayoria de los lagartos y serpientes son pequenos reptiles 
con cuerpos alargados y piel escamosa. La mayoria de los 
lagartos poseen patas articuladas bien desarrolladas, pero las 
serpientes carecen de miembros (Figura 34.36). La hipotesis de 
que las serpientes evolucionaron de ancestros con 
extremidades esta parcialmente respaldada por la presencia de 
huesos vestigiales de la cadera y las patas en las boas y pitones. 
Actualmente viven unas 7.000 especies de lagartos y 
serpientes. O Deberias ser capaz de indicar el origen de la piel 
escamosa en la Figura 34.34. 

Alimentacion Los pequenos lagartos se alimentan de insectos. 
Aunque la mayoria de las especies de los grandes lagartos son 
herbivoros, el varano monitor de 3 m de longitud de la isla de 
Komodo es un predador que mata y come ciervos. Las serpientes 
son carnivoras; algunas dominan a sus presas inyectando veneno 
a traves de sus dientes modificados denominados colmillos. Las 
serpientes se alimentan principalmente de pequenos mamiferos, 
anfibios e invertebrados, que engullen enteros, primero la cabeza 
normalmente. 

Desplazamiento Los lagartos se arrastran o corren con sus 
cuatro miembros. Las serpientes y los lagartos sin miembros 
escarban en el suelo, se arrastran por el suelo o escalan arboles 
ondeando sus cuerpos. 



Reproduction Aunque la mayoria de los lagartos y serpientes 
ponen huevos, muchos son ovoviviparos. La mayoria de 
las especies se reproducen sexualmente, pero la 
reproduccion asexual (mediante la produccion de huevos 
por mitosis) se conoce en seis grupos de lagartos y un linaje 
de serpientes. 



Morelia viridis 




FIGURA 34.36 Las serpientes son predadores sin 
extremidades. 



Reptiles > Crocodilios (cocodrilos, caimanes) 



Solo se conocen 24 especies de cocodrilos y caimanes. La 
mayoria son tropicales y viven en medios de agua dulce o 
salada. Poseen ojos ubicados en la parte superior de la cabeza 
y ventanas nasales en la parte superior del largo hocico, 
adaptaciones que les permiten permanecer semisumergidos en 
el agua largos periodos de tiempo (Figura 34.37). 

Alimentacion Los crocodilios son predadores. Sus mandibulas 
estan llenas de dientes conicos que son sustituidos 
continuamente a medida que estos se caen durante la 
alimentacion. El metodo habitual que utilizan para cazar 
pequenas presas son los mordiscos en la pared corporal. 
Normalmente dominan a las grandes presas por ahogamiento. 
Los crocodilios se alimentan de anfibios, tortugas, peces, 
pajaros y mamiferos. 

Desplazamiento Los crocodilios y caimanes caminan o corren 
por la tierra. En el agua, nadan con la ayuda de sus grandes 
colas musculares. 

Reproduccion Aunque los crocodilios son oviparos, el cuidado 
de los padres es largo. Los huevos se ponen en nidos cubiertos 
de tierra que son vigilados por los padres. Cuando las crias del 
interior de los huevos empiezan a vocalizar, los padres las 
sacan del huevo y llevan a las crias, que acaban de salir del 



huevo, dentro de la boca hasta una zona cerca del agua. Las 
crias de crocodilio pueden cazar justo al salir del huevo, pero 
permanecen cerca de su madre hasta los tres anos. 
O Deberias ser capaz de indicar el origen del largo cuidado de 
los padres, que tambien se produce en los pajaros (y 
dinosaurios), en la Figura 34.34. 



Alligator mississippiensis 




FIGURA 34.37 Los caimanes estan adaptados a la vida 
acuatica. 
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Reptiles > Aves 



El registro fosil proporciona una evidencia concluyente de que 
los pajaros descienden de un linaje de los dinosaurios que tenia 
un rasgo unico: plumas. En los dinosaurios, se piensa que las 
plumas funcionaban como aislamiento y en demostraciones de 
cortejo o agresividad. En los pajaros, las plumas afslan y se 
utilizan como demostracion, pero tambien proporcionan la 
propulsion, energia y conduction necesarias para el huevo. Los 
pajaros presentan muchas otras adaptaciones que posibilitan el 
vuelo, incluidos los grandes musculos del pecho utilizados 
para batir las alas. El cuerpo de los pajaros es ligero porque 
tienen una reducida cantidad de huesos y organos y porque sus 
huesos huecos estan llenos de sacos de aire unidos a los 
pulmones. En vez de dientes, los pajaros poseen un pico 
corneo. Son endodermos, lo que significa que poseen un 
elevado mdice metabolico y que utilizan el calor producido, 
junto con el aislamiento proporcionado por las plumas, para 
mantener una temperatura corporal constante. En la 
actualidad, las 9.100 especies vivas de pajaros ocupan 
practicamente todos los habitats, incluido el oceano abierto 
(Figura 34.38). O Deberias ser capaz de indicar el origen de 
las plumas, la endotermia y el vuelo en la Figura 34.34. 

AMmentacion Los pajaros herbfvoros suelen alimentarse de 
nectar o semillas. La mayoria de los pajaros son ommvoros, 
aunque muchos son predadores que capturan insectos, pequenos 
mamfferos, peces, otros pajaros, lagartos, moluscos o crustaceos. 
El tamano y la forma del pico de un pajaro estan estrechamente 
relacionados con su dieta. Por ejemplo, las especies depredadoras 
como los halcones poseen picos afilados con forma de garfio; los 
pinzones y otros que se alimentan de semillas poseen picos cortos 
y fornidos que pueden romper las semillas y cascar las nueces; las 
especies que se alimentan de peces, como la gran garza azul, 
poseen picos con forma de arpon. 

DesplazamientO Aunque la falta de capacidad de vuelo se ha 
desarrollado repetidamente durante la evolution de los 



pajaros, casi todas las especies pueden volar. El tamano y la 
forma de las alas de los pajaros estan muy relacionados con el 
tipo de vuelo que presentan. Los pajaros que planean poseen 
alas finas y largas; las especies especializadas en despegues 
explosivos y vuelos cortos poseen alas cortas y fornidas. 
Muchos pajaros marinos son eficientes nadadores, que utilizan 
sus pies palmeados para remar o que baten sus alas para 
« volar » debajo del agua. Los pajaros que habitan en la tierra, 
los avestruces y los faisanes, pueden correr largas distancias a 
una gran velocidad. 

Reproduction Los pajaros son ovfparos, pero los padres 
cuidan a sus crias durante largos periodos. En la mayoria de 
las especies, uno de los padres o los dos construyen un nido e 
incuban los huevos. Tras la eclosion de los huevos, los padres 
alimentan a las crias hasta que son lo suficientemente grandes 
como para volar y encontrar alimento por si mismos. 



Diomedea melanophris 




FIGURA 34.38 Los pajaros son descendientes de los 
dinosaurios con plumas. 



34.6 Linajes clave: 

la expansion de los homininos 

Aunque los seres humanos ocupan una diminuta rama en el 
arbol de la vida, hay gran cantidad de investigaciones sobre los 
orfgenes del hombre. Esta section es una introduction al linaje 
de los mamiferos, denominado primates, el registro fosil de los 
ancestros de los seres humanos, y esta datado segun las relacio- 
nes entre la poblacion de seres humanos que vive actualmente. 

Primates 

El linaje de los primates consta de dos grupos principales: los 
prosimios y los antropoides. Los prosimios («antes que los 
monos») estan formados por los lemures, que se encuentran 
en Madagascar, y los tarseros, lemures y loris de Africa y Asia 
meridional. La mayoria de los prosimios viven en los arboles 
y son nocturnos (Figura 34.39a). Los Anthropoidea o antro- 
poides («como los seres humanos ») incluyen a los monos del 



(a) Los prosimios son pequenos 
primates que viven en los 



arboles. 



Loris tardigradus 



(b) Los monos del Nuevo 
Mundo son antropoides. 

Ateles geoffroyi 




FIGURA 34.39 Hay dos linajes principales de primates, (a) Los 

prosimios viven en Africa, Madagascar y Asia del Sur. (b) Los 
antropoides incluyen a los monos del Viejo Mundo, a los monos del 
Nuevo Mundo y a los grandes simios. 
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Nuevo Mundo que se encuentran en America Central y en 
America del Sur, los monos del Antiguo Mundo que viven 
en Africa y en las regiones tropicales de Asia, los gibones de 
los tropicos asiaticos, y los Hominidae, o los grandes simios, 
como orangutanes, gorilas, chimpances y seres humanos (Fi- 
gura 34.39b). El arbol filogenetico de la Figura 34.40 mues- 
tra las relaciones evolutivas entre estos grupos. 

Los primates se distinguen por poseer los ojos situados en la 
parte delantera de la cara. Los ojos que miran hacia delante pro- 
porcionan una percepcion de mayor profundidad que los ojos 
situados a los lados de la cara. Los primates tambien tienden a 
poseer manos y pies eficaces para agarrar, unas aplanadas en vez 
de garras en los dedos de pies y manos, un cerebro grande en re- 
lation con el tamano total del cuerpo, un comportamiento so- 
cial complejo y un periodo de cuidado de las crfas mas largo. 

El linaje de la Figura 34.40 que esta formado por los gran- 
des simios, incluidos los seres humanos, se conoce como Ho- 
minidae u hommidos. Segun extensas comparaciones de datos 
de la secuencia de DNA, queda claro que los seres humanos 
estan mas estrechamente relacionados con los chimpances y 
que nuestros parientes vivos mas cercanos son los gorilas. 

En comparacion con la mayoria de los tipos de primates, 
los grandes simios poseen cuerpos relativamente grandes y 



largos brazos, patas cortas y carecen de rabo. Aunque todas 
las especies de grandes simios exceptuando a los orangutanes 
viven principalmente en la tierra, poseen distintas formas de 
caminar. Cuando los orangutanes estan sobre el suelo, ocasio- 
nalmente caminan presionando los nudillos contra el suelo. 
No obstante, es mas comun que caminen con los punos, es 
decir, presionando el reverso de las manos contra el suelo. En 
cambio, los gorilas y chimpances solo caminan con los nudi- 
llos. A veces tambien se levantan sobre sus dos patas, normal- 
mente para mostrar alguna agresion. Los seres humanos son 
los unicos grandes simios totalmente bipedos («dos pies»), lo 
que significa que caminan levantados sobre sus dos patas. De 
hecho, el bipedismo es la caracteristica derivada compartida 
que define al grupo de los denominados homininos. Los Ho- 
mininae (homininos) son un grupo monofiletico formado por 
el Homo sapiens y por mas de una docena de parientes bipe- 
dos extintos. 

Seres humanos fosiles 

Segun el registro fosil, el ancestro comun que comparten los 
chimpances y los seres humanos vivfa en Africa hace unos 
7 millones de anos. Como grupo, todas las especies pertene- 



Euterios 

cT 




Primates 



Prosimios Anthropoidea 



Hominidae (grandes simios) 



Roedores, 




conejos Prosimios Nuevo Mundo Viejo Mundo Gibones Orangutan occidental oriental Bonobo comun humano 




FIGURA 34.40 Filogenia de los monos y los grandes simios. Estimacion del arbol filogenetico segun extensos 
datos de secuencias de DNA. Segun el registro fosil, los seres humanos y los chimpances comparten un ancestro 
comun que data de hace 6-7 millones de anos. 
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cientes a la rama que conducen a los seres humanos contem- 
poraneos se consideran homininos. 

El registro fosil de los homininos, a pesar de no estar tan 
completo como desearian los investigadores, esta mejo- 
rando rapidamente. Se han encontrado unas 14 especies 
hasta la fecha, y cada ano de descubren nuevos fosiles que 
aportan informacion al debate sobre la ascendencia de los 
seres humanos. Aunque la nomenclatura de las especies de 
hominino, asf como la interpretacion de sus caracteristicas, 
continua siendo muy controvertida, la mayoria de los inves- 
tigadores estan de acuerdo en que estas pueden organizarse 
en cuatro grupos: 

1. Australopithecus Hasta ahora se han identificado cuatro 
especies de pequenos simios llamados australopitecinos 
graciles (Figura 34.41a). El adjetivo grdcil (o «menudo») es 
adecuado, porque estos organismos estaban ligeramente 
formados. Los machos adultos median unos 1,5 m de al- 
tura y pesaban 36 kg aproximadamente. El genero denomi- 
nado Australopithecus («simio meridional ») se inspiraba 
en los primeros especimenes, que vinieron de Sudafrica. 
Varios linajes evidentes respaldan la hipotesis de que los 
australopitecinos graciles eran bfpedos. Por ejemplo, el 
agujero de la parte trasera de su craneo donde la medula 
espinal se conecta al cerebro esta orientado hacia abajo, 
justo como en nuestra especie, Homo sapiens. En los chim- 
pances, gorilas y otros vertebrados que caminan sobre cua- 
tro patas, este agujero esta orientado hacia atras. 

2. Paranthropus Tres especies se agrupan en el genero Pa- 
ranthropus («aparte de los seres humanos»). Al igual que 
los australopitecinos graciles, estos robustos australopite- 
cinos eran bfpedos. No obstante, eran mucho mas forni- 
dos que las formas graciles; mas o menos de la misma al- 
tura, pero con un peso estimado de 8-10 kg mas que la 
media. Ademas, su craneo era mucho mas ancho y mas ro- 
busto (Figura 34.41b). Las tres especies posefan grandes 
mejillas y mandibulas, pomulos muy grandes y una cresta 
sagital, un reborde oseo en la parte superior del craneo. 
Puesto que los musculos de la mandfbula se unen a la 
cresta sagital y a los pomulos, los investigadores concluye- 
ron que estos organismos teman una tremenda potencia de 
mordedura y se alimentaban cascando grandes semillas o 
material vegetal aspero. A una especie se la apoda «hu- 
mano cascanueces». El nombre Paranthropus se inspira en 
la hipotesis de que las tres especies conocidas son un 
grupo monofiletico que era una rama lateral durante la 
evolucion de los seres humanos; un linaje independiente 
que se extinguio. 

3. Las primeras especies Homo del genero Homo se denomi- 
nan seres humanos. Como muestra la Figura 34.41c, las 

especies de este genero poseen una cara mas plana y mas 
estrecha, mandibulas y dientes mas pequenos y un craneo 
mayor que en los primeros homininos. (El craneo es la 
parte de la cabeza que encierra el cerebro). La aparicion de 
los primeros miembros del genero Homo en el registro 
fosil coincide en gran medida con la aparicion de las he- 
rramientas hechas de piedra labrada, la mayoria de las 
cuales se interpretan como hachas o cuchillos de mano. 



Aunque el registro fosil no descarta la posibilidad de que 
los Paranthropus fabricasen herramientas, muchos investi- 
gadores favorecen la hipotesis de que fabricacion exten- 
siva de herramientas era un rasgo de diagnostico de los 
primeros Homo. 



(a) Australopitecinos graciles (Australopithecus africanus). 





(b) Australopitecinos robustos (Paranthropus robustus). 

Cresta 
sagital 




Dientes de 
la prominente 
mejilla 




Pomulos 
prominentes 



(c) Primeros Homo (Homo habilis). 

Cara mas plana 





Craneo mayor 

(d) Homo reciente (Homo sapiens, Cro-Magnon). 

La cara mas plana 





El mayor craneo 



FIGURA 34.41 Los homininos africanos comprenden cuatro 
grupos principales. 

O PREGUNTA El cerebro esta organizado como aparece en el 
registro fosil, desde el mas antiguo hasta el mas reciente; de la (a) a 
la (d). iComo cambiaron la frente y el borde de las cejas de los 
homininos a traves del tiempo? 
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TABLA 34.1 Caractensticas de homininos seleccionados 



Especies 


Ubicacion 
de los fosiles 


Volumen medio estimado 
del craneo (cm 3 ) 


Tamaho corporal 
medio estimado (kg) 


tAsociada con las 
herramientas de piedra? 


Australopithecus afarensis 


Africa 


450 


36 


no 


A. africanus 


Africa 


450 


36 


no 


Paranthropus boisei 


Africa 


510 


44 


£no? 


Homo habilis 


Africa 


550 


34 


SI 


H. ergaster 


Africa 


850 


58 


SI 


H. erectus 


Africa, Asia 


1.000 


57 


SI 


H. heidelbergensis 


Africa, Europa 


1.200 


62 


SI 


H. neanderthalensis 


Oriente Proximo, Europa, Asia 


1.500 


76 


SI 


H. floresiensis 


Flores (Indonesia) 


380 


28 


SI 


H. sapiens 


Oriente Medio, Europa, Asia 


1.350 


53 


SI 



4. Homo reciente Las especies de Homo datan de hace 1,2 mi- 
llones de anos hasta el presente. Como muestra la Figura 
34.41 d, estas especies poseen caras incluso mas planas, 
dientes mas pequenos y carcasas cerebrales mayores que las 
especies Homo anteriores. Por ejemplo, el fosil de 30.000 
anos de la figura es de una poblacion de Homo sapiens 
(nuestra especie) denominada Cro-Magnon. Los hombres 
de Cro-Magnon eran pintores y escultores expertos que en- 
terraban a sus muertos en tumbas cuidadosamente prepa- 
radas. Tambien hay evidencias de que otra especie, los 
neandertales (Homo neanderthalensis) creaban arte y en- 
terraban a sus muertos de forma ceremonial. Aunque, 
quiza, el Homo reciente mas imponente sea el H. floresien- 
sis. Esta especie tan solo se ha encontrado en la isla de Flo- 
res (Indonesia), que era tambien el hogar de una especie de 
elefantes enanos. Los H. floresiensis consistfan en indivi- 
duos que posefan craneos mas pequenos que los de los aus- 
tralopitecinos graciles y median 1 m de altura aproximada- 
mente. Los descubrimientos fosiles sugieren que las 
especies habitaban en la isla desde hace entre 100.000 y 
12.000 anos atras y que los elefantes enanos eran su prin- 
cipal fuente de alimento. 

La Tabla 34.1 resume datos del rango geografico, del vo- 
lumen del craneo y el tamano corporal de las especies selec- 
cionadas de estos cuatro grupos. La Figura 34.42 propor- 
ciona el intervalo de tiempo de cada especie en el registro 
fosil. Aunque los investigadores carecen de una solida com- 
prension de las relaciones filogeneticas entre las especies de 
hominino, hay algunos puntos claros entre los datos disponi- 
bles. En primer lugar, la caracteristica derivada y compartida 
que define a los homininos es el bipedismo. En segundo lugar, 
varias especies del linaje estuvieron presentes simultanea- 
mente durante la mayor parte de la evolucion de los homini- 
nos. Por ejemplo, hace unos 1,8 millones de anos, podria 
haber habido incluso cinco especies de hominino vivas en las 
zonas oriental y meridional de Africa. Puesto que se han en- 
contrado fosiles de mas de una especie en la misma ubicacion 
geografica en estratos rocosos de la misma edad, es casi se- 
guro que distintas especies de hominino vivieron en contacto 



ffsico. Finalmente, en comparacion con los australopitecinos 
graciles y robustos, y los grandes simios, las especies del ge- 
nero Homo poseen cerebros extremadamente grandes en re- 
lation con su tamano corporal global. 

<;Por que desarrollaron los seres humanos cerebros tan 
grandes? La principal hipotesis que responde a esta pregunta 
es que los primeros Homo empezaron a utilizar un lenguaje 
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FIGURA 34.42 Lmea de tiempo de la evolucion de los seres 
humanos. Trazado de las edades de homininos fosiles 
seleccionados. 

O PREGUNTA ^Cuantas especies de homininos existian hace 
2,2 millones de anos? <?Y hace 1,8 millones de anos? 
iY hace 100.000 anos? 
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oral simbolico al iniciar un mayor uso de herramientas. Lo 
logico aqui es que el incremento en la fabricacion de herra- 
mientas y en el uso del lenguaje activase la selection natural 
en cuanto a capacidad de razonar y comunicarse, lo que re- 
queria un cerebro mayor. Para respaldar esta hipotesis, los 
investigadores indican que, en relation con las zonas cere- 
brales de otros homininos, las zonas cerebrales responsables 
del lenguaje aumentaron de tamano en las primeras especies 
Homo. Existe una evidencia fosil incluso mas solida para el 
incremento en el uso del discurso en el Homo neanderthalen- 
sis y en los primeros Homo sapiens: 

• El hueso hioides es mas pequeno en la laringe de los seres 
humanos modernos y soporta los musculos utilizados en el 
discurso. En los neandertales y los primeros Homo sa- 
piens, el hioides es muy distinto en tamano y forma al de 
los chimpances. Recientemente, los investigadores encon- 
traron un hioides intacto asociado a un individuo nean- 
dertal de 60.000 anos de edad, y demostraba ser practica- 
mente identico al hioides de los seres humanos modernos. 

• Los Homo sapiens colonizaron Australia en barca hace 
unos 60.000-40.000 anos. Los investigadores sugieren que 
una expedition de ese tipo no pudo planearse y llevarse a 
cabo sin un discurso simbolico. 

En resumen, el Homo sapiens es el unico superviviente de 
una radiation adaptativa que tuvo lugar en los ultimos 7 mi- 
llones de anos. A partir de un ancestro comun compartido con 
los chimpances, los homininos desarrollaron la capacidad de 
caminar erectos, fabricar herramientas y hablar. 

La hipotesis «f uera de Africa» 

Los primeros fosiles de nuestra propia especie, Homo sapiens, 
aparecen en rocas africanas que datan de hace unos 195.000 
anos. Desde entonces, durante unos 130.000 anos, el registro 
fosil indica que nuestra especie ocupo Africa mientras que el 



H. neanderthalensis residfa en Europa y en Oriente Proximo. 
Hay pruebas que sugieren que el H. erectus puede haber es- 
tado aun presente en Asia en aquel momento. Entonces, en las 
rocas que datan de hace 60.000-30.000 anos, los fosiles de H. 
sapiens se encuentran por Europa, Asia, Africa y Australia. El 
H. erectus ya habia desaparecido en ese momento, y el H. 
neanderthalensis se extinguio tras coexistir con el H. sapiens 
en Europa durante, quiza, mil anos. 

Las filogenias del H. sapiens estimadas con los datos de la 
secuencia de DNA concuerdan con el patron del registro fosil. 
En los arboles filogeneticos que muestran las relaciones entre 
las poblaciones de seres humanos vivas actualmente, los pri- 
meros linajes en desviarse conducen a las poblaciones descen- 
dientes que viven en Africa actualmente (Figura 34.43). Segun 
esta observation, puede deducirse que la poblacion ancestral 
de seres humanos modernos tambien vivfa en Africa. El arbol 
muestra que los linajes fueron desviandose posteriormente 
para formar tres grupos monofileticos. Puesto que las pobla- 
ciones de cada uno de estos clados viven en un area distinta, 
se cree que los tres linajes descienden de tres ondas de migra- 
tion principales que se produjeron a medida que una pobla- 
cion de Homo sapiens se disperso desde el este de Africa hasta 
(1) el norte de Africa, Europa y Asia central, (2) el noreste de 
Asia y America y (3) el sureste de Asia y el Patifico Sur (Fi- 
gura 34.44). En resumen, los datos sugieren que (1) los seres 
humanos modernos tienen su origen en Africa y que (2) una 
poblacion que abandono Africa se dividio en tres amplios gru- 
pos, que se dispersaron despues por todo el mundo. 

Este escenario para la evolution del H. sapiens se deno- 
mina la hipotesis «fuera de Africa». Sostiene que el H. sa- 
piens evoluciono independientemente de las especies euro- 
peas y asiaticas anteriores de Homo, lo que significa que no 
habfa cruce entre los H. sapiens y los neandertales, H. erec- 
tus o H. floresiensis. Dicho de otra forma, la hipotesis «fuera 
de Africa » propone que el H. sapiens evoluciono con sus ras- 
gos distintivos en Africa y, a continuation, se disperso por el 
mundo. 




FIGURA 34.43 Filogenia de las poblaciones humanas vivas actualmente. Filogenia de las poblaciones de seres 
humanos contemporaneos, segun se estima a partir de los datos de secuencias de DNA. 
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FIGURA 34.44 El Homo sapiens tiene su origen en Africa y se extendio por todo el mundo. La filogenia de la Figura 
34.43 respalda la hipotesis de que los seres humanos tuvieron su origen en Africa y se expandieron a traves de tres 
migraciones principales: al sureste de Asia y las islas del Pacifico, a Europa y al noreste de Asia y el Nuevo Mundo. 
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RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 
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O Los linajes de deuterostomos con mayor numero de especies son 
los equinodermos y los grupos de vertebrados denominados 
peces oseos y los tetrapodos. 

Los equinodermos, los peces oseos y los tetrapodos tambien son 
los predadores y herbivoros de gran envergadura mas importan- 
tes de medios marinos y terrestres. 

Deberias ser capaz de describir como serian las cadenas alimen- 
ticias en los medios acuaticos y terrestres si no existiesen los equi- 
nodermos, los peces oseos ni los tetrapodos. Q 

O Los equinodermos y los vertebrados poseen planes corporales 
unicos. Los equinodermos son radialmente simetricos en su fase 
adulta y poseen un sistema vascular hidraulico. Todos los verte- 
brados tienen un craneo y un endoesqueleto extensible de hueso 
o cartilago. 

Las larvas de los equinodermos son bilateralmente simetricas, 
pero se metamorfosean en adultos radialmente simetricos. Su sis- 
tema vascular hidraulico esta formado por tubos y camaras lle- 
nos de liquido y se extienden desde la pared corporal en proyec- 
ciones denominadas podios. Los podios pueden extenderse y 
retraerse en respuesta a las contracciones musculares que mueven 
los Hquidos dentro del sistema vascular hidraulico. 

Los cordados se distinguen por la presencia de una notocorda, 
una cuerda nerviosa dorsal hueca, hendiduras branquiales farin- 
geas y una cola muscular que se extiende mas alia del ano. Los 
vertebrados se distinguen por la presencia de un craneo, la mayo- 
rfa de las especies tambien poseen vertebras. En grupos de verte- 
brados mas derivados, el plan corporal se caracteriza por un en- 
doesqueleto extenso compuesto de hueso. 



Deberias ser capaz de dibujar una estrella de mar y un cefalocor- 
dado, asi como de etiquetar aspectos del plan corporal que se ca- 
lifica como sinapomorfias. Q 
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Deuterostome Diversity 



O La diversificacion de los equinodermos se produjo por la evolu- 
tion de unos apendices llamados podios; la diversificacion de los 
vertebrados se produjo por la evolucion de la mandibula y las ex- 
tremidades. 

La mayoria de los equinodermos se mueven mediante sus podios, 
y muchas especies se alimentan de particulas en suspension, par- 
ticulas depositadas o actuan como predadores con la ayuda de 
sus podios. 

Los peces oseos y los tetrapodos utilizan sus mandibulas para 
morder el alimento, el cual procesan con los dientes. Las espe- 
cies de ambos grupos se mueven cuando los musculos unidos a 
sus endoesqueletos se contraen o se relajan. Los tetrapodos pue- 
den moverse en la tierra, porque sus miembros les permiten ca- 
minar, correr o volar. La evolucion del huevo amniotico permi- 
tio a los tetrapodos poner huevos en la tierra. El cuidado por 
parte de los progenitores era una adaptation importante en al- 
gunos grupos de peces oseos y tetrapodos, especialmente los 
mamiferos. 

Deberias ser capaz de explicar por que las adaptaciones al movi- 
miento y alimentacion eficaces llevaron al exito evolutivo en 
cuanto a cantidad y diversidad de especies en los equinodermos y 
vertebrados. Q 
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O Los seres humanos son una diminuta ramita dentro del arbol de 
la vida y junto a los chimpances divergieron de un ancestro 
comun que vivio en Africa hace 6-7 millones de anos. Desde en- 
tonces, han existido al menos 14 especies similares. 

El registro fosil de los ultimos 3,5 millones de anos contiene a 
menos 14 especies distintas de homininos. Algunos de estos orga- 
nismos vivieron en Africa al mismo tiempo, y algunos linajes se 
extinguieron sin dejar poblaciones descendientes. Asi, el Homo 
sapiens es el unico representante superviviente de una radiacion 



adaptativa. La filogenia de seres humanos vivos, basada en com- 
paraciones de secuencias de DNA, concuerda con el registro fosil 
de que el H. sapiens se origino en Africa y se extendio mas tarde 
por Europa, Asia y America. Las secuencias de DNA recuperadas 
de los huesos fosilizados del H. neanderthalensis sugieren que el 
H. sapiens sustituyo a esta especie en Europa sin cruce entre ellas. 

Debenas ser capaz de describir las evidencias que respaldan la 
hipotesis de que habian coexistido varias especies de hominino y 
que el Homo sapiens se origino en Africa. Q 



PREGUNTAS 



O Comprueba tus conocimientos 

1. Si encontrases un organismo en una playa, <que caracteristicas te 
permitirian afirmar que se trata de un equinodermo? 

a. Adultos radialmente simetricos, puas y la presencia de pies 
tubulares. 

b. Notocorda, cuerda nerviosa dorsal hueca, hendiduras 
branquiales faringeas y una cola muscular. 

c. Exoesqueleto y tres pares de apendices; regiones de cuerpo 
(tronco) y cabeza diferenciadas. 

d. Boca que se forma en segundo lugar (despues del ano) 
durante la gastrulacion. 

2. <;Cual es el rasgo distintivo de los vertebrados? 

a. Craneo. 

b. Mandibula. 

c. Endoesqueleto oseo. 

d. Endoesqueleto cartilaginoso. 

3. ^Por que son importantes las mandibulas faringeas que se 
encuentran en muchos peces oseos? 

a. Permiten que la mandibula principal sea protrusible (extensible). 

b. Posibilitan a los individuos succionar alimento hacia la boca. 

c. Dan lugar a los dientes que se encuentran en los principales 
huesos de la mandibula. 

d. Ayudan a procesar el alimento. 



4. ^Cual de los siguientes linajes forma los aminotas vivos? 

a. Reptiles y mamiferos. 

b. Peces viviparos. 

c. Sapos, salamandras y caecilias. 

d. Peces agnatos, lampreas y peces cartilaginosos (tiburones y 
rayas). 

5. ^Cuales de los siguientes procesos no se realizan en los peces 
cartilaginosos ni en los peces oseos? 

a. Fertilizacion interna y condiciones de viviparo u ovoviviparo. 

b. Fertilizacion externa y condicion de oviparo. 

c. Formacion de una placenta. 

d. Alimentacion de las crias. 

6. La mayoria de las especies de homininos se conocen solo de 
Africa. iQue especies se han encontrado tambien en otras partes 
del mundo? 

a. Primeros Homo {H. babilis y H. ergaster). 

b. H. erectus, H. neanderthalensis y H. floresiensis. 

c. Australopitecinos graciles. 

d. Australopitecinos robustos. 

•q *9 ip -c 'f •£ \v, •£ \v, -\ :sejS3nds3^[ 



O Comprueba tu aprendizaje 

1. Explica el funcionamiento del sistema vascular hidraulico de los 
equinodermos como tipo de esqueleto hidrostatico. 

2. Enumera los cuatro rasgos morfologicos que distinguen a los 
cordados. <:C6mo influyen estos rasgos en la locomocion y 
alimentacion de las larvas y los adultos? 

3. Describe la evidencia que respalda que las mandibulas 
evolucionaron a partir de los arcos branquiales en los peces. 

4. Describe la evidencia que respalda la hipotesis de que los 
miembros de los tetrapodos evolucionaron a partir de las aletas 
de los peces de aletas lobuladas. 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

5. En el texto se afirma que «el Homo sapiens es el unico 
superviviente de una radiacion adaptativa que tuvo lugar en los 
ultimos 7 millones de anos». <;Estas de acuerdo con esta 
afirmacion? ^Por que? Identifica las tres tendencias principales 
de la evolucion de los homininos, y propon una hipotesis para 
explicar cada una de ellas. 

6. Explica la mejora que supuso para la supervivencia de las crias de 
los mamiferos la evolucion de la placenta y la lactancia. A lo largo 
de la vida, ^por que se espera que las hembras de los mamiferos 
produzcan menos huevos que las hembras de los peces? 



O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. Describe las condiciones en las cuales es posible que una especie 
nueva de Homo evolucione a partir de las poblaciones actuales 
de H. sapiens. 

2. Compara y contrasta las adaptaciones que activaron la 
diversificacion de los tres linajes animales con mayor cantidad de 
especies: moluscos, artropodos y vertebrados. 

3. Los habitats acuaticos ocupan el 73 por ciento de la superficie de 
la Tierra. ^Como se relaciona este hecho con el exito de los peces 
oseos? ,:C6mo se relaciona con el exito de los celacantos y de 
otros peces de aletas lobuladas? 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

4. Los mamiferos y los pajaros son endotermicos. ^Heredaron este 
rasgo de un ancestro comun? la endotermia evoluciono 
independientemente en estos dos linajes? Justifica tu respuesta 
con evidencias. 

En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • guias de estudio online y preguntas • mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 
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FotomicrografTa creada con agua de mar tratada con un componente fluorescente que 
se fija a los acidos nucleicos. Los puntos mas pequenos y abundantes son virus. 
Las numerosas manchas algo mas grandes son bacterias y arqueas. Las machas mas 
grandes son protistas. 



CONCEPTOS CLAVE 

O Los virus son parasitos minusculos no 
celulares que infectan a casi todos los tipos 
de celulas conocidos. No pueden metabolizar 
por si mismos, o sea fuera de las celulas 
huespedes, y se considera que no estan vivos. 
Los diversos tipos de virus infectan especies y 
tipos de celulas especificas. 

O Aunque los virus son variados a nivel 

morfologico, pueden clasificarse en dos tipos 
generales: virus envueltos y no envueltos. 

O El ciclo de la infeccion virica se reduce a seis 
etapas:(1) entrada en una celula huesped, 
(2) produccion de proteinas viricas,(3) 
replicacion del genoma virico,(4) agrupacion 
de una nueva generacion de particulas de 
virus, (5) salida de la celula infectada 
y (6) transmision a un nuevo huesped. 

O En cuanto a la diversidad, el rasgo clave de los 
virus es la naturaleza de su material genetico. 
El genoma de los virus puede consistir en una 
doble hebra de DNA, una sola hebra de DNA, 
una doble hebra de RNA o uno de diversos 
tipos de RNA con una sola hebra. 



Un virus es, a la fuerza, un parasito intracelular. La dis- 
tincion a la fuerza es apropiada porque los virus de- 
penden totalmente de las celulas huesped. El adjetivo 
intracelular es adecuado porque los virus no se pueden replicar 
a menos que entren en una celula. El nombre parasito es co- 
rrecto porque los virus se reproducen a expensas de las celulas 
de sus huespedes. 

Los virus tambien pueden definirse por lo que no son. No 
son celulas y no estan formados por celulas, asi que no son con- 
siderados organismos. No pueden producir su propio ATP o 
aminoacidos o acidos nucleicos, y tampoco pueden producir 
proteinas por si mismos. Los virus entran en una celula hues- 
ped, se hacen con su maquinaria biosintetica y la usan para pro- 
ducir una nueva generacion de virus. En el exterior de las celulas 
huespedes, los virus no pueden hacer nada, simplemente existen. 



Como no son organismos, nos referimos a los virus como 
particulas o agentes y no se les ha dado un nombre cientffico 
(genero + especie). La mayoria de los biologos argumentarian 
que los virus ni siquiera estan vivos. Sin embargo los virus tie- 
nen genoma, estan adaptados de manera formidable para ex- 
plotar las capacidades metabolicas de sus celulas huespedes, y 
evolucionan. La Tabla resumen 35.1 recoge algunas caracte- 
risticas de los virus. 

La diversidad y abundancia de los virus casi desaffa a la des- 
cription. Q Cada tipo de virus infecta a una especie unicelular 
especffica o a un tipo de celula en una especie multicelular, y casi 
todos los organismos examinados hasta ahora tienen al menos 
un tipo de virus como parasito. La bacteria Escherichia coli, que 
reside en el intestino humano, se aqueja por varias docenas de 
tipos de bacteriofago (literalmente, «comedor de bacteria»). Un 
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TAB LA RESUMEN 35.1 Caracteristicas de los virus frente 
a caracten'sticas de los organismos 
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bacteriofago es un virus que infecta bacterias. Las aguas superfi- 
ciales de los oceanos del mundo estan abarrotadas de bacterias 
y arqueas, sin embargo, en este habitat, los virus les superan en 
numero en una proportion de 10 a 1. Una botella de vino llena 
de agua de mar tomada de la superficie del oceano contiene 
unos 10 mil millones de partfculas viricas, mas de una vez y 
media la poblacion mundial de seres humanos. 

35.1 iPor que los biologos estudian 
los virus? 

Cualquier estudio de la diversidad de la vida estara incompleto 
a menos que incluya un vistazo a los parasitos acelulares que ex- 
plotan esa diversidad. Pero los virus tambien son importantes 
desde un punto de vista practico. Para los asistentes sanitarios, 
los agronomos y los guardas forestales estos parasitos son una 
fuente persistente, a veces catastrofica, de miseria y perdida eco- 
nomica. La naturaleza de los virus no fue comprendida hasta la 
decada de 1940, pero desde entonces han sido objeto de una in- 
vestigacion intensa. Los biologos estudian los virus por que cau- 
san enfermedades y muerte. En el cuerpo humano, practica- 
mente cada sistema, tejido y celula puede infectarse por uno o 
mas tipos de virus (Figura 35.1 ). La investigacion sobre los virus 
esta motivada por el deseo de minimizar el dano que causan. 

Ademas, los biologos estudian los virus con el objetivo de 
explotar su habilidad de penetrar en las celulas. Recuerda del 
Capitulo 19 que los virus estan siendo probados como posi- 
bles agentes terapeuticos en el tratamiento de enfermedades 
geneticas. Si pueden cambiarse los virus para que lleven copias 
normales de genes humanos al interior de los pacientes, es po- 
sible que los productos geneticos puedan curar sintomas. 
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FIGURA 35.1 Organos humanos y sistemas en los que los virus 
actuan como parasitos. 

O EJERCICIO Escoge dos virus con los que estes familiarizado. Al 
lado de cada uno, escribe los sintomas que causan la infeccion por 
ese virus. 
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Epidemias vfricas recientes en humanos 

Los medicos y los investigadores utilizan el termino epide- 
mico para describir una enfermedad que afecta rapidamente a 
un gran numero de individuos sobre un area extensa. Los 
virus han causado las epidemias mas devastadoras de la histo- 
ria humana reciente. Durante los siglos xviii-xix no era ex- 
trano que las tribus nativas americanas perdieran al 90 por 
ciento de sus miembros durante unos cuantos anos tras sufrir 
enfermedades como el sarampion, la viruela y otras, que se 
extendian por el contacto con los colonizadores europeos. 
Para apreciar el impacto de estas epidemias, piensa en diez 
amigos mtimos y parientes, entonces elimina a nueve de ellos. 

Una epidemia con alcance mundial se llama pandemia. El 
brote de gripe de 1918-1919, llamado «gripe espanola», se ha 
calificado como la pandemia mas devastadora documentada 
hasta la fecha. La gripe es un virus que infecta el tracto respi- 
ratorio superior. La cepa del virus de la gripe que emergio en 
1918 infecto a individuos de todo el mundo y fue particular- 
mente virulenta, lo que significa que tendio a crear una enfer- 
medad grave. En cuestion de horas, tras mostrar los primeros 
sintomas, los pulmones que antes habfan pertenecido a perso- 
nas sanas llegaban a estar tan infectados que los individuos 
afectados se asfixiaban hasta la muerte. La mayorfa de las vic- 
timas teman entre 20 y 40 anos. El brote viral tuvo lugar justo 
cuando se acababa la Primera Guerra Mundial, y mato a mu- 
chos mas individuos que el propio conflicto. Por ejemplo, mu- 
rieron 10 veces mas americanos de gripe que los que lo hicie- 
ron en combate. A nivel mundial, se cree que la gripe espanola 
ha matado a entre 20 y 50 millones de personas. 

Epidemias vfricas actuales en los humanos: VIH 

En lo que se refiere al numero total de individuos afectados, 
las epidemias del sarampion y la viruela entre los pueblos nati- 
vos de America y el brote de gripe de 1918 se ven sobrepasa- 
das sin duda por la incidencia del SIDA. El smdrome de inmu- 
nodeficiencia adquirida (sida) es un mal causado por el virus 
de inmunodeficiencia humana (VIH;Figura 35.2). El VIH es, 
hoy en dia, el virus que se estudia de un modo mas insistente. 
Desde principios de la decada de 1980, gobiernos y corporacio- 
nes privadas de todo el mundo han gastado cientos de millones 
de dolares en investigacion sobre VIH. Hay mas biologos tra- 
bajando sobre el VIH que en cualquier otro tipo de virus. Dado 
el impacto actual y previsto de este virus en la poblacion hu- 
mana de todo el mundo, la inversion esta justificada. 

cQue hace el VIH para causar una enfermedad? Como 
otros virus, el VIH es parasito de un determinado tipo de ce- 
lula. Las celulas mas afectadas por el VIH se llaman linfocitos 
T colaboradores y macrofagos. Estas celulas componen el sis- 
tema inmunitario, que es la defensa del organismo contra las 
enfermedades. El Capftulo 49 explica hasta que punto son cru- 
ciales los linfocitos T colaboradores y los macrofagos para la 
respuesta del sistema inmunitario ante bacterias o virus inva- 
sores. Sin embargo, si una partfcula de VIH consigue infectar 
una de esas celulas y reproducirse en su interior, la celula 
muere mientras cientos de virus nuevos se escapan de su inte- 
rior e infectan a otras celulas. Aunque el organismo reemplaza 
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FIGURA 35.2 El virus de inmunodeficiencia humana (VIH). 

Micrografia electronica con escaneado coloreado que muestra las 
particulas del VIH emergiendo de un linfocitoT (un tipo de celula 
del sistema inmunitario) infectado. 

constantemente los linfocitos T colaboradores, el numero pro- 
ducido es inferior a la cantidad destruida por el VIH. Como re- 
sultado, el numero total de linfocitos T colaboradores en el to- 
rrente sangumeo se reduce a medida que avanza la infeccion 
del VIH (Figura 35.3). Cuando la cuenta de los linfocitos T 
cae, las respuestas del sistema inmunitario contra las bacterias 
y virus invasores pasan a ser cada vez menos efectivas. Final- 
mente, quedan demasiado pocos linfocitos T colaboradores 
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FIGURA 35.3 Declive del recuento de los linfocitos T durante 
una infeccion de VIH. Grafico de los cambios en el numero de 
linfocitos T presentes en el torrente sangumeo a lo largo del tiempo, 
basandose en datos de un paciente tipico infectado por VIH. La fase 
aguda de la infeccion tiene lugar inmediatamente despues de la 
infeccion y a veces esta asociada con sintomas como la fiebre. Los 
individuos infectados normalmente no muestran sintomas de la 
enfermedad en la fase cronica, aunque su recuento de linfocitos T 
esta en un declive lento y constante. El SIDA normalmente aparece 
cuando el recuento de los linfocitos T baja en picado por debajo de 
los 200/mm 3 de sangre. 
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FIGURA 35.4 Distribution geografica de las infecciones de VIH. Datos, compilados por el programa SIDA de las 
Naciones Unidas, que muestran, por area geografica, las cantidades de personas que, en diciembre del 2006, vivian con VIH. 



para combatir de manera eficiente los patogenos, y las bacte- 
rias y virus patogenos empiezan a multiplicarse sin obstaculos. 
En casi todos los casos, una o mas de esas infecciones resultan 
fatales. El VIH mata a los individuos de manera indirecta, ha- 
ciendolos susceptibles a la neumoma, a las infecciones por 
hongos y a tipos no corrientes de cancer. 

£Cual es el alcance de la epidemia de SIDA? Los inves- 
tigadores del programa contra el SIDA de las Naciones Unidas 
estiman que esta enfermedad ha matado ya a 28 millones de 
personas en todo el mundo. Los ritmos de infeccion del VIH en 
el este y el centro de Africa han sido los mayores, y allf esta te- 
niendo lugar una de las mayores crisis de sanidad publica de la 
historia (Figura 35.4). En Bostwana y en otros lugares, los pro- 
gramas de analisis de sangre han confirmado que mas de un 
tercio de todos los adultos tienen SIDA. Aunque puede que 
haya un lapso de hasta 8-12 anos entre la infeccion inicial y la 
aparicion de la enfermedad, casi todas las personas que resul- 
tan infectadas con el virus moriran de SIDA. 

Actualmente, las Naciones Unidas estiman que el numero 
total de personas infectadas con VIH en todo el mundo es de 
unos 39,5 millones. Otros 4,4 millones de personas se infectan 
cada ano, y la pandemia esta creciendo. Los investigadores 
estan especialmente alarmados porque el centro de la epidemia 
se esta moviendo de su centro historico de incidencia, Africa 
central y del sur, hacia el sur y el este de Asia. Los ritmos de in- 
feccion estan creciendo rapidamente en algunos de los pafses 
mas poblados del mundo, en particular en India y en China. 

La mayoria de las enfermedades vfricas y bacterianas afec- 
tan a los muy jovenes y a los muy viejos. Pero como el SIDA es 
una enfermedad que se transmite por via sexual, los jovenes 
adultos tienen mas probabilidades de contraer el virus y morir. 
Los individuos que resultan infectados hacia el final de la se- 



gunda o tercera decada de vida mueren de SIDA en su tercera 
o cuarta decada de vida. Decenas de millones de personas 
mueren en el inicio de sus vidas. Medicos, politicos, educado- 
res y cooperantes utilizan la misma palabra para describir el 
impacto de la epidemia: asombroso. 

35.2 £C6mo estudian los virus 
los biologos? 

Los investigadores que estudian los virus se centran en dos ob- 
jetivos: (1) desarrollar vacunas que ayuden a los huespedes a 
combatir la enfermedad si resultan afectados y (2) desarrollar 
farmacos antiviricos que prevengan la replication del virus en 
el interior del huesped. Ambos tipos de investigation empie- 
zan con intentos de aislar el virus en cuestion. 

Aislar virus lleva a los investigadores al campo de la «na- 
nobiologfa», donde las estructuras se miden en milmillonesi- 
mas partes del metro. (Un nanometro, abreviado nm, es 10~ 9 
metros). El tamano de los virus varia desde 20 a 300 nm de 
diametro. Parecen ami mas pequenos al lado de las celulas eu- 
cariotas e incluso de las celulas bacterianas (Figura 35.5). En 
la cabeza de un alfiler caben millones de virus. 

Si las celulas infectadas por virus pueden criarse en cultivos 
o recogerse de un individuo huesped, normalmente los investi- 
gadores pueden aislar el virus pasando las celulas a traves de 
un filtro. Los filtros utilizados para estudiar los virus tienen 
poros que son lo suficientemente grandes como para que los 
virus pasen a traves de ellos, pero tambien lo suficientemente 
pequenos como para que no pasen las celulas. Para demostrar 
la hipotesis de que la solution que pasa a traves del filtro con- 
tiene los virus que causan una enfermedad en concreto, los in- 
vestigadores exponen celulas huespedes no infectadas a este fil- 
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FIGURA 35.5 Los virus son diminutos. Los virus son mucho mas 
pequehos que las celulas bacterianas o las celulas eucariotas. 

O PREGUNTA ^Cual es el diametro de estas particulas de virus en 
nanometros? 

trado. Si la exposition de las celulas huespedes al filtrado tiene 
como resultado la infection, entonces la hipotesis virus-causa- 
lidad es correcta. Asi, los investigadores pueden aislar un virus 
y confirmar que es el agente causativo de una infection. Re- 
cuerda del Capftulo 28 que estos pasos se inspiran en los pos- 
tulados de Koch, que establece los criterios para relacionar un 
agente infeccioso espetifico con una enfermedad concreta. 

Cuando los biologos han aislado un virus <;c6mo lo estu- 
dian y caracterizan? Empecemos con los rasgos morfologicos, 
luego pasaremos a considerar la variation de los ciclos vfricos 
de replication. 

Analisis de rasgos morfologicos 

Para ver un virus, los investigadores normalmente conffan en 
el microscopio electronico de transmision (vease BioHabilida- 



des 8). Solo los virus mas grandes, como el del sarampion, son 
visibles con un microscopio optico. El microscopio electronico 
ha revelado que los virus tienen una gran variedad de formas, 
y muchos virus solo pueden identificarse por la forma (Figura 
35.6). O Sin embargo, en cuanto a la estructura global, los 
virus pueden clasificarse en dos categorfas generales. Los virus 
pueden estar (1) envueltos en un armazon de protefnas 11a- 
mado capsida o (2) envueltos por la capsida y por un envol- 
torio similar a una membrana. Asf que, teniendo en cuenta su 
morfologfa, una diferenciacion importante entre los virus es si 
estan envueltos o no. 

Los virus no envueltos estan formados de material genetico 
y posiblemente de una o mas enzimas dentro de una capsida: 
un recubrimiento proteico. El virus no envuelto que se ilustra 
en la Figura 35.7a es un adenovirus. Tu mismo tienes, sin 
duda alguna, adenovirus en tus amfgdalas o en otras partes 
del tracto respiratorio superior en este mismo momento. 
Como muestra la micrograffa de la Figura 35. 6d, la morfolo- 
gfa de los virus no envueltos puede ser compleja. 

Los virus envueltos tambien tienen material genetico en el 
interior de la capsida, pero la capsida esta recubierta por un 
envoltorio. El envoltorio consiste en un fosfolfpido de doble 
capa mezclado con proteinas vfricas y proteinas derivadas de 
la membrana encontrada en la celula huesped, en concreto la 
celula huesped en la que se produjo la partfcula vfrica (Figura 
35.7b). En secciones posteriores del capftulo se detallara el 
modo en que la mayorfa de estos virus obtienen su envoltorio 
de una celula huesped infectada. 

Tan pronto como el virus ha sido aislado y su morfologfa 
general ha sido descrita, normalmente los investigadores se 
centran en la comprension de la naturaleza del ciclo de repli- 
cation del virus y en intentos de desarrollar una vacuna. Una 
vacuna es una preparation que ayuda al sistema inmunitario 
del huesped a responder a un tipo espetifico de virus. El Cua- 
dro 35.1 explica como funcionan las vacunas y por que no ha 
sido posible desarrollar una vacuna para ciertos virus, en es- 
pecial el virus de la gripe o el VIH. Aquf nos centraremos en 
la diversidad de los ciclos de replication de los virus. 



(a) Virus del mosaico del tabaco. (d) Bacteriofago T4. 




FIGURA 35.6 Los virus varian en tamano y forma. Las formas de los virus incluyen (a) barra, (b) poliedros, (c) esferas y 
(d) formas complejas con «cabezas» y «colas». 
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FIGURA 35.7 Virus envueltos y no envueltos. (a) Una capa de 
protei'na forma el exterior de los virus no envueltos. (b) En los virus 
envueltos, el exterior se compone de una esfera membranosa. 
Dentro de este envoltorio,el material hereditario esta rodeado por 
una capa de protei'na. 



Analisis de la variacion de los ciclos 

de crecimiento: crecimiento por replicacion 

y crecimiento latente 

Aunque es probable que existan millones de tipos de virus, 
todos ellos infectan a las celulas huespedes de dos formas: a 
traves del crecimiento por replicacion o de un modo pasivo 
denominado latencia en los virus animales o lisogenia en los 
bacteriofagos. Todos los virus sufren un crecimiento por repli- 
cacion; algunos tambien pueden detener el ciclo de replicacion 
y entrar en un estado latente. Ambos tipos de infeccion vfrica 
empiezan cuando una parte o la totalidad de una partfcula vf- 
rica penetra en una celula huesped. 

La Figura 35.8a muestra un ciclo litico, o crecimiento por 
replicacion. Como queda ilustrado, el genoma viral entra en la 
celula huesped y las enzimas vfricas o del huesped realizan co- 
pias del mismo, utilizando nucleotidos y ATP proporcionados 
por el huesped. La celula huesped tambien produce protemas 
vfricas. Cuando la sfntesis del genoma vfrico y de las protemas 
vfricas ha sido completada, se reune en el interior de la celula 
huesped una nueva generacion de partfculas vfricas. Una partf- 
cula vfrica madura se llama virion. El ciclo de replicacion esta 



(a) RESULTADOS DE REPLICACION LITICA EN UNA NUEVA GENERACION DE PARTICULAS DE VIRUS Y MUERTE DE UNA 



CELULA HUESPED. 
Partfcula de virus 




Genoma de 
la celula 
huesped 



DNA mRNA Proteina 



1 . El genoma virico entra 
en la celula huesped. 




2. El genoma virico 

se transcribe: se producen 

las proteinas viricas. 



6. Las particulas 
libres en el tejido 
o en el entorno se >ii ^ 
transmiten a un 
nuevo huesped. 




3. Se replica el genoma virico. 



5. Las particulas salen 
al exterior. 



4. Las particulas se agrupan 
en el interior del huesped. 



(b) RESULTADOS DE LA REPLICACION LISOGENICA EN GENES DE VIRUS QUE ESTAN SIENDO TRANSMITIDOS A CELULAS 
HIJAS DEL HUESPED. 




1. El genoma virico entra 
en la celula huesped. 



2. El genoma virico se 
integra en el genoma 
de la celula huesped. 



3. La DNA polimerasa 
de la celula huesped 
copia el cromosoma. 



4. La celula se divide. El virus 
se transmite a las celulas hijas. 



FIGURA 35.8 Los virus se replican a traves de ciclos h'ticos o lisogenicos, o ambos. (a) Todos los virus siguen el mismo 
ciclo de replicacion h'tica general, (b) Algunos virus tambien son capaces de realizar la lisogenia, lo que significa que su 
genoma puede llegar a integrarse en el cromosoma de una celula huesped. 

O EJERCICIO Compara y contrasta un virus lisogenico con los elementos transpuestos introducidos en el Capitulo 20. 
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completo cuando los viriones salen de la celula, habitualmente 
matando a la celula huesped durante el proceso. 

La Figura 35.8b es un diagrama de un ciclo lisogenico, o 

lisogenia, de un bacteriofago. Solo ciertos tipos de virus pue- 
den realizar una infeccion latente. Durante el crecimiento li- 
sogenico o latente, el DNA vfrico se incorpora al cromosoma 
del huesped. A menudo esta incorporacion tiene lugar sin 
causar gran dano a la celula huesped. Cuando el genoma vf- 
rico esta en su lugar, es replicado por la DNA polimerasa del 
huesped cada vez que se divide la celula. Las copias del ge- 
noma vfrico se traspasan a las celulas hijas igual que cual- 
quier otro gen del huesped. En el estado lisogenico o latente 
el virus esta inactivo. Lo que significa que no se producen 
nuevas partfculas y que no se infectan celulas sin parentesco. 
El virus se transmite de una generacion a la siguiente a traves 
de los genes del huesped. El VIH y otros retrovirus tambien 
pueden ser transmitidos a las celulas hijas cuando estan laten- 
tes. O Si entiendes este concepto, deberfas ser capaz de expli- 
car el contraste entre la transmision de los genes vfricos a la 
prole a traves del crecimiento lftico y a traves del crecimiento 
lisogenico. 



No se puede tratar una infeccion latente con farmacos anti- 
viricos, porque los virus estan latentes, simplemente estan ahf. 
Pero incluso las infecciones lfticas son muy diffciles de tratar por 
el hecho de que los virus utilizan muchas de las enzimas de las 
celulas del huesped durante el ciclo de replicacion lftica. Los far- 
macos que afectan a estas enzimas normalmente danan al hues- 
ped mucho mas que al virus. Para comprender la diversidad vf- 
rica y como se desarrollan los farmacos antivfricos, vamos a 
considerar con mas detalle cada una de las fases del ciclo lftico. 

Analisis de las fases del ciclo de replicacion 

O Casi todos los virus tienen seis fases comunes de crecimiento 
por replicacion: (1) entrada en la celula huesped, (2) transcrip- 
tion del genoma vfrico y production y procesamiento de pro- 
tefnas vfricas, (3) replicacion del genoma vfrico, (4) agrupacion 
de una nueva generacion de viriones, (5) salida de la celula in- 
fectada, y (6) transmision a un nuevo huesped; los pasos co- 
rrespondientes se representan en la Figura 35.8a. Cada virus 
entra en la celula huesped y completa las fases subsecuentes del 
ciclo de un modo diferente. Vamos a observarlo a fondo. 



CUADRO 35. 



£C6mo se desarrollan las vacunas? 



Como mostrara el Capitulo 49, uno de los 
modos principales en que el sistema in- 
munitario de un individuo responde a un 
ataque parasitario es produciendo anti- 
cuerpos. Un anticuerpo es una protema 
que se fija con alta especificidad en un 
lugar particular de otra molecula. Cual- 
quier molecula que provoca la produc- 
cion de anticuerpos, y a la que se fijan los 
anticuerpos, se llama antigeno («contra 
la produccion»). 



Las vacunas contienen antigenos. Nor- 
malmente los antigenos son componen- 
tes del exterior del virus, la capsida de un 
virus no envuelto o el envoltorio de pro- 
temas de un virus envuelto. Las protemas 
del exterior son antigenos efectivos por- 
que son parte de un virus que puede ser 
atacado por anticuerpos, en el exterior de 
la celula. 

Para vacunar a una persona o a un ani- 
mal domestico, se inyectan o se consu- 



men antigenos vfricos. Una vez en el inte- 
rior de la sangre del individuo, los antige- 
nos estimulan las celulas del sistema in- 
munitario llamadas celulas B (vease 
Capitulo 49), que producen anticuerpos 
para el antigeno (Figura 35.9). Una vez 
los antigenos estan cubiertos de anti- 
cuerpos, son destruidos por otras celulas 
y componentes del sistema inmunitario. 

( Continua en la siguiente pdgina) 



COMO FUNCIONAN LAS VACUNAS 




1 . Los antigenos 
vfricos (en rojo) 
se introducen en 
el organismo. 



Normalmente los antigenos son 
componentes de protefnas de la 
capside o del envoltorio de un virus 



Las celulas que producen anticuerpos 
especfficos se mantienen activas durante 
un largo periodo: anos o decadas 



2. Los antigenos se 
fijan a los receptores 
en ciertas celulas del 
sistema inmunitario. 





■=> 



3. Estas celulas estimulan 4. Despues, si el organismo 



otras celulas del sistema 
inmunitario para producir 
anticuerpos (en verde) 
para el virus. 



huesped es expuesto a las partfculas 
vfricas en si, se activan las celulas 
que producen anticuerpos. Las 
partfculas de los virus son rodeadas 
por los anticuerpos. 




5. Los virus que 
son rodeados por 
los anticuerpos se 
destruyen por las 
celulas del sistema 
inmunitario. 



FIGURA 35.9 La vacunacion induce una respuesta del sistema inmunitario. Las celulas del sistema inmunitario que responden a la 
vacunacion son «inmortalizadas», lo que significa que se mantienen activas durante un largo periodo. Asi, el organismo puede responder 
rapidamente a cualquier infeccion futura del mismo virus. 
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Las vacunaciones causan infecciones 
falsas o abortivas. Funcionan como los si- 
mulacros de incendio o los simulacros de 
preparacion contra terremotos: preparan 
el sistema inmunitario para responder a 
un tipo especifico de amenaza. Las celu- 
las del sistema inmunitario que son esti- 
muladas por una vacuna para producir 
anticuerpos se mantienen activas en la 
persona vacunada durante un largo pe- 
riodo: anos o decadas. Si despues una 
persona vacunada se expone al antigeno 
en forma de particulas de virus activas, el 
sistema inmunitario puede responder de 
manera rapida y suficientemente efectiva 
como para poder parar la infeccion antes 
de que amenace la salud del individuo. 

En muchos casos, las vacunas han te- 
nido un exito espectacular al poner freno 
o incluso eliminar enfermedades viricas 
en humanos y animales domesticos.Solo 
en los humanos, se han desarrollado va- 
cunas efectivas contra la viruela, la fiebre 
amarilla, la polio, el sarampion y algunas 
formas de hepatitis. Estas enfermedades 
solian matar o enfermar a cientos de 
miles de personas cada ano. 

Hay tres tipos generales de vacunas 

Las vacunas efectivas constan de protei- 
nas viricas aisladas, virus desactivados o 
virus atenuados. Las protemas viricas ais- 
ladas se llaman vacunas subunitarias; 
ejemplos conocidos incluyen las vacunas 
contra la hepatitis B y la gripe. Un virus 
inactivado no puede causar infeccion, 
porque sus genes y protemas han sido 
danados por tratamientos quimicos, a 



menudo exposicion a formaldehido, o 
irradiacion con luz ultravioleta. Si te has 
vacunado contra la hepatitis A, puedes 
haber recibido un virus inactivado. 

A los virus atenuados tambien se les 
llama vacunas de virus «vivos», porque 
constan de particulas completas de virus. 
El adjetivo atenuado significa que el virus 
carece de virulencia. Los investigadores 
pueden hacer que un virus sea inofensivo 
para un huesped cultivando el virus en 
celulas de especies distintas a la del hues- 
ped. Adaptandose al crecimiento de las 
celulas atipicas, normalmente las cepas 
viricas pierden la habilidad de crecer rapi- 
damente en sus celulas huespedes habi- 
tuales. Aunque los virus atenuados aun 
provocan una fuerte respuesta inmunita- 
ria, no son capaces de mantener una in- 
feccion en un individuo vacunado. Las 
vacunas de la viruela, la polio, y el saram- 
pion consisten en virus atenuados. 

l?or que no hay una vacuna efectiva 
para los virus del VIH y de la gripe? 

Los investigadores no han tenido exito en 
el desarrollo de vacunas contra el VIH y 
solo han tenido un exito moderado en el 
desarrollo de una vacuna contra los virus 
de la gripe. La razon es que los virus de la 
gripe y del VIH tienen ritmos de mutacion 
excepcionalmente altos. En realidad el 
VIH tiene el ritmo de mutacion mas alto 
que ha sido observado en cualquier orga- 
nismo o virus. 

i?or que el alto ritmo de mutacion 
hace tan dificil el desarrollo de vacunas? 
Recuerda del Capitulo 16 que una muta- 



cion se define como un cambio en el ma- 
terial genetico: DNA en los organismos; 
DNA o RNA en los virus. Como las enzimas 
que copian los genes encontrados en los 
virus de la gripe y del VIH son extremada- 
mente propensas al error, muchas de las 
particulas de virus maduros que se pro- 
ducen contienen mutaciones en los 
genes para las protemas del envoltorio de 
los virus. Cuando estos genes se transcri- 
ben y traducen, es probable que las pro- 
temas del envoltorio resultante tengan 
una estructura alterada. Dados los altos 
ritmos de mutacion de los virus de la 
gripe y del VIH, los antigenos presentados 
por estos virus cambian constantemente 
con el tiempo. Dicho de otro modo, nue- 
vas cepas de estos virus, con antigenos 
nuevos, evolucionan constantemente. Los 
anticuerpos producidos contra las protei- 
nas del envoltorio de cepas anteriores no 
funcionan contra las cepas que aparecen 
despues, porque los antigenos presenta- 
dos por las cepas son diferentes. Una va- 
cuna que protegio a un individuo contra 
una cierta cepa del virus de la gripe no 
ayudara contra otras cepas. 

Hasta la fecha, no ha sido posible dise- 
nar antigenos de los virus de la gripe o el 
VIH que protejan de manera efectiva a los 
individuos vacunados. En la lucha contra 
el VIH, el uso del preservative y otros me- 
todos para prevenir la infeccion, asi como 
drogas que inhiben las enzimas viricas y 
que portanto paran o ralentizan la repli- 
cacion virica en individuos afectados, han 
tenido mucho mas exito que los esfuer- 
zos de vacunacion. 



iComo entran los virus en una celula? El ciclo de repli- 
cation de un virus empieza cuando una partfcula virica libre 
entra en una celula objetivo. No es tarea facil. Todas las celu- 
las estan protegidas por una membrana plasmatica, y muchas 
celulas tambien tienen una pared celular. <iQue hacen los virus 
para romper esas defensas, llegar al interior atravesando el ci- 
toplasma y empezar una infeccion? 

La mayoria de los virus entran a las celulas huespedes 
cuando un insecto que succiona, como el afido, atraviesa la 
pared de la celula con las piezas bucales. Por el contrario, los 
virus que son parasitos de celulas bacterianas o que atacan ce- 
lulas animales consiguen entrar vinculandose a una molecula 
espetifica en la pared de la celula o en la membrana plasma- 
tica. Como respuesta a esta vinculacion, los virus que atacan 
a la bacteria liberan una enzima llamada lisozima que degrada 
la pared celular de la bacteria. (La lisozima tambien se en- 



cuentra en las lagrimas humanas, donde actua como antibio- 
tico para el ojo). El genoma de los virus no envueltos entra en 
la celula huesped a traves de un agujero creado por la lisozima, 
una portion de la capsida sella el agujero, y el resto de la cap- 
sida permanece en la pared celular o en la membrana de 
plasma. Pero cuando los virus envueltos se vinculan a una ce- 
lula huesped, las capsidas entran en la celula. 

Para apreciar como identifican los investigadores a las pro- 
temas que utilizan los virus para entrar en las celulas huespe- 
des, ten en cuenta la investigation sobre el VIH. En 1981, 
justo en los initios de la epidemia de SID A, los investigadores 
biomedicos se dieron cuenta de que los pacientes con SIDA te- 
nian muy pocos o ningun linfocito T con CD4, una protema 
de membrana espetifica. Estas celulas se representan CD4 + . 
Este descubrimiento llevo a la hipotesis de que el CD4 es 
como el porno que utiliza el VIH para entrar en las celulas 
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Experimento 



Pregunta: iLa proteina CD4 funciona como el «pomo» que el VIH utiliza para entrar en las celulas huespedes? 



Hipotesis: CD4 es la proteina de membrana que el VIH utiliza para entrar en las celulas. 
Hipotesis nula: CD4 no es la proteina de membrana que el VIH utiliza para entrar en las celulas. 



Diseno del experimento: 







Los anticuerpos 
«bloquean» 
proteinas de 
membrana 
especificas 



Anadir ariticuerpo 
a la pro :e ina CD4 



Anadir 
VIH 



Anadir anticuerpo 



i la 2. 



Droteina 



Anadir 
VIH 

i / 



V 



Anadir 
a la 3. 



Anadir 
VIH 



aiticuerpo 
proteina . . . 



Anadir anticuerpo 
a la I60. a proteina 



Anadir 
VIH 



1. Empezar con muchas 
poblaciones identicas 
de linfocitos T 
colaboradores creciendo 
en cultivo. 

2. Anadir anticuerpos a 
las proteinas encontradas 
en los linfocitos T 
colaboradores: 

un anticuerpo distinto 
para cada muestra de 
celulas. 

3. Anadir un numero 
constante de viriones de 
VIH a todos los cultivos. 
Incubar los cultivos en 
condiciones optimas 
para la entrada del virus. 



Prediccion: El VIH no infectara las celulas con anticuerpo para el CD4 pero infectara otras celulas. 
Prediccion de la hipotesis nula: El VIH infectara las celulas con el anticuerpo para el CD4. 



Resultados: 



Anticuerpo 



Proteina 
CD4 






Ninguna 

celula infectada 



Muchas celulas 
infectadas 



Muchas celulas 
infectadas 



Muchas celulas 
infectadas 



Conclusion: El VIH usa las proteinas CD4 como el «pomo» para entrar en los linfocitos T colaboradores. Asf, solo las 
celulas con CD4 en su superficie pueden infectarse por VIH. 



FIGURA 35.1 0 Los experimentos confirmaron que el CD4 es el receptor utilizado por el VIH para entrar en 
las celulas huesped. En este experimento, los anticuerpos anadidos a cada cultivo se fijaron a una proteina 
especifica encontrada en la superficie de los linfocitos T colaboradores. El envoltorio de los anticuerpos bloqueo la 
proteina de membrana, por lo que la proteina no pudo ser usada por el VIH para tener acceso a las celulas. 



huespedes. La hipotesis del porno predice que si se bloquea el 
CD4, el VIH no podra entrar en las celulas huespedes. 

Dos equipos utilizaron la misma estrategia experimental para 
probar esta hipotesis (Figura 35.10). Empezaron criando en cul- 
tivo una gran poblacion de linfocitos T colaboradores. Entonces 
tomaron una muestra de las celulas y anadieron un anticuerpo a 
una de las proteinas de la superficie de la celula que se encuen- 
tran en los linfocitos T colaboradores, juntamente con partfcu- 
las del VIH. Repitieron el experimento 160 veces utilizando una 
muestra de celulas diferente y un anticuerpo distinto cada vez. 
El punto clave es que cada uno de los 160 anticuerpos se vinculo 
a una proteina distinta de la superficie de la celula y la bloqueo 



de manera efectiva. Si resultaba que uno de los anticuerpos utili- 
zados en el experimento se vinculaba al receptor utilizado por el 
VIH, el anticuerpo ocultana al receptor. De este modo, el anti- 
cuerpo impedina que el VIH entrase en la celula y protegena a 
la celula de la infection. Este enfoque llevo a ambos equipos de 
investigation exactamente al mismo resultado: solo los anticuer- 
pos del CD4 protegieron a las celulas de una penetration vfrica. 

Trabajos posteriores confirmaron que las partfculas del VIH 
solo pueden entrar en las celulas si los viriones se vinculan a una 
segunda proteina de la membrana, llamada correceptor, ademas 
del CD4. En la mayoria de los individuos, las proteinas llama- 
das CXCR4 y CCR5 funcionan como correceptores. Si las pro- 
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temas del envoltorio de un virion se vinculan tanto al CD4 
como a un correceptor, la capas dobles del lfpido en el envolto- 
rio de la partfcula y de la membrana plasmatica del linfocito T 
colaborador se fusionan (Figura 35.11). Cuando la fusion tiene 
lugar, el VIH ha abierto una brecha en la pared de la celula. La 
capsida vfrica entra en el citoplasma y prosigue la infeccion. 

El descubrimiento de las protefnas que eran necesarias para 
la entrada del virus inspiro una busqueda de compuestos que 
las bloquearan y evitaran que el VIH entrara en las celulas. 
Los farmacos que actuan asf se llaman inhibidores de fusion. 
En la actualidad se usa una molecula que bloquea la protefna 
del envoltorio del VIH, y se estan probando moleculas que 
bloquean el CD4, el CXCR4 o el CCR5. 

Production de protefnas vfricas Los vims no pueden 
producir ribosomas ni los tRNA necesarios para convertir sus 
propios mRNA en protefnas. Para que un virus pueda producir 
las protefnas necesarias para producir una nueva generacion de 
partfculas vfricas, debe explotar la maquinaria biosintetica de la 
celula huesped. La produccion de las protefnas vfricas empieza 
poco despues de que el virus haya entrado en la celula y conti- 
nua despues de que el genoma vfrico se haya replicado. Los 
mRNA vfricos y las protefnas se producen y se procesan de dos 
maneras posibles, dependiendo de si las protefnas acaban en un 
envoltorio exterior de una partfcula o en la capsida. 

Los RNA que se codifican en las protefnas del envoltorio del 
virus siguen una ruta a traves de la celula que es identica a la de 
los RNA de las protefnas de la membrana de la propia celula 
(vease Capftulo 7). Como muestra la Figura 35.12a, los riboso- 
mas adheridos al retfculo endoplasmatico (ER) traducen estos 
mRNA vfricos. Despues las protefnas resultantes se transportan 
al aparato de Golgi, donde hay grupos de hidratos de carbono 
adheridos y se producen glicoprotefnas. Entonces las glicoprote- 



fnas completadas se insertan en la membrana plasmatica, donde 
estan preparadas para unirse a nuevos viriones. 

Por el contrario, los RNA que codifican protefnas que com- 
ponen la capsida o el nucleo interno de una partfcula de virus 
(vease Figura 35.12b) toman una ruta diferente. Los riboso- 
mas transforman tanto estos RNA como los mRNA celulares 
sin membrana lfmite en el citoplasma. En algunos virus, se- 
cuencias largas de polipeptidos se reducen mas tarde a protef- 
nas funcionales con una enzima vfrica llamada proteasa. Esta 
enzima divide los polipeptidos vfricos que se encuentran en lu- 
gares concretos, un paso crftico en la produccion de protefnas 
vfricas completas. Los fragmentos protefnicos resultantes se 
reunen en un nuevo nucleo vfrico cerca de la membrana de 
plasma de la celula huesped. 

El descubrimiento de que el VIH produce una proteasa pro- 
voco una busqueda de farmacos que bloquearan la enzima. 
Esta busqueda tuvo un enorme estfmulo cuando los investiga- 
dores consiguieron visualizar en tres dimensiones la estructura 
de la proteasa del VIH, utilizando las tecnicas cristalograficas 
de los rayos X presentadas en BioHabilidades 8. La molecula 
tiene una apertura en su interior, adyacente al sitio activo (Fi- 
gura 35.13a). Los polipeptidos encajan en la apertura y se di- 
viden en el sitio activo. Basandose en estos datos, los investiga- 
dores empezaron a buscar moleculas que cupieran en la 
apertura y que pudieran impedir que la proteasa funcionara, 
bloqueando el sitio activo (Figura 35.13b). Hoy dfa se comer- 
cializan varios inhibidores de proteasa del VIH. 

iComo copian los virus sus genomas? Los vims deben 
copiar sus genes para crear una nueva generacion de partfcu- 
las y continuar con la infeccion. La mayorfa de los virus con- 
tienen una polimerasa que copia el genoma vfrico del interior 
de la celula huesped infectada, utilizando nucleotidos y ATP 



FUSION DE VIRUS ENVUELTO Y CELULA HUESPED 




1 . Tanto las partfculas del VIH como 2. Las protefnas del envoltorio del VIH 3. La fijacion causa la fusion de las 

las celulas inmunes humanas tienen se fijan al CD4 y a un correceptor. membranas, permitiendo que la 

protefnas especializadas en sus membranas capside vfrica entre en la celula objetivo 

(solo se muestran algunas de las protefnas). para empezar el ciclo de infeccion. 



FIGURA 35.1 1 Los virus envueltos se fijan a las protefnas de la membrana de las celulas objetivo. 
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(a) PRODUCCION DE PROTEINAS DE ENVOLTORIO. 

fc # — 7 Ribosomas 



mRNA 




Glicoproteina 



1 . Los mRNAs viricos se transforman por los ribosomas 2. Las proteinas resultantes se transportan al aparato 3. Las glicoproteinas resultantes se 
adjuntos del reticulo endoplasmatico rugoso. de Golgi, donde se adjuntan los hidratos de carbono. insertan en la membrana plasmatica. 




Membrana 
plasmatica 



(b) PRODUCCION DE PROTEINAS DE NUCLEO. 



i 




Proteina 



/mRNA 
Ribosomas 




) 

> » 




Proteinas 
de nucleo 



1. Los ribosomas transforman los 
mRNAs viricos en el citoplasma. 



2. La proteasa corta los polipeptidos 
resultantes en proteinas funcionales. 



3. Las proteinas del nucleo se agrupan 
cerca de la membrana de plasma. 



FIGURA 35.1 2 Production de proteinas viricas. (a) Tras ser sintetizadas en el reticulo endoplasmatico rugoso, las 
proteinas de envoltorio se insertan en la membrana de plasma, (b) Tras ser sintetizadas por los ribosomas en el citoplasma 
y procesadas, las proteinas de nucleo se agrupan cerca de la membrana de plasma de la celula huesped. 



proporcionados por la celula huesped. Muchos virus del 
DNA, por ejemplo, contienen una DNA polimerasa que hace 
una copia del genoma virico. 

Sin embargo, el genoma de algunos virus tiene RNA. La 
mayoria de virus que tienen un genoma RNA, la enzima vfrica 
RNA replicasa, que es una RNA polimerasa, sintetiza las co- 
pias del genoma. La RNA replicasa sintetiza RNA de un pa- 



fa) Enzima de proteasa del VIH. 




tron de RNA, utilizando los ribonucleotides que proporciona 
la celula huesped. 

Sin embargo, en otros virus RNA el genoma se transforma 
de RNA a DNA por la enzima vfrica llamada transcriptasa in- 
versa. Esta enzima es una DNA polimerasa que hace un DNA 
complementario, o cDNA,de una sola hebra desde un patron 
de RNA de una sola hebra. Entonces la transcriptasa elimina 



(b) ^Podria un farmaco bloquear el sitio activo? 




FIGURA 35.13 La estructura tridimensional de la proteasa. (a) Diagrama de cinta que representa la forma 
tridimensional de la enzima de proteasa del VIH. (b) Cuando se hubo resuelto la estructura de la proteasa, los 
investigadores empezaron a buscar componentes que cupieran en el sitio activo y previnieran el trabajo de la enzima. 
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Primero, la transcriptasa sintetiza DNA de doble hebra 

inversa sintetiza el cDNA del RNA. del cDNA 

FIGURA 35.1 4 La transcriptasa inversa cataliza la sintesis de un DNA de doble hebra de un patron de RNA. El DNA 

producido por la transcriptasa inversa se llama cDNA porque su secuencia de base es complementaria al patron de RNA. 



la hebra de RNA y cataliza la sintesis de una hebra complemen- 
taria de DNA, y resulta un DNA de doble hebra (Figura 35.14). 
Los virus que transcriben inversamente su genoma de este 
modo se llaman retrovirus (« virus hacia atras»). El nombre es 
atinado porque el flujo de information genetica de este tipo de 
virus pasa de ser RNA a ser de nuevo DNA. 

El VIH es un retrovirus. En el interior de la capsida de cada 
particula de VIH se encuentran dos copias del genoma RNA y 
unas 50 moleculas de transcriptasa inversa. Los primeros far- 
macos antivfricos que se desarrollaron para combatir el VIH 
actuaban inhibiendo la transcriptasa inversa. Logicamente, 
los farmacos de este tipo se llaman inhibidores de transcrip- 
tasa inversa. El Cuadro 35.2 explica por que los inhibidores 
de transcriptasa inversa se prescriben normalmente en combi- 
nation con otros farmacos antivfricos. 

Despues de que la transcriptasa inversa haga una copia 
cDNA del genoma virico, otra enzima viral llamada integrasa 
cataliza la insertion del cDNA de doble hebra en el cromo- 
soma de una celula huesped. Una vez esta integrado de este 
modo en el genoma del huesped, el VIH puede quedar latente 
durante un periodo, puede que sus genes «simplemente se 
sienten ahi». Pero lo mas habitual es que los genes videos 
se transcriban activamente en mRNA, utilizando la RNA po- 
limerasa de la celula, y despues se conviertan en proteinas a 
traves de los ribosomas de la celula huesped. Ademas, algunas 
de las transcripciones de RNA sirven como genomas para la 
proxima generacion de viriones del VIH. 

Agrupacion de nuevos viriones En cuanto el genoma vi- 
deo ha sido replicado y las proteinas viricas han sido produci- 
das, se transportan a lugares del interior de la celula huesped 
infectada, en los que se agrupa una nueva generacion de virio- 
nes. Durante la agrupacion, la capsida se forma alrededor del 
genoma viral. En muchos casos, copias de proteinas sin cap- 
sida; como las DNA o RNA polimerasas o las transcriptasas 
inversas, se agrupan tambien dentro de la capsida. En el caso 
de los virus envueltos, las proteinas del envoltorio se insertan 
en la membrana de plasma de la celula huesped. 

En muchos casos, los detalles del proceso de agrupacion 
aun no se comprenden bien. Los bacteriofagos y otros virus 
no envueltos que tienen morfologfas mas complejas parecen 
agruparse en un proceso que se asemeja a una cadena de mon- 
taje. Parece que el VIH y otros virus envueltos se agrupan 
mientras estan unidos a la superficie interior de la membrana 
plasmatica del huesped. En la mayoria de los casos tiene lugar 
la autoagrupacion, lo que significa que no hay enzimas invo- 



lucradas, aunque algunos virus producen unas proteinas que 
proporcionan un andamiaje donde los nuevos viriones pueden 
reunirse. Hasta la fecha, los investigadores aun tienen que de- 
sarrollar farmacos que inhiban el proceso de agrupacion du- 
rante una infeccion de VIH. 

Salida de la celula infectada Los virus pueden abando- 
nar una celula infectada de dos formas diferentes: brotando 
desde las membranas de la celula o reventando la celula. En ge- 
neral, los virus envueltos brotan y los no envueltos revientan. 

Los virus que brotan de una de las membranas de la celula 
huesped se llevan algo de esa membrana con ellos. Como re- 
sultado, incorporan fosfolipidos de la celula huesped en su en- 
voltorio, ademas de proteinas del propio envoltorio codifica- 
das por el genoma virico (Figura 35.15a). La mayoria de los 
virus que brotan infectan celulas huespedes que carecen de 
pared celular. Por otro lado, los virus que revientan pueden in- 
fectar celulas huespedes que tienen pared celular. Los bacte- 
riofagos producen lisozima para crear un agujero en la pared 
celular de las celulas bacterianas y luego escapar a traves de el 
(Figura 35.15b). 

£C6mo se transmiten los virus a nuevos huespedes? 

Cuando se liberan las particulas, el ciclo de la infeccion ha te- 
nido exito. Centenares de viriones recien agrupados se en- 
cuentran ahora en el espacio extracelular. <iQue pasa despues? 

Si la celula huesped forma parte de un organismo multi- 
celular, la nueva generacion de particulas empieza a viajar a 
traves del organismo, a menudo a traves del torrente sangui- 
neo o el sistema linfatico. Una vez alii, quiza sea asaltada 
por los anticuerpos producidos por el sistema inmunologico. 
En los vertebrados, este hecho marca la destruction de las 
particulas. Pero si una particula contacta con una celula 
huesped antes de encontrarse con los anticuerpos, entonces 
la particula infectara la celula. Lo que reinicia el ciclo de re- 
plication. 

<:Que ocurre si el virus ha infectado a un organismo uni- 
celular, o si el virus abandona por completo al huesped mul- 
ticelular? Por ejemplo, cuando la gente tose, estornuda, es- 
cupe o se suena la nariz, ayudan a su organismo a deshacerse 
de virus y bacterias. Pero tambien proyectan los virus al 
medio, a veces directamente hacia un huesped no infectado. 
Desde el punto de vista del virus, este nuevo huesped repre- 
senta un nuevo habitat no explotado rebosante de recursos 
con forma de celulas objetivo. La situation es analoga a la de 
un animal multicelular dispersandose en un nuevo habitat y 
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(a) Envoltorio de virus envueltos. 




(b) Reventon de virus no envueltos. 




FIGURA 35.1 5 Los virus dejan las celulas infectadas brotando o reventandola. 

O PREGUNTA Tanto brotando como reventando se mata a la celula huesped. Propon una hipotesis para explicar por que 
la infeccion por un virus que brota es fatal. 



colonizandolo. Los virus que colonizan con exito a un nuevo 
huesped se replican y crecen en numero. Los alelos que estos 
colonizadores triunfantes llevan con ellos aumentan en fre- 
cuencia en la poblacion total. Asi, la seleccion natural favo- 
rece a los alelos que permiten al virus: (1) replicarse en el in- 
terior de un huesped y (2) ser transmitidos a nuevos 
huespedes. 

Para los cientfficos agricolas, los ffsicos y los oficiales de 
salud publica, reducir la posibilidad de transmision, la ex- 
pansion de patogenos de un individuo a otro, es a menudo un 
modo efectivo de combatir una enfermedad vfrica. Por ejem- 
plo, las particulas de VIH se transmiten de persona a persona 
a traves de fluidos corporales como la sangre, el semen o las 
secreciones vaginales. Tras decadas de resultados decepcio- 
nantes en el desarrollo de farmacos y vacunas, los oficiales de 
salud publica estan promocionando de manera agresiva la 
medicina preventiva. El uso de preservatives reduce la trans- 
mision sexual del VIH. El tratamiento agresivo de las enfer- 
medades venereas tambien puede ayudar; las lesiones causa- 



das por la clamidia, las verrugas genitales y la gonorrea fo- 
mentan la transmision de sangre contaminada por el VIH du- 
rante el acto sexual. Las formas mas efectivas de medicina 
preventiva son la abstinencia sexual o la monogamia. En 
areas en las que los suministros de sangre se revisan de ma- 
nera rutinaria, el VIH se contrae mayoritariamente por sexo 
sin proteccion con una persona infectada o por compartir 
agujas entre los drogadictos. 

La efectividad de la medicina preventiva subraya uno de 
los mensajes fundamentales de este capitulo: los virus son 
inevitables. Todos los organismos se ven atacados por virus; 
todos los organismos tienen defensas contra esos virus. Pero 
el arbol de la vida nunca se librara de esos parasitos. La mu- 
tacion y la seleccion natural garantizan que los genomas vi- 
deos se iran adaptando continuamente a las defensas que 
ofrecen sus huespedes, sin importar si esas defensas son 
creadas por un sistema inmunitario o por investigadores 
biomedicos. Los virus son una amenaza constante para todo 
organismo vivo. 
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Cocteles de farmacos para el VIH y la evolution de la resistencia a los farmacos 



Los inhibidores de transcriptasa inversa 
del VIH se empezaron a distribuir amplia- 
mente en Norteamerica y Europa a media- 
dos de la decada de 1990 con resultados 
espectaculares.Tras la terapia, muchos pa- 
cientes dejaron de tener niveles detecta- 
bles de VIH en sangre. Los farmacos no- 
quearon a las poblaciones de VIH. 

Sin embargo, en dos anos, los niveles 
de VIH en muchos de los pacientes que 
tomaban inhibidores de transcriptasa in- 
versa empezaron a rebotar. Para investi- 
gar por que estaba pasando esto, los in- 
vestigadores secuenciaron el gen de 
transcriptasa inversa en estos pacientes. 
Los investigadores descubrieron que ha- 
bian tenido lugar una serie de mutacio- 
nes en el gen de la transcriptasa inversa. 
Estas mutaciones llevaron a secuencias 
de aminoacidos cambiadas en el sitio ac- 
tivo de la enzima.Como las moleculas del 
inhibidor de la transcriptasa inversa no 
eran tan adecuadas para la version alte- 
rada del sitio activo, la enzima podia fun- 
cionar razonablemente bien incluso en la 
presencia de moleculas inhibidoras.Tan 
pronto como un nuevo inhibidor de 
transcriptasa inversa se empezo a usar 
ampliamente, los investigadores docu- 
mentaron el desarrollo de la resistencia a 
los farmacos. 



En la literatura cientifica abundan los 
ejemplos de bacterias que han desarro- 
llado resistencia a antibioticos y de virus 
que han desarrollado resistencia a farma- 
cos antiviricos. Pero quiza ningun orga- 
nismo o virus ha desarrollado resistencia 
a agentes de control tan rapido como lo 
ha hecho el VIH. La hipotesis destacada 
para explicar esta observacion es que la 
tasa de mutacion de VIH es especial- 
mente alta. Los investigadores que ensa- 
yaron la transcripcion producida por la 
transcriptasa inversa del VIH descubrie- 
ron que, de media, la base erronea se in- 
serta una vez cada 8.000 nucleotidos. El 
genoma del VIH no codifica ninguna de 
las enzimas que corrigen errores introdu- 
cidas en el Capitulo 1 4, asi que estos erro- 
res quedan como mutaciones. Por otro 
lado, el E. coli tiene una DNA polimerasa 
de precision y un juego de enzimas co- 
rrectors de errores. Cuando el E. coli re- 
plica su DNA, un nucleotido incorrecto 
aparece una vez cada mil millones de 
bases. 

El remate en este caso es que, de 
media, se genera un nuevo mutante cada 
vez que el VIH replica su genoma. A nivel 
genetico no hay dos particulas iguales. 

i?or que es importante la alta tasa de 
mutacion del VIH? En los individuos infec- 



tados, se producen a diario unos 10 mil 
millones de particulas viricas nuevas. Es 
posible que, entre los 10 mil millones, 
haya particulas con una mutacion en los 
sitios activos de la transcriptasa inversa o 
de la proteasa.Como resultado,las pobla- 
ciones de VIH contienen, casi seguro, va- 
riantes que por lo menos son parcial- 
mente resistentes a los farmacos que 
inutilizan a la mayoria del resto de parti- 
culas de la poblacion. 

Para los investigadores y los medicos el 
mensaje esta claro:debido a la alta tasa de 
mutacion del VIH, la busqueda de terapias 
farmacologicas promete ser una «carrera 
armamentistica»: una batalla constante 
entre nuevos farmacos y nuevas cepas re- 
sistentes del virus. Intentando mantenerse 
por delante de los virus resistentes a los 
farmacos, los medicos prescriben terapias 
de combinacion, «cocteles» de farmacos 
que incluyen inhibidores de proteasa y 
uno o mas inhibidores de transcriptasa in- 
versa. Si los pacientes empiezan a mostrar 
signos de tener cepas resistentes, los me- 
dicos cambiaran la dosis o la composicion 
del coctel. Aunque es tremendamente 
caro, la terapia de combinacion ha alar- 
gado la vida y ha mejorado la calidad de 
vida de decenas de centenares de pacien- 
tes con SIDA. 



Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... O 

• Todos los tipos de organismos y de celulas tienen algun tipo 
de virus como parasite 

• Tras infectar una celula, los virus pueden replicarse o 
permanecer latentes. 

Deberias ser capaz de... O 

1) Realizar un diagrama de un ciclo de replicacion lisogenico. 

2) Realizar un diagrama de las seis fases de un ciclo de 
replicacion h'tico:entrada,sintesis de proteinas, replicacion 
del genoma, agrupacion virica, salida y transmision a un 
nuevo huesped. 

3) Explicar como lo hace el VIH para realizar cada uno de los 
pasos de su ciclo de replicacion. 



Web Animation 



en www.masteringbio.com 



The HIV Replicative Cycle 



35.3 iQue ocurre durante 

la diversificacion de los virus? 

Si los virus pueden infectar casi todos los tipos de organismo 
y celulas conocidos, ,;c6mo es posible que los biologos pue- 
dan identificar temas que ayuden a organizar la diversidad 
viral? La respuesta es que, ademas de ser identificados como 
envueltos o no envueltos, los virus se pueden categorizar por 
la naturaleza de su material hereditario; en esencia, el tipo de 
molecula que compone sus genes. El unico aspecto impor- 
tante de la diversidad virica es la variacion existente en su 
material genetico. 

Hay otros dos puntos criticos para reconocer la diversi- 
dad virica: (1) los biologos no tienen una comprension so- 
lida sobre como se originan los virus, pero (2) es cierto que 
los virus seguiran diversificandose. Vamos a analizar la di- 
versidad de las moleculas que crean genes vfricos, entonces 
consideraremos hipotesis para explicar de donde vienen los 
virus asf como datos recientes sobre virus nuevos o «emer- 
gentes». 
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TABLA RESUMEN 35.2 La diversidad de los genomas virales 



Leyenda: ss = una sola hebra; ds = doble hebra; (+) = sentido positivo (la secuencia del genoma es la misma que el mRNA virico); 
(-) = sentido negativo (la secuencia del genoma es complementaria al mRNA virico). 



Genoma Ejemplo(s) Huesped Resultado de la infeccion Notas 

(+)ssRNA + TMV Plantas detabaco Enfermedad del mosaico El TMVfue el primer virus 

deltabaco de RNA en ser descubierto. 



(-)ssRNA 



Gripe Muchos mamiferos 

y especies de pajaros 



Gripe 



Los virus ssRNA de sentido 
negativo transcriben sus 
genomas a mRNA a traves de 
la RNA replicasa. 



dsRNA 



Fitovirus Arroz, maiz y otras 

especies de cultivos 



Enanismo 



Los virus RNA de doble 
hebra se transmiten de planta 
a planta a traves de los 
insectos. Muchos tambien 
pueden replicarse en su 
huesped insecto. 



ssRNA que requiere + Virus del Polios Sarcoma (cancer del El virus del sarcoma de 

transcripcion inversa sarcoma tejido conectivo) Rous fue identificado como 

para la replicacion de Rous cancer decadas antes de que 

se descubriera otro agente 
causante de virus en 1 91 1 . 



ssDNA, puede ser 
(+),(-), o(+)y(-) 



£x174 



Bacterias 



Muerte de la celula 
huesped 



El genoma del £ x 1 74 es 
circular y fue el primer 
genoma completo en ser 
secuenciado. 



dsDNA 



Baculovirus Insectos 
Viruela Humanos 
Bacteriofago Bacterias 



Muerte 
Viruela 
Muerte 



Estos son los virus mas grandes 
en lo que se refiere al tamaho 
del genoma y la talla general. 



La naturaleza del material genetico virico 

El DNA es el material hereditario de todas las celulas. Todas 
las celulas sintetizan las moleculas que necesitan para funcio- 
nar, la informacion fluye desde el DNA al mRNA y a las pro- 
temas (Capftulo 15). Aunque todas las celulas siguen este pa- 
tron, llamado el dogma central de la biologfa molecular, 
algunos virus lo rompen. Esta conclusion se remonta a los tra- 
bajos realizados en la decada de 1950, cuando los biologos 
pudieron separar los componentes de la protema y el acido 
nucleico de una particula conocida como el virus de mosaico 
de tabaco, o TMV. Sorprendentemente, la porcion de acido 
nucleico de este virus consistfa en RNA, y no en DNA. Expe- 
rimentos posteriores demostraron que el RNA del TMV, por 
si mismo, podia infectar tejidos de plantas y causar enferme- 
dades. Este resultado fue desconcertante porque mostro que, 
por lo menos en este virus, el RNA, y no el DNA, funciona 
como material genetico. 

O Investigaciones posteriores revelaron la sorprendente di- 
versidad de los tipos de genoma virico. En algunos grupos de 
virus, como los agentes que causan el sarampion y la gripe, el 
genoma consiste en RNA. En otros, como las particulas que 
causan el herpes y la viruela, el genoma se compone de DNA. 
Ademas, el genoma RNA y DNA de los virus puede ser tanto 
de una sola hebra como de dos. Los genomas de una sola 
hebra tambien pueden clasificarse como de « sentido positivo », 
« sentido negativo » o «ambisentido». En un virus de sentido 
positivo el genoma contiene las mismas secuencias que el 



mRNA requerido para producir protemas vfricas. En un virus 
de sentido negativo, las secuencias base del genoma son com- 
plementarias a las de los mRNA videos. En un virus ambisen- 

tido, algunas secciones del genoma son de sentido positivo 
mientras que otras son de sentido negativo. La Tabla Resu- 
men 35.2 refleja la diversidad de los tipos de genoma virico. 
O Si comprendes el concepto de la diversidad en el genoma vi- 
rico, debenas ser capaz de nombrar dos tipos que no esten ba- 
sados en un DNA de doble hebra. Para cada uno de estos ge- 
nomas, debenas poder hacer un diagrama de los pasos que 
realiza el flujo de informacion desde el gen a la protema. 

Finalmente, el numero de genes que se encuentra en los 
virus varia mucho. Los tymovirus que infectan plantas contie- 
nen por lo menos tres genes, pero el genoma de la viruela 
puede codificar hasta 353 protemas. 

iDe donde vienen los virus? 

Nadie sabe donde se originaron los virus, pero muchos biolo- 
gos sugieren que pueden ser derivados de plasmidos y elemen- 
tos transponibles introducidos en el Capitulo 19 y en el Capf- 
tulo 20. Los virus, los plasmidos y los elementos transponibles 
son todos acelulares, elementos geneticos moviles que se repli- 
can con la ayuda de una celula huesped. Los virus simples son 
en realidad indiferenciables de los plasmidos excepto por un 
rasgo: codifican protemas que forman una capsida y permiten 
a los genes existir fuera de una celula. 
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Algunos biologos suponen que los virus simples, los plas- 
midos y los elementos transponibles representan «conjuntos 
de genes escapados». Esta hipotesis afirma que los elementos 
geneticos moviles descienden de grupos de genes que escapa- 
ron ffsicamente de cromosomas bacterianos o eucariotas hace 
mucho tiempo. Segun esta hipotesis, los grupos de genes esca- 
pados escogieron una existencia movil y parasitaria porque 
resultaba que codificaban la information que necesitaban 
para replicarse a si mismos a expensas de los genomas que 
una vez los sostuvieron. En el caso de los virus, la hipotesis es 
que los virus escapados inclman las instrucciones para reali- 
zar una capsida de protemas y posiblemente protemas de en- 
voltorio. Segun la hipotesis de los genes escapados, es posible 
que cada tipo distinto de virus RNA y algunos de los virus 
DNA representen diferentes «momentos de escape ». 

Sin embargo, los mismos investigadores argumentan que 
los virus DNA con grandes genomas se pudieron haber origi- 
nado de un modo muy distinto. Aquf la hipotesis es que los 
virus con gran DNA descienden de bacterias que vivfan libre- 
mente y que en algun momento adoptaron su residencia en el 
interior de celulas eucariotas. La idea es que estos organismos 
degeneraron hasta convertirse en virus a medida que perdian 
gradualmente los genes necesarios para sintetizar ATP, acidos 
nucleicos, aminoacidos y otros componentes. Aunque esta 
idea suena a especulacion, no puede ser descartada a la ligera. 
El Capftulo 28 introducfa especies del genero Chlamydia, que 
son bacterias que viven como parasitos en el interior de celu- 
las animales. Y el Capftulo 29 mostraba pruebas de que los 
organulos llamados mitocondria y cloroplasto, que residen en 
el interior de la celula eucariota, se originaron como simbion- 
tes intracelulares. Los investigadores arguyen que, en vez de 
evolucionar hasta convertirse en simbiontes intracelulares que 
ayudaban a la celula huesped, los virus DNA se convirtieron 
en parasitos capaces de destruir al huesped. 

Hasta la fecha, ninguna de las dos hipotesis ha sido com- 
probada de manera rigurosa. Para apoyar la teorfa de los genes 
escapados, los investigadores seguramente tendran que descu- 
brir un nuevo virus que se originase de este modo, o virus que 
hayan derivado tan recientemente de genes bacterianos o euca- 
riotas que la secuencia de DNA vfrico aun se parezca mucho a 
la secuencia de DNA de esos genes. Para apoyar la hipotesis 
de la degeneration, los investigadores senalan al mimivirus, 
que aun contiene algunos genes involucrados en la sfntesis de 
protefna. Tambien se esta discutiendo una tercera alternativa: 
la posibilidad de que los virus coevolucionaran con las prime- 
ras formas de vida basadas en RNA (vease Capftulo 4). Ac- 
tualmente, no hay una opinion aceptada de manera general 
sobre de donde vinieron los virus. Como los virus son tan di- 
versos, es logico que las tres hipotesis pudieran ser validas. 

Virus emergentes, enfermedades emergentes 

Aunque no se sabe como evolucionaron los diversos tipos de 
virus, es cierto que los virus seguiran diver sificandose. Con una 
regularidad alarmante, en las portadas de los periodicos se en- 
cuentran noticias de virus mortales que estan infectando a seres 
humanos por primera vez. En 1993 un hantavirus que normal- 
mente infecta a los ratones afecto de pronto a docenas de perso- 
nas en el sudoeste de los EE.UU. Casi la mitad de los individuos 



que desarrollaron sindrome pulmonar por hantavirus murio. Se 
registraron tasas de mortalidad aun mas altas en 1995 con el 
virus del Ebola, una variante de un virus de los monos, que 
causo una oleada de infecciones en la Republica Democratica 
del Congo. Cuando el brote amaino, se habfan registrado unos 
200 casos, el 80 por ciento fueron fatales. Durante el brote de 
Ebola de 1976, el 90 por ciento de los casos fueron mortales. 
Numerosos casos de gripe aviar que habfa infectado y matado 
seres humanos causaron alarma mundial en 2005-2006. 

El sindrome pulmonar por hantavirus, el Ebola y la gripe 
aviar son ejemplos de enfermedades emergentes: nuevas en- 
fermedades que de repente afectan a un numero importante de 
individuos de una poblacion huesped. En estos casos, los 
agentes causativos se consideraron virus emergentes porque 
habian cambiado de su especie huesped tradicional a un 
nuevo huesped: los seres humanos. Muchos investigadores 
consideran el VIH como un virus emergente porque se origino 
en chimpances y se transmitio por primera vez a los humanos 
entre los inicios y mediados del siglo xx (vease Cuadro 35.3). 

Los medicos se alarman cuando ven muchos pacientes con 
sfntomas identicos y poco frecuentes de una enfermedad en la 
misma area geografica durante un corto periodo de tiempo. 
Los medicos informan de estos casos a las autoridades de 
salud publica, que llevan a cabo dos tareas urgentes: (1) iden- 
tificar el agente que esta causando la nueva enfermedad y (2) 
determinar como se esta transmitiendo la enfermedad. 

Para identificar un patogeno se pueden utilizar varias estra- 
tegias. En el caso del brote del sindrome pulmonar por hanta- 
virus, las autoridades reconocieron grandes similitudes con 
sfntomas de casos en los EE.UU. causados por un hantavirus 
llamado virus Hantaan, nativo del noreste de Asia. El virus 
Hantaan raramente causa enfermedades en los seres humanos; 
su huesped habitual son los roedores. Para determinar si un 
virus parecido al Hantaan era el responsable del brote en 
EE.UU., los investigadores empezaron por capturar ratones 
en las casas y los lugares de trabajo de los afectados. Un ter- 
cio de los roedores capturados dieron positivo para presencia 
de virus parecidos al Hantaan. (Las pruebas que se hicieron se 
explican en el Capitulo 49.) Los estudios de secuencias de 
DNA confirmaron que el virus era un tipo de hantavirus que 
no habfa sido descrito hasta el momento. Ademas, las secuen- 
cias encontradas en los ratones coincidfan con las de los pa- 
cientes infectados. Basandose en estos resultados, las autori- 
dades estaban seguras de que un hantavirus transmitido por 
roedores estaba causando la oleada de infecciones. 

El siguiente paso en el programa de investigation, la transmi- 
sion del agente es igualmente crftico. Si un virus que normal- 
mente es parasito de una especie distinta empieza a infectar de 
repente a seres humanos, si puede transmitirse de manera eficaz 
de persona a persona, y si causa una enfermedad seria, entonces 
el brote tiene potencial para convertirse en una epidemia. Pero si 
la transmision se realiza solo entre el huesped habitual y los 
seres humanos, como en el caso de la rabia, entonces el numero 
de casos se mantendra bajo. Hasta la fecha, por ejemplo, la 
gripe aviar no ha sido transmitida de manera eficaz de persona 
a persona, solo de manera no eficaz de aves a personas. 

Para determinar como se transmite un virus es necesario un 
trabajo detectivesco a la antigua usanza. A traves de entrevistas 
a los pacientes sobre sus actividades, los epidemiologos deciden 
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CUADRO 35. 



£D6nde se origino el VIH? 



La clave para descubrir de donde viene el 
VIH yace en la comprension de la historia 
de la evolucion, o filogenia, del virus. Los 
investigadores han reconstruido esta his- 
toria comparando la composicion de los 
genes del VIH con secuencias de virus 
muy emparentados que son parasitos de 
chimpances, monos y otros mamiferos 
(Figura 35.16). Las relaciones entre estas 
secuencias de genes sostienen varias 
conclusiones: 

• El VIH pertenece a un grupo de virus 
llamados lentivirus, que infectan un 
amplio grupo de mamiferos, inclu- 
yendo a los gatos domesticos, los caba- 
llos, las cabras y los primates. (Lenti es la 
rai'z latina que significa «lento», que 
aqui se refiere al largo periodo que se 
observa entre el inicio de una infeccion 
por parte de estos virus y la aparicion 
de las enfermedades que causa). 

• Muchos de los parientes mas cercanos 
del VIH tambien tienen la palabra in- 
munodeficiencia en su nombre. Igual 
que el VIH, estos agentes son parasitos 
de celulas que forman parte del sis- 
tema inmunitario. Sin embargo, por ra- 
zones desconocidas, parece que los 
parientes mas cercanos del VIH no 



causan enfermedades en sus huespe- 
des. Estos virus infectan a monos y 
chimpances y se llaman virus de inmu- 
nodeficiencia simia (VIS). 

Hay dos tipos distintos de virus de in- 
munodeficiencia humana, llamados 
VIH-1 y VIH-2. Aunque ambos pueden 
causar SIDA, el VIH-1 es mucho mas vi- 
rulento y es el mejor estudiado de los 
dos. Este capitulo gira en torno a el. 

Los parientes mas cercanos del VIH-1 
son virus de inmunodeficiencia aisla- 
dos de chimpances que viven en Africa 
central. Por contraste, los parientes mas 
cercanos del VIH-2 son virus de inmu- 
nodeficiencia que parasitan monos lla- 
mados mangabeyes grises. En Africa 
central, donde las tasas de infeccion 
del VIH-1 llegaron por primera vez a 
proporciones epidemicas, el contacto 
entre chimpances y seres humanos es 
amplio. Se caza a los chimpances para 
que sirvan como comida o como ani- 
males de compania. Asimismo, los 
mangabeyes grises se cazan y se tie- 
nen como animales de compania en 
Africa occidental, donde las tasas de in- 
feccion del VIH-2 son las mas altas. Para 
aclarar estas observaciones, los biolo- 



gos sugieren que el VIH-1 es un des- 
cendiente de los virus que infectan a 
los chimpances, y el VIH-2 es un des- 
cendiente de los virus que infectan a 
los mangabeyes grises. Los «saltos» 
entre especies posiblemente ocurrie- 
ron cuando un ser humano cortaba en 
pedazos a un mono o un chimpance 
para utilizarlo como alimento. 

• Existen diversas cepas de VIH-1. Una 
cepa del virus consiste en una pobla- 
cion que tiene caracten'sticas simila- 
res. La cepa mas importante del VIH-1 
se llama O de out-group (grupo exte- 
rior, lo que significa, de entre el resto 
de cepas, el grupo parental mas basal), 
N de new (nuevo) y M de main (princi- 
pal). Como existen pocos mecanismos 
para que los virus salten de los seres 
humanos hacia los chimpances o los 
monos, es posible que cada una de 
estas cepas represente un origen inde- 
pendiente del VIH de una cepa del VIS 
de chimpance. Este es el punto clave. 
La existencia de estas diversas cepas 
sugiere que el VIH-1 ha saltado de los 
chimpances a los seres humanos di- 
versas veces y es posible que lo haga 
de nuevo en el future 
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Las ramas oscuras 
indican las cepas 
de VIH que infectan 
a los humanos 



FIGURA 35.16 Filogenia de las cepas y tipos del VIH. Arbol filogenetico que muestra las relaciones de evolucion entre 
algunos de los virus de inmunodeficiencia que infectan a los primates, incluyendo a los chimpances, los humanos y 
diversas especies de monos. 

O EJERCICIO En las ramas adecuadas, indica donde salto el VIS a los humanos (dibuja y etiqueta barras entre las ramas 
adecuadas). 
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si cada paciente pudo haber adquirido el virus de un modo in- 
dependiente. <;Los infectados con el hantavirus estuvieron en 
contacto conratones? Si fue asi, ^fueron mordidos? ^Manipula- 
ron heces u orina de roedores durante tareas de limpieza o en- 
traron en contacto con comida contaminada? <;La enfermedad 
empezo a aparecer en los asistentes sanitarios, lo que significa 
que estaba siendo transmitida de ser humano a ser humano? 

En el brote de hantavirus, las autoridades de salud publica 
concluyeron que no se estaban dando casos de transmision 
entre humanos. Los asistentes sanitarios no enfermaron: como 
los pacientes no tuvieron contacto extensivo entre ellos, era 
probable que cada uno hubiese adquirido el virus de manera 
independiente. El brote tambien coincidio con un incremento 
de la poblacion local de ratones durante un breve periodo 
de tiempo, que estaba relacionado con el clima. La posibilidad 
mas plausible era que los individuos hubieran adquirido el pa- 
togeno inhalando polvo o manipulando comida que contema 
restos de heces u orina de raton. En resumen, el hantavirus no 
tenia el potencial para causar una epidemia. La mejor medicina 
era la preventiva: se aviso a los propietarios de viviendas de que 
debfan cazar a los ratones en las areas habitables, llevar masca- 
rillas mientras limpiasen cualquier area en la que los ratones 
pudiesen haber vivido, y almacenar comida en botes cerrados. 

El virus del Ebola, por otro lado, era evidentemente transmi- 
tido de persona a persona. Muchos doctores y enfermeras lo 
contra jer on tras atender a pacientes con el virus. Las infeccio- 
nes que se originan en los hospitales normalmente se extienden 
cuando se pasan de paciente a paciente a traves del personal sa- 
nitario. Pero gracias a la observacion atenta de los procedi- 
mientos que realizaba el personal del hospital, los investigado- 
res concluyeron que el virus del Ebola se estaba transmitiendo 
solo a traves de contacto directo de fluidos corporales (sangre, 
orina, heces o esputos). El brote se puso bajo control cuando 
los trabajadores del hospital aumentaron sus estandares de hi- 
giene e insistieron en la eliminacion o desinfeccion de toda la 
ropa de cama, los utensilios y el equipamiento contaminado. La 
situation con el brote de gripe aviar en 2005-2006 fue similar: 
transmision entre personas extremadamente rara y basada solo 
en contacto directo extensivo con fluidos corporales. Si los 
virus del Ebola o de la gripe aviar se hubiesen transmitido por 
contacto casual como el tacto o la inhalation, como el virus del 
resfriado, habrfa tenido lugar una epidemia masiva. 

Comprueba si lo has entendido 



35.4 Linajes clave de virus 

Como los cientificos estan casi seguros de que los virus se ori- 
ginaron en multiples momentos a lo largo de la historia de la 
vida, no existe nada parecido a una filogenia de todos los 
virus. Dicho de otro modo, no hay un arbol filogenetico sim- 
ple que represente la historia de la evolution de los virus como 
sucede con los organismos que se presentan en capftulos poste- 
riores. En vez de eso, los investigadores se concentran en com- 
parar las secuencias base del material genetico de pequenos 
grupos de virus estrechamente relacionados entre ellos y en uti- 
lizar estos datos para reconstruir la filogenia de linajes especf- 
ficos. Los ar boles filogeneticos de los virus normalmente se de- 
ducen comparando datos de secuencias del acido nucleico, 
utilizando las tecnicas explicadas en el Capftulo 27. 

El arbol filogenetico de los virus de inmunodeficiencia de 
los simios y de los virus de inmunodeficiencia humana de la Fi- 
gura 35.16 es un buen ejemplo de como los investigadores 
construyen e interpretan las filogenias de un grupo especffico 
de virus. Estos tipos de filogenias han sido importantes en la 
comprension de la diversidad vfrica y en las fuentes de los virus 
emergentes. Por ejemplo, los analisis filogeneticos permitieron 
a los biologos reconocer que hay dos tipos distintos de VIH. 
Los datos filogeneticos que se muestran en el diagrama de la 
Figura 35.16 indican que el VIH-1 y el VIH-2 son tipos de 
virus distintos que se originaron en distintas especies huespe- 
des (vease Cuadro 35.3). Estos datos se correlacionan con la 
observacion de que el VIH-1 y el VIH-2 difieren de forma im- 
portante. Por ejemplo, aunque ambos tipos de VIH infectan 
celulas del sistema inmunitario y se transmiten normalmente 
por contacto sexual, el VIH-2 es mucho menos virulento y se 
transmite mas facilmente entre humanos que el VIH-1. 

Para organizar la diversidad de los virus a gran escala, los 
investigadores los agrupan en siete categorfas generales basa- 
das en la naturaleza de su material genetico. Entre este amplio 
agrupamiento, los biologos tambien diferencian un total de 
unas 70 familias de virus que se distinguen por (1) la estruc- 
tura del virion (a menudo si esta envuelto o no), y (2) la natu- 
raleza de la especie huesped. 

Aunque no tienen nombres cientificos formales, los virus 
de las distintas familias se agrupan en diversos generos por 
conveniencia. Entre los generos, los biologos identifican y dan 
nombre a los tipos de virus, como el VIH, el virus del saram- 
pion o la viruela. Entre cada uno de estos tipos vfricos, se pue- 
den identificar y calificar de cepas las poblaciones con carac- 
terfsticas distintivas. La cepa es el nivel de taxonomfa mas 
bajo o mas especffico de los virus. Las cepas O, N y M del 
VIH, que se resaltan en la Figura 35.16, son ejemplos de dis- 
tintas cepas de virus. En el caso del VIH-1, las cepas a las que 
se ha dado nombre resultaron de «saltos» independientes del 
virus de inmunodeficiencia de los simios a un nuevo huesped: 
el ser humano. Cada una de estas cepas tiene caracterfsticas 
distintivas. La cepa M, por ejemplo, se llamo main (principal) 
porque es la responsable de la mayorfa de las infecciones de 
VIH conocidas hasta hoy. 

Para tener una idea de la diversidad vfrica, vamos a estu- 
diar algunos de los grupos principales que pueden identifi- 
carse por la naturaleza de su material genetico. 



Si entiendes que... o 

Entre los virus, varios tipos de moleculas diferentes sirven como 
material genetico 

Deberias ser capaz de... O 

1 ) Explicar como el genoma del RNA de hebra simple de sentido 
negativo de los virus de la gripe, que son complementarios 
en secuencia para el mRNA viral, se utiliza para producir una 
nueva generacion de viriones de la gripe. 

2) Establecer si una mutacion que permitio que los virus de la 
gripe aviar se extendieran a traves de particulas del aire 
tosido por infectados converting al virus en mas o menos 
peligroso para los humanos. Explica tu razonamiento. 
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Virus de DNA de doble hebra (dsDNA) 



El grupo de los virus de DNA de doble hebra es grande, se 

compone de 21 familias y 65 generos. La viruela 

(Figura 35.17) es quiza el mas conocido de ellos. Aunque la 

viruela ha sido responsable de millones de muertes a lo largo 

de la historia de la humanidad, fue erradicada a traves 

de programas de vacunacion. Hoy en dfa la viruela esta extinta 

en la naturaleza salvaje; las unicas muestras del virus que aun 

se conservan se guardan en laboratorios de investigation. 

Material genetico Como su nombre indica, los genes de estos 
virus consisten en una sola molecula de DNA de doble hebra. 
La molecula puede ser lineal o circular. 

Especies huesped Estos virus son parasitos de huespedes de 
todo el arbol de la vida, con la exception notable de las 
plantas terrestres. Incluyen familias de virus llamadas 
bacteriofagos T-even y A, algunos de los cuales infectan E. coli. 
Ademas, los virus de la viruela, los herpesvirus y los 
adenovirus, algunos de los cuales parasitan a seres humanos, 
tienen genomas que consisten en DNA de doble hebra. 

CidO de replicacidn En la mayorfa de virus de DNA de doble 
hebra que infectan eucariotas, los genes vfricos tienen que 
entrar en el nucleo para replicarse. Los genes vfricos solo se 
replican durante la fase S, cuando los cromosomas de la celula 
huesped se estan replicando. Como resultado, este tipo de 
virus puede mantener una infection solamente en las celulas 
que se estan dividiendo de manera activa, como las celulas que 



recubren el tracto respiratorio o el canal urogenital. Algunos 
de estos virus pueden inducir la replicacion en las celulas 
infectadas. 




FIGURA 35.1 7 La viruela es un virus de doble hebra. 



Virus de RNA de transcription inversa (retrovirus) 



Los genomas del virus de RNA de transcription inversa se 
componen de una sola hebra de RNA. Solo existe una familia, 
llamada retrovirus. 

Material genetico Las partfculas de los virus tienen dos copias 
de su genoma de una sola hebra, asf que son diploides. 

Especies huesped Se sabe que las especies de este grupo solo 
parasitan a vertebrados, en especial a pajaros, peces o 
mamfferos. El VIH es el virus mas familiar de este grupo. El 
virus del sarcoma de Rous, el virus del tumor mamario del 
raton y el virus de la leucemia murina (raton) son otros 
retrovirus que tambien se han estudiado en profundidad. El 
virus del sarcoma de Rous fue el primer virus del que se 
demostro su asociacion al desarrollo del cancer (en los polios); 
los virus del raton fueron los primeros virus de los que se supo 
que aumentaban el riesgo de cancer en los mamfferos (Figura 
35.18). En la mayona de los casos los virus que se asocian al 
desarrollo del cancer contienen genes que contribuyen al 
crecimiento incontrolado de las celulas que infectan. 

CidO de replicacion Los retrovirus contienen la enzima 
transcriptasa inversa en el interior de su capsida. (Una partfcula 
tfpica del VIH contiene mas o menos la mitad de moleculas 
de transcriptasa inversa). Cuando el genoma RNA 
y la transcriptasa inversa del virus entran en el citoplasma de la 



celula huesped, la enzima cataliza la sfntesis de un cDNA de 
una sola hebra del RNA original. La version del genoma del 
DNA de doble hebra entra en el nucleo con una protema vfrica 
llamada integrasa. La integrasa cataliza la integration de los 
genes vfricos al interior de un cromosoma huesped. Puede que 
el virus quede latente durante un periodo, pero al final los 
genes se transcriben a RNA para empezar el crecimiento lftico y 
la production de una nueva generation de partfculas de virus. 




FIGURA 35.1 8 Algunos retrovirus, como el virus del tumor 
mamario del raton, estan asociados con el cancer. 
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Virus de RNA de doble hebra (dsRNA) 




Hay siete familias de virus de RNA de doble hebra y un total 
de 22 generos. La mayoria de los virus de este grupo son no 
envueltos. 

Material genetico En algunas familias, las particulas de virus 
suelen tener un genoma que consta de 10-12 moleculas de 
RNA de doble hebra; en otras familias, el genoma se compone 
de solo 1-3 moleculas de RNA. 

Especies huesped Los virus con genomas de RNA de doble 
hebra son parasitos de una amplia variedad de huespedes, 
incluyendo los hongos, las plantas terrestres, los insectos, los 
vertebrados y las bacterias. Los virus que causan enfermedades 
en el arroz, el mafz, la cana de azucar y otras cosechas son 
especialmente destacables. La Figura 35.19 muestra plantas de 
arroz que estan siendo atacadas por un virus de RNA de doble 
hebra. Las infecciones tambien son comunes en Penicillium, un 
hongo filamentoso que produce el antibiotico penicilina. Las 
infecciones de reovirus y de rotavirus, la mayor causa de 
diarrea infantil en los humanos, son responsables de mas de 
110 millones de casos y 44.000 muertes cada ano. 

CidO de replicacion Una vez en el interior del citoplasma de 
una celula huesped, el genoma de doble hebra de estos virus 
sirve como patron para la smtesis de RNA de una sola hebra, 
que despues son convertidas en proteinas viricas. Las proteinas 
forman las capsidas de una nueva generation de particulas de 
virus. Las copias del genoma se crean cuando la enzima vfrica 
convierte el RNA de una sola hebra en uno de doble hebra. 




FIGURA 35.1 9 Los virus de RNA de doble hebra, como el del 
raquitismo andrajoso, son parasitos de una amplia variedad 
de organ ismos. En la fotografia, arroz. 



Virus de RNA de una sola hebra de sentido negativo (HssRNA) 



Hay 7 familias y 30 generos en este grupo. La mayoria de los 
miembros de este grupo son envueltos, pero algunos virus de 
RNA de una sola hebra de sentido negativo carecen de envoltura. 

Material genetico La secuencia de bases de un virus de RNA de 
sentido negativo es opuesta en lo que se refiere a polaridad a la 
secuencia de un mRNA viral. Dicho de otro modo, el genoma 
del virus de una sola hebra es complementario al mRNA virico. 
Dependiendo de la familia, el genoma puede constar de una 
unica molecula de RNA o hasta ocho moleculas de RNA 
separadas. 

Especies huesped Una amplia variedad de plantas y animales 
tienen como parasitos a virus con genomas RNA de una sola 
hebra de sentido negativo. Si alguna vez has tenido gripe, 
paperas o sarampion, ya tienes un conocimiento doloroso de 
estos virus (Figura 35.20). El Ebola, el Hantaan, y los virus de 
la rabia tambien pertenecen a este grupo. 

CidO de replicacion Cuando el genoma de un virus de RNA de 
una sola hebra de sentido negativo entra en una celula huesped, 
una RNA polimerasa virica utiliza ese genoma como un patron 
para hacer nuevo mRNA virico. Despues, estos mRNA viricos 
son transformados para formar proteinas viricas. Los mRNA 
viricos tambien sirven como patron para la smtesis de nuevas 
copias del genoma RNA de una sola hebra de sentido negativo. 




FIGURA 35.20 Los virus de RNA de una sola hebra de sentido 
negativo, como el virus del sarampion, causan algunas 
enfermedades comunes de la infancia. 
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Virus de RNA de una sola hebra de sentido positivo ([+]ssRNA) 



Este es el grupo de virus mas grande que se conoce, con 81 
generos organizados en 21 familias. 

Material genetico La secuencia de bases de un virus de RNA 
de sentido positivo es la misma que la del mRNA virico. Dicho 
de otro modo, el genoma no necesita ser transcrito para que se 
produzcan las protemas. Segun la especie, el genoma consta de 
una a tres moleculas de RNA. 

Especies huesped La mayoria de virus de plantas importantes 
a nivel comercial pertenecen a este grupo. A menudo se los 
llama virus de mota, virus de mancha, virus cloroticos (lo que 
significa que carecen de clorofila), virus necroticos (o sea, 
celulas muertas rodeadas de tejido intacto) o virus mosaico. La 
Figura 35.21 muestra una hoja sana de caupf y una hoja de 
caupf que ha sido atacada por un virus de RNA de una sola 
hebra de sentido positivo. Sin embargo, algunas especies de 
este grupo de virus se especializan en ser parasitos de 
bacterias, hongos o animales. Una variedad de enfermedades 
humanas, incluyendo el resfriado comun, la polio y la hepatitis 
A, C y E, son causadas por virus de RNA de sentido positivo. 

CidO de replicacidn Cuando el genoma de estos entra en una 
celula huesped, el RNA de una sola hebra se transcribe 
inmediatamente a protemas viricas. Estas protemas incluyen las 
enzimas que hacen copias del genoma. La nueva generacion de 



particulas de virus esta agrupada en una estructura compleja 
que se vincula con las membranas de la celula huesped. 




Hoja sana Hoja infectada con virus 

FIGURA 35.21 Los virus de RNA de una sola hebra de sentido 
positivo, como el virus mosaico del caupf, causan 
enfermedades importantes en las plantas. 
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RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 
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O Los virus son parasitos minusculos no celulares que infectan a 
casi todos los tipos de celulas conocidos. No pueden metabolizar 
por si mismos, o sea, fuera de las celulas huespedes, y se consi- 
dera que no estan vivos. Los diversos tipos de virus infectan espe- 
cies y tipos de celulas espetificas. 

Los virus causan enfermedades y muertes en plantas, hongos, 
bacterias y arqueas, asi como en seres humanos y otros animales. 
Normalmente la vacunacion es efectiva para prevenir epidemias 
de virus. Por desgracia, es dificil o imposible disenar una vacuna 
que pueda preparar el sistema inmunitario para virus que mutan 
muy rapido, como el VIH y la gripe avian 

Debenas ser capaz de explicar por que, a pesar de la diversidad 
y abundancia de virus, la mayoria de las celulas estan sanas. Q 

O Aunque los virus son diversos a nivel morfologico, pueden clasi- 
ficarse en dos tipos generales: virus envueltos y no envueltos. 

Tanto los virus envueltos como los no envueltos tienen una cap- 
sida hecha de protemas. Normalmente la capsida encierra enzi- 
mas viricas y tambien genoma virico. Los virus no envueltos 
constan de una capsida sin vaina, pero en los virus envueltos la 
capsida esta rodeada de un envoltorio membranoso. Los virus no 
envueltos salen de la celula por lisis; los virus envueltos salen de 
la celula por brotacion. 

Debenas ser capaz de hacer esbozos comparando las morfolo- 
gias generales de virus envueltos y no envueltos. Q 



O El ciclo de la infection virica puede reducirse a seis pasos: ( 1 ) en- 
trada en una celula huesped, (2) production de protemas viricas, 
(3) replication del genoma virico, (4) agrupacion de una nueva 
generacion de partfculas de virus, (5) salida de la celula infectada 
y (6) transmision a un nuevo huesped. 

Una enfermedad virica empieza cuando el contenido de una par- 
ticula de virus entra en una celula huesped. Por ejemplo, cuando 
el VIH se fija a una protema de transmembrana llamada CD4 y 
un correceptor, el envoltorio del virus, parecido a una membrana, 
se fusiona con la membrana plasmatica de la celula huesped, y el 
genoma virico y las protemas entran en el citoplasma. En la se- 
gunda fase del ciclo de replication, se producen las protemas viri- 
cas. El genoma virico se replica en la tercera fase, y entonces las 
protemas viricas se agrupan y forman particulas completas (la 
cuarta fase del ciclo de infeccion). Entonces la nueva generacion 
de particulas completas brota de la celula o la revienta, normal- 
mente matando al huesped en el proceso. Una vez son liberadas, 
las particulas pueden infectar otras celulas del mismo organismo 
multicelular o transmitirse a un nuevo huesped. 

Debenas ser capaz de explicar como se pueden parar por lo 
menos tres de las seis fases de ciclos de replication virica, utili- 
zando el VIH como ejemplo. Q 
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O Enlo que se refiere a la diversidad, el rasgo clave de los virus es 
la naturaleza de su material genetico. El genoma de los virus 
puede consistir en una doble hebra de DNA, una sola hebra de 
DNA, una doble hebra de RNA o uno de diversos tipos de RNA 
con una sola hebra. 

Los genomas viricos son pequenos y pueden estar formados por 
RNA o por DNA, pero no por ambos. Los genomas viricos no co- 
difican ribosomas, y la mayoria de los genomas viricos no codifi- 
can las enzimas necesarias para transcribir sus propias proteinas o 

PREGUNTAS 



para desempenar otros tipos de biosintesis. Cuando un virus infecta 
una celula huesped usa las enzimas, los nutrientes, el ATP y los ri- 
bosomas de esa celula para crear una nueva generation de particu- 
las de virus. Esta observation explica por que las enfermedades viri- 
cas no son faciles de tratar con farmacos: las moleculas que 
incapacitan las enzimas que los virus necesitan pueden danar tam- 
bien a las celulas huesped. 

Deberias ser capaz de explicar como se copia un genoma virico que 
consta de DNA de una sola hebra por una DNA polimerasa virica. Q 



O Comprueba tus conocimientos 

1. <;C6mo entran en las celulas del animal los virus que los infectan? 

a. Los virus pasan a traves de una herida. 

b. Los virus se adhieren a una proteina de membrana. 

c. Los virus perforan la pared celular. 

d. Los virus lisan la celula. 

2. iQue hace la transcriptasa inversa? 

a. Sintetiza protemas del mRNA. c. Sintetiza DNA del RNA. 

b. Sintetiza tRNA del DNA. d. Sintetiza RNA del DNA. 

3. iQue proporcionan las celulas huesped a los virus? 

a. Nucleotidos y aminoacidos. c. ATP. 

b. Ribosomas. d. Todo lo anterior. 

4. i Cuando adquieren su envoltorio la mayoria de las particulas de 
virus envueltos? 

a. Durante la entrada a la celula huesped. 

b. Mientras brota de la celula huesped. 

c. Cuando revienta de la celula huesped. 

d. Cuando se integran en el cromosoma de la celula huesped. 



5. iQue reaction cataliza la proteasa? 

a. La polimeracion de los aminoacidos en peptidos. 

b. El corte de las cadenas de peptidos largos y su conversion en 
protemas funcionales. 

c. El plegado de las cadenas de peptidos largos y su conversion 
en protemas funcionales. 

d. Agrupacion de particulas viricas. 

6. <;Por que es dificil disenar una vacuna para los virus con altas 
proporciones de mutation, como el VIH y el virus de la gripe? 

a. Las vacunas tienden a ser inestables y a deteriorarse con el 
tiempo. 

b. Estos virus presentan tantos fragmentos de protemas que el 
sistema inmunitario reacciona de manera exagerada. 

c. No tienen fragmentos de protemas que puedan ser 
reconocidas por una celula huesped. 

d. Nuevas mutaciones cambian constantemente las protemas 
viricas. 

•p *9 iq -c fq 'f '.p •£ b •£ iq -\ :sejS3nds3^[ 



O Comprueba tu aprendizaje 

1. La superficie exterior de un virus consta o bien de un envoltorio 
similar a una membrana o bien de una capsida de proteina. iQue 
tipo de superficie exterior tiene el VIH? <Que tipo tiene el 
adenovirus? ^Como se correlaciona la superficie exterior de un 
virus con su modo de existir en una celula huesped, y por que? 

2. Compara la complejidad morfologica del VIH con la del 
bacteriofago T4. <;Cual de los virus dirias que tiene el genoma 
mas grande? Explica la logica de tu hipotesis. 

3. Compara y contrasta el crecimiento litico con el crecimiento 
durante el estado latente. ^Pueden las poblaciones viricas 
incrementarse si los viriones permanecen en estado latente? 
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4. Explica por que las enfermedades viricas son mas dificiles de 
tratar que las enfermedades causadas por bacterias. 

5. Dibuja el ciclo litico de un virus no envuelto con un genoma 
RNA de una sola hebra de sentido positivo que infecta celulas en 
la raiz de las plantas de arroz. Describe los modos de action de 
dos medicamentos que podrian desarrollarse para tratar plantas 
infectadas con este virus. 

6. iQue tipo de datos convencio a los investigadores de que el VIH 
se origino cuando el virus del sindrome de inmunodeficiencia en 
simios «salto» a los seres humanos? ^ Estas de acuerdo con estas 
conclusiones? <;Por que? 



O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. Supon que pudieras aislar un virus que es parasito del patogeno 
Staphylococcus aureus: una bacteria que causa acne, forunculos 
y otras afecciones humanas. ^Como podrias comprobar si este 
virus puede servir como un antibiotico seguro y efectivo? 

2. Si estuvieras a cargo del presupuesto del gobierno dedicado a la 
contention de la epidemia del SID A, <;dedicarias la mayoria de 
los recursos al desarrollo de farmacos, al desarrollo de vacunas o 
a la medicina preventiva? Argumenta tu respuesta. 

3. Las bacterias luchan contra infecciones viricas con endonucleasas 
de restriccion (enzimas de bacterias, presentadas en el Capitulo 
19). Las endonucleasas de restriccion cortan, o rompen, el DNA 
virico en secuencias especificas. Las enzimas no cortan el propio 
DNA de la bacteria, porque las bases del genoma bacteriano estan 
protegidas de la enzima por la mutilation (la adicion de un grupo 
CH 3 ). Genera una hipotesis para explicar por que los miembros 
del grupo Eukarya no tienen endonucleasas de restriccion. 
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4. Considera estas dos definiciones opuestas de la vida: 

a. Una entidad esta viva si es capaz de replicarse a si misma a 
traves de la transformacion quimica dirigida de su entorno. 

b. Una entidad esta viva si es un sistema integrado para el 
almacenamiento, mantenimiento, replicacion y el uso de 
informacion genetica. 

Segun estas definiciones i estan vivos los virus? Explicate. 



En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
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de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 



FUNCIONAMIENTO DE LAS PLANTAS 



UNIDAD 



Forma yfuncion 
de las plantas 





Seccion transversal del tronco de una secuoya que vivio 1 .71 0 anos. Este capitulo estudia 
la anatomi'a de las plantas, incluido como se forma la madera y por que aparecen los 
anillos de crecimiento en el tronco de los arboles. 



CONCEPTOS CLAVE 

O El cuerpo vascular de las plantas esta 
formado por (1 ) un sistema radicular que 
sostiene la planta y absorbe el agua y los 
iones y (2) un tallo y hojas que absorben el 
dioxido de carbono y la luz solar. Ambos son 
dinamicos: crecen y cambian toda su vida. 

O Debido a la variacion de formas y tallas en 
las diferentes especies e individuos, las 
plantas son capaces de obtener luz solar y 
otros recursos de muy distintas maneras. 

Q El crecimiento primario ocurre cuando las 
celulas situadas en los extremos de las raices 
y tallo se dividen y se agrandan. Este 
extiende el cuerpo de la planta y da lugar a 
la diferenciacion de los tres primeros tejidos, 
especializados en la proteccion,produccion 
y almacenamiento de alimento y transporte. 

O En algunas especies el crecimiento 

secundario hace ensanchar a las raices y a 
los tallos.Se produce cuando las celulas 
cercanas al perimetro de la raiz y el tallo se 
dividen. Anade tejido conductor y una 
estructura de soporte adicional. 



Las plantas fotosinteticas realizan la qmmica mas espec- 
tacular de todos los organismos terrestres. Utilizando la 
energfa del sol y los compuestos primarios basicos 
— dioxido de carbono, agua e iones que contienen nitrogeno, 
fosforo, potasio y otros atomos clave — , las plantas sintetizan 
cientos de hidratos de carbono distintos, protemas, acidos nu- 
cleicos y lipidos. Utilizan dichos compuestos para construir 
sus cuerpos, los cuales deben vivir durante cientos de anos. 
Esta proeza es aun mas impresionante cuando reparas en que 
los materiales primarios que necesitan las plantas para crecer 
son diminutos y difusos: las moleculas de dioxido de carbono, 
los iones de amonio y otros recursos se encuentran en muy 
bajas concentraciones en areas muy extensas. Para obtener 
estos sencillos materiales primarios es necesario el uso de sus 
sofisticadas maquinarias biosinteticas, las raices de las plantas 
y los tallos crecen hacia fuera, de modo que el individuo se ex- 
tiende por el suelo y por la atmosfera. 



En esencia, el cuerpo de la planta recolecta estos difusos re- 
cursos y los almacena en sus celulas y tejidos. La estructura 
del cuerpo de las plantas es dinamica, y por esta razon la ma- 
yoria crece durante toda su vida. Un ejemplar de 5.000 anos 
de Pinus ducampopinus (pino amarillo) tiene raices y partes 
del tronco que aun continuan en crecimiento. Para describir 
este fenomeno, los biologos dicen que las plantas pueden mos- 
trar un crecimiento indeterminado.Bajo condiciones favora- 
bles las plantas expanden sus raices y sus brotes en las direc- 
ciones mas adecuadas, para poder obtener mas y mas luz y 
materiales primarios y asi satisfacer sus necesidades. 

El contraste entre la forma de vida de las plantas y la de los 
animales es asombroso. La mayor parte de los animales puede 
desplazarse y se abastece de una fuente de alimentacion muy 
concentrada. Sin embargo, las plantas permanecen en un 
unico lugar donde extienden sus raices y tallos para recolectar 
recursos difusos y asf procurarse su propio alimento. 
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Este capitulo se centra en resolver tres cuestiones fundamen- 
tales: (1) <:c6mo esta organizado el cuerpo de las plantas?, (2) 
<;por que las plantas son tan variables en forma y tamano? y 
(3) <:c6mo pueden crecer las plantas durante toda su vida? En 
lugar de hacer un estudio del catalogo total de plantas terres- 
tres, nos centraremos aquf en las angiospermas. Recuerda del 
Capitulo 30 que las angiospermas son las plantas que producen 
flores. Dentro de los grandes grupos de plantas, este es el mas 
reciente en aparecer en el registro fosil, y son las que presentan 
mas exito, abundancia y diversidad de las plantas terrestres hoy 
en dia. Ademas, pertenecen al linaje de plantas mas rico y tie- 
nen una enorme importancia economica y medica para los hu- 
manos. La mayona de los alimentos que consumimos y los me- 
dicamentos que utilizamos provienen de las angiospermas. 

Si miras a tu alrededor o dentro de una tienda de ultrama- 
rinos, podras ver casi seguro la gran variedad que hay de 
plantas o de los productos de estas plantas. Cuando termines 
este capitulo, comprenderas como estan organizados los cuer- 
pos de las plantas y como son capaces de crecer. Explorar las 
cuestiones sobre la anatomia de las plantas con flores es vital 
para comprender el mundo, tanto como estudiar las tematicas 
de otros capftulos de esta unidad. 

36.1 Forma de las plantas: estructuras 
con muchas variaciones 



En el Capitulo 10 se detalla como las plantas (junto con las 
algas, cianobacterias y una variedad de protistas) obtienen la 
energfa y el carbono necesario para crecer y reproducirse. Las 
plantas utilizan la energfa solar (protones) para sintetizar hidra- 
tos de carbono usando el dioxido de carbono del aire y el agua 
del suelo. Para que se pueda producir la fotosmtesis, las plantas 
necesitan grandes cantidades de luz y de dioxido de carbono y 
una pequena cantidad de agua y fuente de electrones (Figura 
36.1 ). Las plantas tambien necesitan una gran cantidad de agua 
para llenar sus celulas y mantenerlas a una presion y volumen 
normal. Para sintetizar los acidos nucleicos, encimas, fosfolfpi- 
dos y otras macromoleculas requeridas para construir y abaste- 
cer las celulas, necesitan obtener nitrogeno, fosforo (P), potasio 
(K), magnesio (Mg), y una gran cantidad de otros nutrientes. 
La mayona de estos oligoelementos existen en la naturaleza en 
el suelo, como es el caso de los iones disueltos en el agua. 



H 2 0 Luz C0 2 




0 2 G3P (azucar) 

FIGURA 36.1 Las plantas necesitan recursos para realizar la 
fotosmtesis. 




FIGURA 36.2 Los sistemas radicular y vascular adquieren y 
transportan los alimentos. El sistema vascular esta especializado 
en recolectar luz y C0 2 ; el sistema radicular absorbe agua y 
oligoelementos como nitrogeno (N), fosforo (P) y potasio (K). 

O EJERCICIO Supon que hubiera un nuevo deposito rico en 
nutrientes en el suelo a la izquierda y una fuente rica en 
luminosidad disponible a la derecha. Dibuja el aspecto que crees 
que tendra este individuo en un mes. 

Para adquirir los recursos necesarios para la fotosmtesis, 
las plantas utilizan los dos sistemas basicos mostrados en la 
Figura 36.2. O La parte situada bajo tierra, llamada sistema 
radicular, sujeta a la planta y le suministra agua y nutrientes 
desde el suelo, mientras que la parte situada encima del suelo, 
llamada sistema vascular, recolecta luz y dioxido de carbono 
desde la atmosfera para producir azucares. Estos sistemas cre- 
cen durante toda la vida del individuo, lo que permite a la 
planta incrementar su tamano, superar a los competidores y 
obtener los recursos que necesita. 

En la mayona de las plantas, los sistemas radicular y vascu- 
lar estan conectados por el tejido vascular. El agua se transporta 
desde las rafces a los tallos mediante el tejido vascular; los azu- 
cares y otros nutrientes son transportados en ambas direcciones. 

La Figura 36.3 muestra al detalle la anatomia de los tallos 
y rafces. La planta generica mostrada en las Figuras 36.2 y 
36.3 es una planta herbacea o hierba, lo que quiere decir que 
es una planta sin corteza con un periodo relativamente corto 
de vida del tallo. La mayona de las plantas del campo estan 
estructuradas tal y como se ilustra en las siguientes figuras, lo 
que significa que sus cuerpos estan organizados en sistemas 
radiculares y tallos unidos mediante el tejido vascular. Sin em- 
bargo, hay muchas variaciones en esta estructura. La organi- 
zacion del tejido vascular no es identica en todas las plantas y 
la morfologfa de los sistemas radiculares, los sistemas vascu- 
lar es y hojas varfan ampliamente. 
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FIGURA 36.3 La mayona de los sistemas radiculares y de 
vastagos tienen las mismas estructuras generales. 

El sistema radicular 

Muchos sistemas radiculares tienen una section vertical 11a- 
mada raiz principal y numerosas rakes laterales que crecen 
mas o menos horizontalmente. La funcion del sistema radicular 
consiste en anclar la planta en el suelo, absorber agua e iones 
del suelo, conducir el agua y algunos iones hacia el tallo y al- 
macenar el material producido en el tallo para su posterior uso. 

Los sistemas radiculares pueden tener una impresionante 
extension. Por ejemplo, un investigador hizo crecer una planta 
de centeno en un contenedor lleno de tierra durante cuatro 
meses, despues desenterro la planta y midio el crecimiento de 
sus raices. Encontro que el sistema radicular de un solo indivi- 
duo contema mas de 13 millones de estructuras identificables 
que, unidas, teman una longitud de mas de 11.000 km, casi un 
tercio de la circunferencia terrestre. Otros estudios han mos- 
trado que las raices de los arboles se extienden a lo ancho cu- 
briendo zonas mucho mas amplias que lo que supone la cober- 
tura de la copa del arbol y no es inusual que el sistema 
radicular de la planta represente mas del 80 por ciento de su 
masa total. Muchas plantas dedican una gran cantidad de 
energia y de recursos al crecimiento de su sistema radicular. 

Los sistemas radiculares de diferentes especies son tambien 
muy diversos. Esta diversidad puede analizarse en tres niveles: 
diversidad morfologica entre las especies, cambio de la estruc- 
tura del sistema radicular en cada individuo a lo largo del 
tiempo y tipos modificados de raices especializadas en funcio- 
nes inusuales. Estudiemos cada nivel por separado. 

Diversidad morfologica La mayona de las personas no 
aprecian lo distintos que pueden llegar a ser los sistemas ra- 
diculares de las plantas en tamano y forma, simplemente por- 
que nunca los han visto. Como ejemplo de la diversidad mor- 
fologica de los sistemas radiculares podemos fijarnos en las 



plantas de las praderas de Norteamerica. Las praderas y dehe- 
sas son ecosistemas que se encuentran en areas del mundo 
como en la llanura del Serengueti, en el este de Africa, la region 
de la Pampa en Argentina o las estepas de Asia central. La llu- 
via es suficientemente abundante en estas areas como para faci- 
litar un exuberante crecimiento de las hierbas y plantas herba- 
ceas, pero es suficientemente escaso como para excluir el 
crecimiento de arboles y otros arbustos (Figura 36.4a). El creci- 
miento de especies lenosas tambien es disuadido por los fuegos 
que regularmente barren estos ecosistemas. Aunque la parte 
vascular de las plantas situada sobre la tierra en estas praderas 



(a) En las praderas predominan las plantas herbaceas 
y las hierbas. 




(b) Los sistemas radiculares en las plantas de la pradera 
son diversos. 

Andropogon gerardii Silphium laciniatum Rosa de 

la pradera 
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FIGURA 36.4 Las plantas de la pradera tienen diversos sistemas 
radiculares. (a) Las praderas, como esta de Kansas, poseen 
ecosistemas de dehesa.(b) Las raices de las plantas de pradera que 
viven unas junto a otras pueden ser muy diferentes. Por ejemplo, las 
raices de estas tres plantas alcanzan profundidades de 1,80 m,4,25 
m y 6,40 m respectivamente. 

O EJERCICIO Las raices funcionan como organos almacenadores, 
como sistemas de recoleccion de recursos y como medio de anclaje. 
En el apartado (b), dibuja flechas en las zonas mas densas de las 
raices que almacenan almidon. £C6mo confirmarias que tienen unas 
altas concentraciones de almidon? 
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se quema durante los fuegos y mueren cada invierno o estacion 
seca, sus sistemas radiculares son perennes, lo que significa que 
viven durante muchos anos. El sistema radicular hace crecer un 
nuevo sistema vascular despues del fuego y de cada primavera. 

Para examinar el sistema radicular de las plantas de pradera 
los investigadores han cavado profundas calicatas que han de- 
jado al descubierto dichos sistemas radiculares o han excavado 
alrededor de una planta para dejar a la vista sus rakes. Como 
resultado se han obtenido fotografias como las mostradas en 
la Figura 36.4b. La figura muestra que los sistemas radicula- 
res de las plantas de pradera que viven contiguas pueden ser 
muy diferentes. Hay que resaltar que el denso y fibroso sis- 
tema radicular de las hierbas Andropogon gerardii no tiene 
rafz principal. En contraposition, la rosa de la pradera tiene 
una rafz principal que puede prolongarse hasta 6,4 m de 
largo. Otras especies, como Silphium laciniatum, tienen unas 
rafces muy gruesas que contienen unas reservas especialmente 
grandes de alimentos almacenadas en forma de almidon. 

Aunque estos sistemas radiculares tienen funciones simila- 
res (anclan la planta al suelo, almacenan almidon y absorben 
agua y nutrientes) son muy diversos estructuralmente. Por 
ejemplo, los extremos de las rafces es el lugar donde mas ab- 
sorcion de agua y nutrientes se realiza, pero las partes absor- 
bentes de las rafces de diferentes especies estan localizadas a 
distintas profundidades en el suelo. O Para explicar esta ob- 
servation, los biologos sugieren que la selection natural ha fa- 
vorecido esta diversidad de sistemas radiculares en las diferen- 
tes especies que crecen en un mismo habitat para minimizar la 
competencia por el agua y los nutrientes. 

La diversidad de los sistemas radiculares observados en las 
plantas de pradera nos lleva a dos importantes consecuencias: 
(1) una gran cantidad de plantas de pradera pueden vivir en las 
mismas areas con baja competencia por los recursos del suelo 
y (2) la mayorfa de los individuos pueden sobrevivir bajo con- 
diciones de intenso estres por el agua durante los anos secos. 
Cada tipo de sistema radicular esta especializado en adquirir 
recursos de las diferentes regiones del suelo. Debido en parte a 
esta diversidad de los sistemas radiculares mostrada en la Fi- 
gura 36.4b, una pequena area de pradera es capaz de sustentar 
a un numero relativamente grande de especies. 

Plastkidad fenotipica La diversidad morfologica en las 
raices se observa entre las mismas y distintas especies. Algu- 
nas de las variaciones producidas entre las mismas especies se 
deben a la diversidad genetica entre individuos y otras a la res- 
puesta de las rafces a condiciones ambientales. Las rafces 
muestran una gran plastkidad fenotipica, lo que significa que 
son moldeables o variables dependiendo de las condiciones 
ambientales. Por ejemplo, las pfceas que viven en suelos muy 
humedos tienden a tener sistemas radiculares muy lisos o 
aplastados (Figura 36.5). Sus rafces son superficiales porque el 
suelo humedo disminuye el oxfgeno y asf las celulas de las raf- 
ces no pueden soportar las condiciones de anoxia que se pro- 
ducen a menos de 1 m de la superficie. El mismo crecimiento 
del arbol en suelos secos desarrollarfa un sistema radicular que 
se extenderfa varios metros en profundidad. El punto clave 
aquf es que aunque los individuos sean geneticamente identi- 
cos tendran un sistema radicular con un aspecto muy diferente 
dependiendo de las condiciones ambientales de crecimiento. 



La plasticidad fenotipica es particularmente importante en 
las plantas porque estas crecen durante toda su vida. Gracias 
a este mecanismo, pueden responder cuando las condiciones 
medioambientales cambian en el trascurso de su vida. Los sis- 
temas radiculares que crecen en zonas ricas en nutrientes o los 
que crecen en zonas de escasez constituyen un ejemplo claro. 
Las rafces crecen activamente en areas donde los recursos del 
suelo son abundantes, pero estas mismas rafces no crecen o in- 
cluso mueren en areas donde los recursos son escasos o nulos. 

Rakes modifkadas Las rafces principales fibrosas mos- 
tradas anteriormente no son el unico tipo de rafces encontra- 
das entre las plantas. La Figura 36.6a muestra la sujecion de 
la rafz de una planta que la ayuda a sostenerse en condiciones 
ambientales de mucho viento. Estas sujeciones en las rafces 
son un ejemplo claro de raiz adventkia, una rafz que desarro- 
11a forma de tallo en lugar de sistema radicular. Las rafces que 
crecen desde los nodulos de las plantas trepadoras ayudan a 
estas a trepar y sujetarse a las paredes, y constituyen otro 
claro ejemplo de rafces adventicias. 

Las rafces se pueden tambien modificar para realizar fun- 
ciones diferentes a la sujecion y a la absorcion de iones y agua 
del suelo. Las rafces tipo « snorkel » o neumatoforos, tfpicas de 
los arboles de los manglares, son rafces laterales especializa- 
das en el intercambio gaseoso (Figura 36.6b). Los arboles de 
manglar crecen en zonas inundadas donde el agua habitual- 
mente esta estancada y desoxigenada. Sus celulas radiculares 
sin embargo no se ahogan porque el oxfgeno atmosferico se 
difunde en el sistema radicular a traves de los neumatoforos. 
A diferencia de la mayorfa de las rafces, los neumatoforos de 
los arboles de manglar crecen hacia arriba. 

En resumen, la estructura y funcion de los sistemas radicula- 
res varfan ampliamente entre especies e individuos. Las rafces 
principales y las fibrosas son estructuras comunes y las funcio- 
nes mas destacadas de estas son la de anclar al individuo, reco- 
lectar agua y nutrientes desde el suelo, conducir el agua y nu- 
trientes hacia el tallo y almacenar los materiales sintetizados por 
el tallo. Sin embargo, las rafces pueden derivarse del tallo, y las 
rafces de ciertas especies estan especializadas en el intercambio 
de oxfgeno u otras tareas. Entre los distintos individuos, el ta- 
mano y la forma del sistema radicular es variable y dinamico. 
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aplastado 
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FIGURA 36.5 Plasticidad fenotipica en sistemas radiculares. 

Esta picea caida muestra su sistema radicular superficial de forma 
aplastada porque estaba creciendo en una zona humeda baja en 
oxfgeno. En ambiente seco, el sistema radicular del mismo arbol se 
hubiera extendido varios metros de profundidad en el suelo. 
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(a) Las raices de apoyo (b) Las raices tipo «snorkel» 

funcionan como soporte. realizan el intercambio de gases. 




FIGURA 36.6 Raices modificadas con estructuras y funciones 
inusuales. (a) Las raices de apoyo de las plantas de maiz ayudan a 
estabilizar la raiz adventicia que se desarrolla a partir del tallo. 
(b) Los neumatoforos de los arboles de mangle permiten que se 
produzca el intercambio de gases entre los tejidos radiculares y los 
de la atmosfera. 

O PREGUNTA ^Por que las celulas de la raiz necesitan oxigeno? 

Sistema vascular o tallo 

El sistema vascular esta compuesto por uno o varios tallos, que 
son estructuras verticales superficiales. Cada tallo se compone 
de nodulos, donde crecen las yemas, e internodulos, o segmen- 
tos entre los nodulos. Una hoja es un apendice que se proyecta 
later almente al tallo. Las hojas suelen funcionar como organos 
fotosinteticos. Los lugares donde se situan los nodulos en el 
tallo se llaman tambien yemas axilares. Si las condiciones son 
apropiadas, una yema axilar puede convertirse en una rama, 
una extension lateral del tallo. En la punta de cada rama y cada 
tallo hay una yema apical, donde se produce el crecimiento en 
longitud de dicha rama o tallo. Si las condiciones son apropia- 
das, las yemas apicales o las yemas axilares pueden dar lugar a 
f lores u otras estructuras reproductivas. 

En esencia, el sistema vascular es una serie de repeticiones 
de nodulos, internodulos, hojas y yemas apicales y axilares. 
Segun crecen las plantas, el numero de nodulos, internodulos 
y hojas aumenta. Sin embargo, despues de un periodo inicial 
de crecimiento, un internodulo no aumenta mucho de tamano 
con el tiempo. Por tanto, el sistema vascular de una planta 
crece por el incremento e incorporation de nuevas partes, mas 
que por el aumento del tamano de cada parte. 

Al igual que con el sistema radicular, la diversidad de los 
brotes puede analizarse en tres niveles: diversidad morfologica 
entre las especies, plasticidad fenotfpica entre individuos y ta- 
llos modificados con funciones especializadas. 

Diversidad morfologica La diversidad morfologica de los 
tallos de las plantas terrestres ofrece variaciones de tamano 
amplfsimas, desde las especies de musgo escoces de tan solo 
unos pocos milimetros de altura hasta las secuoyas que alcan- 
zan alturas de mas de 100 m y cuyos troncos pueden llegar a 



pesar hasta 2,6 millones de kg, aproximadamente el peso de 
diez locomotoras diesel. En los habitats donde la luz escasea, 
las plantas invierten gran parte de su energia y recursos en el 
crecimiento de sus aparatos de captation lummica. 

La forma de los tallos tambien vana mucho entre especies. 
Por ejemplo, la manera en la que crecen nuevas ramas desde 
los brotes del tallo afecta a la forma y capacidad de cada indi- 
viduo para competir por la luz. Como muestra la Figura 36.7, 
una planta cuyas ramificaciones crecen con angulos muy 
abiertos respecto al tallo y que posee unos internodulos cor- 
tos tendra una forma muy diferente a la de una planta cuyas 
ramificaciones crecen con angulos agudos respecto al tallo y 
tienen internodulos largos. 

O La variation en el tamano y la forma del tallo es impor- 
tante: permite a las plantas de diferentes especies recolectar luz 
en distintos lugares y, por tanto, minimizar la competencia. 
Tambien les permite prosperar en una amplia gama de habitats. 

Como ejemplo de como la forma del tallo vana entre las 
especies en ambientes diferentes, considera la espada plateada 
de Hawai. Los analisis filogeneticos, como los expuestos en el 
Capitulo 27, han demostrado que todas las espadas plateadas 
son descendientes de un mismo antepasado, una especie de 
angiosperma que llego a Hawai desde California. Hoy en dfa, 
las espadas plateadas se pueden encontrar desde a nivel del 
mar hasta en las montanas y bosques lluviosos o en las condi- 
ciones deserticas de las zonas expuestas a flujos de lava. 

Ademas de ocupar una gran variedad de habitats, las espa- 
das plateadas son sumamente diversas en tamano, forma y ha- 
bitos de crecimiento. Algunas tienen tallos gruesos y lenosos y 
crecen en forma de arbustos o como arboles (Figura 36.8a). 
Otras colonizan zonas con flujos de lava y forman extensas 
zonas de matas acojinadas (Figura 36.8b). Algunas especies 
crecen en formas compactas llamadas rosetas (Figura 36.8c). 
Las rosetas se forman en especies que tienen espacios interno- 
dulares muy reducidos. Los dientes de leon y las coles son 
otros ejemplos de especies que tambien forman rosetas. 




FIGURA 36.7 La forma de las plantas puede variar en funcion 
del angulo de insertion de las ramificaciones y de la longitud 
internodular. 

O EJERCICIO Ahade hojas a los tallos de ambas plantas (la 
longitud de las hojas es independiente de la longitud de los 
internodulos). Dibuja la forma de una planta en la que la longitud 
internodular sea casi cero. 
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(a) Espada plateada de tamano (b) Espada plateada en forma 
arboreo. de mata. 





(c) Espada plateada en forma 
de roseta. 




FIGURA 36.8 Las espadas plateadas tienen diversos tipos 
de sistemas vasculares. 



Los biologos interpretan esta diversidad de sistemas vascu- 
lares en una serie de adaptaciones para la recogida de la luz y 
el dioxido de carbono en diferentes entornos. En habitats 
donde la vegetacion es exuberante, y la competencia por la luz 
es intensa, los individuos con tallo lenoso que lo hacen crecer 
a gran altura son favorecidos por la selection natural. Sin em- 
bargo, en habitats secos y ventosos los individuos que prospe- 
ran son los que desarrollan tallos cortos o en roseta, ya que 
requieren menos agua que los individuos mas altos y estos no 
tienen peligro de caida por el empuje del viento. La radiation 
adaptativa de las espadas plateadas se ha basado en parte en 
la diversification de su sistema vascular. 

Plasticidad fenotipica Asi como las rakes responden a la 
variacion en la disponibilidad de nutrientes y agua, los tallos 
responden a la variacion en la disponibilidad de luz. El arbol 
de arce de azucar mostrado en la Figura 36.9 es un claro ejem- 
plo. El arbol mostrado a la izquierda crecio en un habitat 
abierto, poco denso, donde la luz y la hierba eran abundantes, 
por lo que su sistema vascular es relativamente corto y am- 
plio. Por el contrario, los individuos de la derecha crecieron 
en un bosque denso donde la competencia por la luz fue ele- 
vada. Los troncos aquf son extremadamente altos y estrechos. 
En cada caso, el tamano y la forma del sistema vascular per- 
miten al individuo recolectar el maximo numero de fotones 
que le proporciona un entorno determinado. 

Puesto que el sistema vascular de plantas y arboles sigue 
creciendo en el transcurso de su vida, puede responder a cam- 
bios en las condiciones ambientales asi como lo hacen los sis- 
temas radiculares. Los experimentos del Capftulo 39, por 
ejemplo, establecen que los tallos pueden doblarse orientan- 
dose hacia la luz, en un individuo que por un lado se halla a 
la sombra. Tambien se encuentran diferencias en las plantas 
por el crecimiento de mas ramas y hojas en las regiones del 
cuerpo que estan expuestas a niveles de luz mas altos. El sis- 
tema vascular de una planta crece en la direction que maxi- 
mize sus posibilidades de capturar luz. 



Tallos modifkados A pesar de que todas pertenecen a un 
mismo linaje, las espadas plateadas muestran muchos tipos de 
sistemas vasculares entre las plantas terrestres. Sin embargo, 
ademas se producen otras variaciones. No todos los tallos cre- 
cen verticalmente y no todos estan involucrados en la adquisi- 
cion de dioxido de carbono y fotones: 

• Muchos de los cactus del desierto han modificado sus ta- 
llos extremadamente. En lugar de funcionar principalmente 
como apoyo y sosten de las hojas, los tallos de los cactus se 
ven engrosados porque a menudo actuan como organos de 
almacenamiento de agua (Figura 36.10a). El agua repre- 
senta hasta un 98 por ciento del peso de un tronco de cac- 
tus. Un tallo de cactus tambien posee tejidos con actividad 
fotosintetica. En lugar de ser los principales organos pro- 
ductores de alimentos, sus hojas se modifican en estructu- 
ras de protection llamadas espinas. 

• Los estolones son tallos modificados que se desarrollan en 
la superficie del suelo, produciendo rafces y hojas en cada 
nodulo (Figura 36.10b). Debido a que nuevas plantas se 
pueden formar a partir de estos nodulos, los estolones po- 
seen reproduction asexual (vease Capitulo 12). 

• Los rizomas son similares a los estolones, ya que son ta- 
llos que crecen horizontalmente en lugar de verticalmente. 
Sin embargo, mientras los estolones se desarrollan por en- 
cima del suelo, los rizomas se propagan por debajo (Fi- 
gura 36.10c). Tambien son similares a los estolones en al- 
gunas funciones: se pueden desarrollar nuevas plantas en 
los nodulos de conexion y, por tanto, ayudan a la repro- 
duccion asexual. Los rizomas pueden almacenar almidon. 

• Los tuberculos son rizomas subterraneos, hinchados en los 
extremos, y funcionan como organos de almacenamiento 
de hidratos de carbono (Figura 36.1 Od). Los «ojos de la 
patata», tuberculo tipico, son los nodulos de la raiz, donde 
pueden surgir nuevas ramas. 

• Las puas son tallos modificados que ayudan a proteger la 
planta de los ataques de los grandes herbivoros, como 
ciervos, jirafas o ganado (Figura 36.1 Oe). 



Los tallos 
ortos 




FIGURA 36.9 Plasticidad fenotipica en sistemas vasculares. 

Estos arboles de arce geneticamente son similares, pero tienen 
diferentes formas. El de la izquierda crece en un entorno despejado, 
soleado, mientras que el habitat de los individuos de la derecha es 
un bosque donde la competencia por la luz es intensa. 
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(a) El tallo del cactus (mostrado aqui en 
seccion transversal) almacena agua. 




(d) Los tuberculos almacenan hidratos 
de carbono. 




(b) Los estolones producen nuevos 
individuos en los nodulos superficiales. 




(e) Las puas proporcionan proteccion. 




(c) Los rizomas producen nuevos individuos 
en nodulos situados debajo de la tierra. 




FIGURA 36.1 0 Los tallos modificados tienen 
diferentes estructuras y funciones. En algunas 
especies, los tallos se modifican para realizar 
funciones distintas a la de produccion de hojas 
absorbentes de dioxido de carbono y 
captadoras de luz solar. 

O EJERCICIO En el apartado (a)Jdentifica las 
hojas modificadas llamadas espinas. 



La hoja 

Las hojas son una parte especialmente importante del sistema 
vascular, por una simple razon: en la mayoria de las especies 
de plantas, gran parte de la fotosmtesis se produce en las 
hojas. La superficie total de hojas de una sola planta puede ser 
enorme, un arbol puede tener cientos de miles de hojas con un 
total de hojas en superficie equivalente a la de un campo de 
futbol. Toda esta area esta disponible para la absorcion de fo- 
tones y como apoyo a la fotosmtesis. 

La Figura 36.1 la muestra la anatomia externa de una hoja 
tipica. Una simple hoja como la de la Figura 36.11a se corn- 
pone de dos estructuras principales: una mayor porcion de 
hoja llamada limbo y un tallo llamado peciolo. Pero al igual 



(a) Hojas simples con peciolo 
y una sola lamina foliar. 



Limbo — fct 

j 

V— Peciolo 



(b) Hojas compuestas con sus 
limbos divididos en otras hojas. 




que los sistemas radiculares y tallos, las hojas presentan una 
enorme cantidad de variaciones del limbo, estructura apla- 
nada especializada en la realization de la fotosmtesis. 

Diversidad morfologica Si sales y das un paseo por un 
jardm, seguro que puedes encontrar muchos tipos de hojas en 
las que es facilmente reconocible el peciolo y el limbo (algunas 
hojas quiza te sorprenderan debido a la falta total de peciolos). 
Tambien debes ser capaz de encontrar hojas compuestas que 
estan divididas en una serie de foliolos (Figura 36.11b). Pue- 
des incluso localizar hojas doblemente compuestas, que tienen 
foliolos que a su vez se hallan divididos (hojas bipinnadas) (Fi- 
gura 36.11c). 



(c) Las hojas compuestas dobles son 
grandes estructuras no danadas 
por el viento o la lluvia. 



(d) Las especies de climas 
muy fnos o muy calidos 
tienen hojas en forma 
de agujas. 




FIGURA 36.1 1 Las hojas varian en tamano y forma. Las estructuras en los apartados del (a) al (c) representan solo una 
hoja, el apartado (d) muestra dos hojas. 

O PREGUNTA En la captura de fotones, £cual es la ventaja de tener una hoja con una gran superficie? En cuanto a los 
danos del viento y la perdida de agua, £cual es la desventaja de tener una hoja con una gran superficie? 
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(a) Hojas opuestas. 



(b) Hojas verticiladas. 



(c) Hojas alternas. 



(d) Rosetas. 






FIGURA 36.1 2 La forma en que la hoja se adhiere al tallo van'a. La posicion de las hojas en los tallos afecta a su 
capacidad de absorber la luz de una manera eficiente. 



No todas las hojas son delgadas y tienen una gran superfi- 
cie foliar ventajosa para la absorcion de fotones. Por ejemplo, 
las plantas que crecen en los desiertos frios tienden a producir 
hojas en forma de aguja (Figura 36.1 Id). Las principales hi- 
potesis para explicar este patron se basan en dos observacio- 
nes: (1) el agua a menudo escasea en estos ambientes, ya que 
no es facil encontrarla en los desiertos o se halla congelada y, 
por tanto, no esta disponible, en los ambientes frios, y (2) las 
hojas con grandes superficies foliares pierden grandes canti- 
dades de agua por evaporacion a traves de un proceso 11a- 
mado transpiracion (que se estudiara en el Capftulo 37). Por 
tanto, las plantas que no poseen hojas constituyen una adap- 
tacion para reducir al mmimo la transpiracion de agua en ha- 
bitats secos. Las hojas pequenas y estrechas son mucho menos 
susceptibles al viento que las hojas amplias y grandes. 

La disposicion de las hojas en un tallo puede variar tanto 
como su forma general. Por ejemplo, las hojas pueden tener 
una disposicion emparejada una al lado de la otra en el tallo, 
hojas opuestas (Figura 36.12a), pueden estar situadas en ver- 
ticilos (Figura 36.12b), alternas una a cada lado del tallo (Fi- 
gura 36.12c) o crecer en una disposicion basal compacta en la 
que los internodulos son extremadamente cortos, a lo que se 
denomina crecimiento en roseta (Figura 36.1 2d). Diferentes 
especies de plantas han establecido maneras radicalmente dis- 
tintas de organizar sus hojas en el espacio, presumiblemente 
con el fin de maximizar la eficiencia en la captura de luz. 

Plastkidad fenotfpka Aunque las hojas no crecen conti- 
nuamente, presentan plasticidad fenotfpica. Las hojas del 
mismo individuo que crece tanto en la sombra como en el sol, 
como las hojas de roble que se muestran en la Figura 36.13, son 

un ejemplo destacado. Las hojas que crecen a la sombra son re- 
lativamente grandes y amplias, ofreciendo una gran superficie 
que maximiza la absorcion de los escasos fotones que llegan a 
ellas. Las hojas que crecen al sol, en cambio, tienen una menor 
superficie para reducir la perdida de agua en las zonas en las 
que la planta recibe luz en abundancia. La perdida de agua no 
es por tanto un problema para las hojas que crecen a la sombra, 
por que la humedad es mayor que en los entornos soleados. 



Hojas modifkadas Es importante reconocer que no todas 
las hojas tienen como funcion principal la fotosmtesis. Recuerda 
que las espinas de los cactus son hojas modificadas que prote- 
gen al tallo. Los bulbos de la cebolla son engrosamientos de las 
bases de las hojas, separadas por internodulos muy estrechos, 
que almacenan nutrientes (Figura 36.14a). Las gruesas hojas de 
las especies suculentas almacenan agua (Figura 36.14b), los zar- 
cillos que las especies de plantas como la del guisante u otras 
vides poseen son utilizados para trepar y son modificaciones de 
los limbos o las hojas (Figura 36.14c), y el rojo brillante de las 
hojas de la especie de las flores de Pascua sirve para atraer poli- 
nizadores de flores cercanas (Figura 36.1 4d). Las hojas de algu- 
nas plantas carmvoras ayudan a atrapar presas, asf como a la 
realizacion de la fotosmtesis. Sarracenia purpurea, planta car- 
mvora norteamericana, se muestra en la Figura 36.1 4e. Esta, 
por ejemplo, tiene hojas que forman la curvatura de un tubo. 
Al entrar en el tubo, los insectos no pueden volar por la oscu- 
ridad de la «campana» que cubre la abertura. Como se ali- 
mentan de nectar de la planta, estos se empiezan a encontrar 
mareados dentro de la hoja. Finalmente caen a la parte infe- 
rior del tubo, donde se ahogan en el agua acumulada en la 

Crecida en la sombra Crecida al sol 




FIGURA 36.1 3 Plasticidad fenotfpica en las hojas. Estas hojas 
proceden del mismo arbol. 
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(a) La cebolla almacena alimentos. 



(b) El aloe vera almacena agua. 



(c) Los zarcillos del guisante ayudan 
a trepar a la planta. 




Tallo (pequenos 
internodulos) 



(d) La flor de Pascua atrae a los 
polinizadores. 



Hojas 
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(e) Las hojas de Sarracenia purpurea 
atrapan a los insectos. 



(f) Las hojas de la planta de jarra 
almacenan la tierra del suelo. 
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FIGURA 36.1 4 Las hojas modificadas tienen funciones o estructuras inusuales. 

O PREGUNTA ^Como funciona la estructura de cada una de estas hojas en correlacion con su funcion? 



parte basal. Despues de ser digeridos por las enzimas secreta- 
das por la planta, los nutrientes son absorbidos por las celu- 
las epidermicas de la planta. Algunas plantas incluso se mue- 
ven. Por ejemplo, las hojas de Dionaea muscipula atrapan a 
los insectos que posteriormente ser an digeridos. 

Sin embargo, el tipo de hoja mas inusual entre las que se 
conocen puede ser la hoja en forma de globo de la planta de 
jarra (Figura 36.1 4f). Estas hojas son utilizadas como casas 
por las colonias de hormigas y desarrollan una red de raices 
adventicias. Estas observaciones hicieron que Bert Holldobler 
y Edward O. Wilson propusieran que las raices adventicias 
ayudan a alimentar a la planta mediante la absorcion de los 
nutrientes de las heces de hormigas y otros materiales acumu- 
lados en el interior de los huecos de las hojas. Esta hipotesis 
de la «hoja de la planta de jarra» recibio el apoyo de otros in- 
vestigadores cuando agregaron isotopos radiactivos de car- 
bono y nitrogeno a los residuos encontrados dentro de las 
hojas. Entonces encontraron que los nutrientes son facilmente 
absorbidos por las raices adventicias y se incorporan a las mo- 
leculas utilizadas en otros lugares de la planta. 

Gracias a la variabilidad de sus sistemas radiculares, de sus 
tallos y de sus hojas, las plantas estan perfectamente adapta- 
das a los ambientes que ocupan. La diversidad, la plasticidad 
y el dinamismo son temas recurrentes en el estudio de la ana- 
tomfa vegetal. 



Comprueba si lo has entendido 

Sientiendesque... O 

• El cuerpo de la planta esta organizado en un sistema 
radicular y en un sistema vascular. 

• Las raices y los tallos exploran el medio ambiente a traves 
de un crecimiento continuo y difuso, absorbiendo 
eficientemente los recursos, como el agua, los iones, el 
dioxido de carbono y la luz solar. 

• Las raices y los tallos tambien pueden tener las funciones de 
anclar la planta, almacenar el agua,producir plantulas 
asexualmente, brindar proteccion o almacenar hidratos de 
carbono. 

• Las hojas van'an entre las especies y dentro de los propios 
individuos,y pueden modificarse para almacenar agua o 
alimentos, para capturar insectos o para atraer a los 
polinizadores. 

Deben'as ser capaz de... O 

1) Realizar un diagrama de una version generalizada del 
cuerpo de las angiospermas en el que identifiques cada 
una de las partes mas importantes. 

2) Proporcionar dos ejemplos de raiz, tallo y hoja que difieran de 
la generalidad de las estructuras o funciones de las plantas. 
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36.2 El crecimiento primario 

Las plantas crecen continuamente porque tienen meristemas 
(conjunto de celulas indiferenciadas que conservan la capaci- 
dad de sufrir mitosis y producir nuevas celulas). Cuando una 
celula meristematica se divide, una de las celulas hijas perma- 
nece en el meristema, haciendo que este persista. La otra ce- 
lula, sin embargo, se somete a diferenciacion. Recordaras del 
Capftulo 21 que la diferenciacion es un proceso de desarrollo 
que produce celulas especializadas, que se expresan solo en 
ciertos genes y tienen una estructura y funcion caracterfstica. 

O Los meristemas apicales se encuentran en la punta de 
cada rafz y cada sistema vascular. En la medida que aumenta 
el numero de celulas en respuesta a la division celular y como 
el tamano de la celula se incrementa durante la diferenciacion, 
los meristemas de las puntas de cada rafz y cada tallo permi- 
ten ampliar el cuerpo de la planta, lo que le permite poder ex- 
plorar nuevos espacios. Los biologos se refieren a este proceso 
como crecimiento primario. El crecimiento primario incre- 
menta principalmente la longitud de las rafces y de los tallos. 
Las celulas derivadas de los meristemas apicales forman el 
cuerpo primario de la planta. 

Para entender como se produce el crecimiento primario, 
echemos un vistazo a la organizacion general del cuerpo pri- 
mario de la planta y, a continuacion, profundicemos en un 
analisis detallado de los tejidos y las celulas aquf presentes. 

£C6mo producen los meristemas el cuerpo 
primario de la planta? 

Si se encuentran en la rafz o en el tallo, los meristemas apica- 
les dan lugar a tres clases diferenciadas de celulas. Estas celu- 



las son parcialmente diferentes, pero conservan el caracter de 
celulas meristematicas porque se siguen dividiendo. Los tres 
tipos principales de celulas meristematicas son importantes 
porque dan lugar a tres grandes sistemas de tejido que se ex- 
tienden por todo el cuerpo de la planta. Un tejido es un grupo 
de celulas que funciona como una unidad. 

La Figura 36.15 indica donde se encuentran los meristemas 
apicales y los tres tipos principales de celulas meristematicas 
en los tallos y rafces. Ten en cuenta que: 

• La protodermis da lugar al sistema de tejido dermico (li- 
teralmente, «piel»), o epidermis, que es una sola capa de 
celulas que cubre el cuerpo de la planta y lo protege. 

El meristema fundamental da lugar al sistema de tejido 
primario, que conforma la mayor parte fotosintetica de la 
planta y las estructuras de reserva. 

• El procambium da lugar al sistema de tejido vascular, que 

brinda apoyo y transporte de agua, nutrientes y productos 
fotosinteticos entre el sistema radicular y el tallo. El tejido 
vascular se desplaza a traves de la corteza primaria, por lo 
que las celulas que componen la corteza primaria son ad- 
yacentes a las celulas conductoras del agua y de los nutrien- 
tes que necesitan. 

En la Figura 36.16 se muestra como los tejidos dermico y 
fundamental y los tejidos vasculares se distribuyen en el 
cuerpo de la planta. En contraste con estos tejidos, las celulas 
meristematicas estan muy localizadas en las puntas de los ta- 
llos y rafces. El punto clave que hay que recordar es que el te- 
jido epidermico, el fundamental y el tejido vascular derivan 
originalmente de las celulas de los meristemas apicales. Por 
tanto, representan el cuerpo primario de la planta. 



(a) Meristema apical y meristemas primarios 
en un tallo. 



(b) Meristemas apicales y meristemas primarios 
en una raiz. 




de la punta 
del tallo 



Meristema 
apical de una 
yema lateral 



Meristema 
apical 

Caliptra 



FIGURA 36.1 5 La estructura de meristemas apicales en la raiz y el tallo. Los meristemas apicales consisten en 
pequehas celulas, de aspecto similar, que se dividen rapidamente cuando el agua y los nutrientes son abundantes.Tres 
tipos de celulas — procambium, protodermis y meristema fundamental — se derivan del meristema apical y consisten en 
celulas parcialmente diferenciadas que todavia pueden dividirse. 
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Seccion transversal: 




FIGURA 36.1 6 El cuerpo primario de la planta comprende el tejido dermico, el basal y los tejidos vasculares. 

El dermico, el fundamental y el tejido vascular se desarrollan de la protodermis, los meristemas fundamentals 
y el procambium ilustrados en la Figura 36.1 5. 

O EJERCICIO Identifica el sistema dermico, el fundamental, y el tejido vascular y los sistemas de la seccion transversal 
de la hoja. 



Sistema de tejido 
dermico (marron) 

Sistema de tejido 
fundamental (gris) 



Sistema de tejido 
vascular (rojo) 



Sistema de tejido 
dermico (marron) 

Sistema de tejido 
fundamental (gris) 

Sistema de tejido 
vascular (rojo) 



£C6mo esta organizado en la rafz el sistema primario? 

Las raices tienen varias caracteristicas que les permiten crecer 
en nuevas regiones del suelo, por lo que pueden aportar celu- 
las a todo el cuerpo de la planta con agua y con nutrientes 
esenciales. Como se muestra en la Figura 36.17, el meristema 
apical de la rafz se encuentra protegido por un grupo de celu- 
las llamadas cofia o caliptra. Las celulas producidas por la 
constante actividad del meristema reponen la caliptra, que re- 
gularmente pierde celulas a traves de la abrasion por la tierra. 
Ademas de la proteccion de la punta de la raiz, las celulas de 
la caliptra son importantes para el sentido de la gravedad y la 
determinacion de la direccion del crecimiento. Tambien sinte- 
tizan y secretan una sustancia viscosa llamada mucigel, que 
ayuda a lubricar la punta de la raiz, reduciendo la friccion y 
propiciando un desplazamiento por el suelo mas eficiente. 
Detras de la caliptra existen tres grupos de celulas: 

1. La zona de division celular (0,5-1,5 mm detras de la punta 
de la raiz) contiene el meristema apical, junto con la proto- 
dermis, el meristema fundamental y el procambium, en los 
que tambien se produce la division celular. 

2. La zona de elongacion celular (4-10 mm detras de la calip- 
tra) se compone de celulas que se derivan del tejido meriste- 
matico primario y activa el aumento de longitud de la rafz. 

3. En la zona de maduracion celular (1-5 cm detras de la ca- 
liptra) las celulas de mas edad completan su diferenciacion 
dermica, vascular y de tejidos fundamentales. 

La zona de elongacion celular es la region mas responsable 
del movimiento de las raices. Las celulas en esta region incre- 
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FIGURA 36.1 7 Las raices se extienden hacia el suelo a traves del 
crecimiento de los meristemas apicales y la elongacion celular. 

Seccion longitudinal. La zona de maduracion celular es en realidad 
mayor de lo que puede mostrarse aqui. La mayor parte de la 
absorcion de agua y nutrientes tiene lugar en los pelos radiculares. 
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(a) Seccion transversal de un tallo de una planta (b) Seccion transversal de un tallo 

dicotiledonea. de una monocotiledonea. 




FIGURA 36.18 Los tallos contienen una gran variedad de tipos de celulas y tejidos. Como se muestra en estas 
secciones transversales, los haces vasculares estan dispuestos en un anillo cerca del peri'metro de los tallos de 
monocotiledoneas (a), pero en las dicotiledoneas (b) se encuentran dispersos en la medula. 



mentan su longitud por la acumulacion de agua. Su expansion 
proporciona la fuerza que empuja a la caliptra y el meristema 
apical a traves del suelo. Cuando las condiciones son buenas, 
las rakes pueden desplazarse hasta 4 cm por dfa. 

La zona de maduracion celular es el segmento mas impor- 
tante de la raiz en terminos de absorcion de agua y nutrientes. 
En esta region, las celulas epidermicas producen unas exten- 
siones llamadas pelos radiculares, lo que aumenta la superfi- 
cie del tejido dermico. Los pelos radiculares son los encarga- 
dos del suministro de agua y de la absorcion de nutrientes, el 
resto del sistema radicular proporciona apoyo estructural a 
los pelos radiculares, conduce el agua e iones hacia el tallo, al- 
macena los productos sintetizados por la fotosmtesis y ancla 
la planta al suelo. La captacion de agua y nutrientes por los 
pelos radiculares es vital para las plantas, parte de los Capftu- 
los 37 y 38 se centran en como se producen estos procesos. 

La zona de maduracion celular es tambien el lugar donde 
las rakes laterales comienzan a crecer. En contraste con las 
ramas laterales en el tallo, que se derivan de meristemas api- 
cales de las yemas axilares (vease Figura 36.3), las rafces late- 
rales se derivan de un anillo de celulas en el centro y surgen a 
traves del tejido fundamental que las rodea. 

£C6mo esta organizado el sistema primario en el tallo? 

Si visitases regularmente un jardm en el transcurso de una tem- 
porada de crecimiento, solo podrfas imaginarte el movimiento 
de las caliptras penetrando en el suelo y formando una canti- 
dad de redes complejas bajo la tierra. Sin embargo un observa- 
dor esporadico podrfa ver su crecimiento a partir de las yemas 
y como estas se extienden, dando lugar a hojas nuevas. 

Justo detras de cada meristema apical de cada brote, las 
principales celulas meristematicas estan dando lugar a los teji- 
dos dermico, fundamental y vascular de la planta. La Figura 
36.18a muestra como estos tejidos se organizan en el tallo de 
una planta de alfalfa cuando madura. Ten en cuenta que los 
tejidos vasculares se agrupan en haces, que dan lugar a fila- 
mentos que discurren por toda la longitud del tallo. En la al- 
falfa y otras angiospermas, los haces vasculares estan dispues- 
tos en un anillo cerca del penmetro del tallo. Tanto el tejido 
fundamental como el vascular se encuentra dividido en dos 
grandes regiones: la parte interna del cilindro central se llama 



medula, cuyo origen esta en el meristema fundamental. La 
parte exterior del cilindro central se llama corteza. La dispo- 
sition de los haces vasculares y el tejido fundamental es radi- 
calmente diferente en los tallos de las monocotiledoneas. 
Como muestra la Figura 36.18b, los haces vasculares tienden 
a ser dispersos en el tejido fundamental de los tallos de las 
plantas monocotiledoneas. 

Ahora estudiaremos la composition de los tejidos dermico, 
fundamental y vascular. Cada uno de estos tejidos se compone 
de distintos tipos de celulas y tejidos. ^Cual es cada uno? 

Una mirada en profundidad a las celulas 
y los tejidos del cuerpo primario de la planta 

En el Capitulo 7 se presento una version generalizada de la ce- 
lula vegetal, similar a la de la Figura 36.19a. Recuerda que las 
celulas de las plantas difieren de las animales en varios aspectos: 

1. Las celulas vegetales estan rodeadas por una pared celular 

rigida y rica en celulosa que soporta el celular y define su 
forma. 

2. Las celulas de las plantas a menudo contienen varios tipos 
de organulos que no se encuentran en los animales, espe- 
cialmente cloroplastos y un organulo con una gran mem- 
brana redondeada llamado vacuola, que ocupa la mayor 
parte del volumen de la celula. En los cloroplastos se pro- 
duce la actividad fotosintetica. Las celulas no fotosinteticas 
poseen organulos relacionados con los cloroplastos, pero 
especializados en el almacenamiento de pigmentos, almi- 
don, aceites o protemas. Las vacuolas contienen una solu- 
tion acuosa llamada jugo vacuolar, donde se almacenan 
los desechos y en algunos casos tambien desechos digeri- 
dos, como en los lisosomas de los animales. Ademas, las 
vacuolas de las plantas almacenan agua y nutrientes. Tam- 
bien pueden almacenar pigmentos que proporcionen color 
o venenos que disuadan a los hervfboros. 

3. Debes recordar del Capitulo 8 que el citoplasma de las celu- 
las de las plantas adyacentes esta conectado a traves de plas- 
modesmos.Los plasmodesmos estan constituidos por cito- 
plasma y por segmentos de retfculo endoplasmatico (ER) 
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(a) Las celulas de las plantas tienen paredes celulares, 
vacuolas y cloroplastos. 



Pared celular 




Cloroplasto 



Mitocondria 




Reticulo endoplasmatico 
rugoso 

Reticulo endoplasmatico 
liso 

Aparato de Golgi 



(b) Las celulas vegetales adyacentes 
estan conectados por los plasmodesmos. 



ER rugoso 

Plasmodesmos 
Membrana plasmatica 
Pared celular 
Pared celular 
Membrana plasmatica 

FIGURA 36.19 Varias caracteristicas 
distinguen las celulas de las plantas de 
las celulas animales. Las vacuolas de las 
plantas son similares a los lisosomas 
animales, sin embargo, la pared celular, los 
cloroplastos y los plasmodesmos son unicos 
en las plantas. A diferencia de la matriz 
extracelular de los animales, la pared de 
celulas vegetales es n'gida. En muchas 
celulas, la vacuola ocupa la mayor parte del 
volumen interior. 



liso que discurren por unos diminutos surcos que rodean las 
lagunas membranosas de la pared celular (Figura 36.19b). 

Otra importante diferencia entre las celulas de las plantas 
y las animales es que las primeras no cambian de posicion en 
la planta una vez que se forma. Algunas celulas animales cam- 
bian de posicion, ya sea en una fase temprana del desarrollo 
de un individuo o como celulas maduras. Sin embargo, todas 
las celulas de las plantas, como la mayoria de las animales, 
son estacionarias. Una vez creadas por mitosis en un meris- 
tema, se quedan en el mismo lugar durante toda su vida. Este 
es un punto clave, porque la ubicacion de las celulas deter- 
mina que sistema de tejidos va a formar y en que tipo de ce- 
lula se va a acabar convirtiendo. Vamos a estudiar las celulas 
y los tejidos de los tres sistemas principales. 

(ImB) BioFlix en www.masteringbio.com 

Tour of a Plant Cell 

El sistema de tejido dermico £1 tejido dermico es la In- 
terfax entre el individuo y el entorno exterior. Su funcion prin- 
cipal es proteger a la planta-organismo de la perdida de agua, 
agentes patogenos y herbfvoros. 

En el sistema de tejido dermico, la mayona de las celulas 
son celulas epidermicas, aplanadas y con falta de cloroplastos. 
Las celulas epidermicas secretan por encima una cuticula, una 
capa cerosa que reviste el tallo (vease el Capftulo 30). Las 
ceras son lipidos y por tanto son altamente hidrofobas. Como 
resultado de ello, la presencia de la cuticula en los tallos y en 
las hojas reduce drasticamente la cantidad de agua que se 
pierde por evaporacion desde el interior de la planta. Desde 
una perspectiva humana, las propiedades hidrorrepelentes de 
la cuticula tambien la convierten en un valioso ingrediente en 
barnices y pintalabios. Por ejemplo, la cera de carnauba utili- 
zada para encerar coches y suelos es secretada por celulas epi- 
dermicas de las hojas de palma de carnauba, originaria de 
Brasil. 



Ademas de minimizar la perdida de agua, la cuticula forma 
una barrera para proteger a la planta de virus, celulas bacte- 
rianas y esporas o filamentos que daran lugar al crecimiento 
de hongos parasitos. De esta manera, la epidermis de la planta 
supone la primera Knea de defensa contra los agentes causan- 
tes de enfermedades, o patogenos. Para poder entrar al 
cuerpo de la planta y poner en marcha una infeccion, los pato- 
genos deben segregar enzimas que digieran la cuticula o entrar 
por una herida donde la cuticula haya sido arrancada. 

Las ceras encontradas en la cuticula tambien pueden ser 
perjudiciales para la planta, porque pueden disminuir el inter- 
cambio de gases. Esto puede ser un problema grave ya que la 
fotosmtesis depende de la libre difusion de dioxido de carbono 
a las celulas fotosinteticas. Para permitir que el dioxido de car- 
bono entre en los tejidos fotosinteticamente activos, la mayo- 
na de las plantas terrestres poseen estomas. Estan constituidos 
por dos celulas especializadas llamadas celulas de guarda, que 
modifican su forma para abrir o cerrar aberturas en la epider- 
mis, los poros (Figura 36.20). Si los estomas estan abiertos en- 
tonces el C0 2 , 0 2 , vapor de agua y otros gases pueden circular 



Estoma abierto Estoma cerrado 




FIGURA 36.20 En los estomas, las celulas de guarda regulan la 
apertura de los poros. 
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(a) En las hojas, las celulas de parenquima realizan 
la fotosintesis y el intercambio de gases. 



FIGURA 36.21 Las celulas epidermicas producen tricomas que 
brindan protection. Algunos tricomas en esta hoja son 
extensiones parecidas a los pelos pero formados por una sola 
celula, mientras que otros tipos son estructuras multicelulares. 

O EJERCICIO Identifica los tricomas en forma de lanza que 
disuaden a los insectos u otros pequenos herbivoros de comer el 
tejido foliar. Identifica los tricomas que estan llenos de compuestos 
toxicos,creando un «campo minado» en la superficie de la hoja. 

desde la atmosfera al interior de la planta por difusion. Los es- 
tomas se abren cuando las condiciones son favorables y se cie- 
rran o cuando se estan perdiendo grandes cantidades de agua 
por transpiracion. 

Ademas de reducir al mniimo la perdida de agua y regular 
el intercambio de gases, las celulas en el tejido dermico pue- 
den estar involucradas en la protection del individuo de los 
efectos nocivos de la intensa luz del sol y de los ataques de 
herbivoros. Estas funciones son realizadas por los tricomas, 
apendices formados por celulas epidermicas especializadas. 
Los tricomas pueden encontrarse en una amplia variedad de 
formas, tamanos y abundancia. Dependiendo de la especie, 
los tricomas deben (1) mantener la superficie de la hoja fresca 
por lo que reflejan la luz solar, (2) reducir la perdida de agua 
formando una densa alfombra que limita la transpiracion, (3) 
proporcionar estructuras defensivas con almacenamiento de 
compuestos toxicos que disuaden a los herbivoros, o incluso 
(4) atrapar y digerir insectos (Figura 36.21). 




Cloroplastos 



(b) En las raices, las celulas de parenquima tienen 

la funcion de almacenamiento de hidratos de carbono. 




G ran u los 
de almidon 
(morado) 



FIGURA 36.22 Las celulas de parenquima realizan una amplia 
gama de tareas. Las celulas de parenquima son «muy trabajadoras». 

O EJERCICIO Da un ejemplo de un gen que es probable que se 
exprese en las celulas foliares, pero no en las celulas de la raiz. 

Muchas celulas de parenquima son totipotentes, lo que 

significa que conservan la capacidad de dividirse y desarro- 
llarse para formar una planta madura al completo. La toti- 
potencia de las celulas de parenquima es importante para 
la cicatrizacion de heridas y para la reproduction asexual 
por medio de estolones o rizomas. En cada caso, las celulas 
de parenquima pueden comenzar a dividirse, crecer y dife- 
renciarse para formar nuevas raices, brotes y tallos. Esta 



LOS tejidos fundamentales La mayor parte de la fotosin- 
tesis, asf como el almacenamiento de hidratos de carbono, se 
lleva a cabo en los tejidos fundamentales. Las celulas de los teji- 
dos fundamentales son tambien responsables de la mayor parte 
de la smtesis y almacenamiento de productos especializados, 
tales como sustancias con senales quimicas llamadas hormonas, 
pigmentos de color y toxinas necesarias para la defensa de la 
planta. Si la principal funcion de los tejidos dermicos es la pro- 
tection, los tejidos fundamentales tienen por funcion principal 
el almacenamiento y la production de valiosas moleculas. 

Los tejidos fundamentales se componen de tres tipos dife- 
rentes de celulas: parenquima, colenquima y esclerenquima. 

1. Las celulas de parenquima tienen una relativamente del- 
gada pared celular y son las mas abundantes y versatiles en 
las plantas. Por ejemplo, el tejido parenquimatico de las 
hojas esta lleno de cloroplastos, y es el lugar principal 
donde se realiza la fotosintesis (Figura 36.22a). Sin em- 
bargo, en otros organos la funcion de las celulas de paren- 
quima es almacenar depositos de almidon (Figura 36.22b). 




FIGURA 36.23 Las celulas de parenquima de tallos cortados 
pueden formar raices adventicias. Las celulas de parenquima de 
una seccion de tallo de un coleo (izquierda) se dividen para formar 
una masa de celulas indiferenciadas o callo,de donde brotaran las 
raices (derecha). 
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propiedad permite a los jardineros clonar plantas mediante 
esquejes. Por ejemplo, si se corta un pedazo de tallo de 
coleo y se coloca en el agua, las celulas de parenquima se 
dividen para producir una masa de celulas indiferenciadas 
llamadas callo. Las rafces se desarrollan a partir del callo 
(Fig ura 36.23), y el nuevo individuo puede ser plantado en 
el suelo. Los plataneros y otras especies comercialmente 
importantes se han propagado por esquejes. 

2. Las celulas de colenquima tienen como funcion principal 
el apoyo. Tienen paredes celulares primarias mas gruesas en 
algunas zonas, y su forma general es mas larga y delgada 
que la de las celulas de parenquima. Incluso cuando son 
maduras, sus paredes celulares mantienen la capacidad de 
estiramiento y elongacion. Como resultado, las celulas de 
colenquima pueden continuar alargandose ya que propor- 
cionan apoyo estructural a las regiones de crecimiento del 
tallo. Por tanto, no sorprende que las celulas de paren- 
quima sean especialmente abundantes en los tallos en creci- 
miento y en los peciolos de las hojas. Las tiras con las que 
te quedas al pelar un tallo de apio o ruibarbo contienen mu- 
chas lmeas de celulas de colenquima (Fig ura 36.24; ten en 
cuenta que la section mostrada es un petiolo). 

3. Las celulas de esclerenquima son celulas especializadas en 
el apoyo estructural y production de una capa de pared ce- 
lular secundaria ademas de la capa relativamente delgada 
de la pared primaria de todas las plantas. A diferencia de la 
pared celular primaria, las celulas de la pared secundaria 
contienen un compuesto resistente y rigido llamado lignina, 
ademas de la celulosa (vease Capftulo 30). Considerando 
que las celulas de colenquima pueden facilitar activamente 
el crecimiento de las plantas ya que tienen una pared celular 
primaria ampliable, la pared secundaria no ampliable esta 
especializada en el apoyo estructural de los tallos y otras es- 
tructuras una vez que el crecimiento ha cesado. Otra dife- 
rencia clave entre el colenquima y el esclerenquima es que 
las celulas de esclerenquima estan por lo general muertas en 
su madurez, lo que significa que no contienen citoplasma. 

Los tejidos fundamentales contienen dos tipos de celulas de 
esclerenquima. Las fibras son extremadamente alargadas (Fi- 
gura 36.25a). Dependiendo de las especies de plantas, estas 
han sido cultivadas para la utilization de las fibras tanto en la 
elaboration de papel, como para producir cuerdas de canamo 
o de yute, o incluso para la fabrication de ropa de cama u 



otros tejidos. Las celulas de fibra de la planta de ramio, tam- 
bien conocida como hierba de China, puede llegar a medir mas 
de medio metro de largo. Las celulas de esclerenquima, en 

cambio, son relativamente cortas, tienen formas variables y, a 
menudo, realizan funciones de protection (Figura 36.25b). Las 
duras cubiertas de semillas y las cascaras de las nueces estan 
compuestas por celulas de esclerenquima. La textura arenosa 
de las peras es causada por grupos de celulas de esclerenquima. 

En muchos, o incluso la mayorfa de los casos, las celulas de 
parenquima, de colenquima y de esclerenquima en el tejido 
fundamental se encuentran en las masas de un solo tipo de ce- 
lulas que funcionan como una unidad. Como resultado, los 
biologos reconocen la existencia de tejidos de parenquima, te- 
jidos de colenquima y tejidos de esclerenquima. Los tejidos de 
la planta que consisten de un solo tipo de celulas se denomi- 
nan tejidos simples. Los tejidos que contienen varios tipos de 
celulas se denominan tejidos complejos. Los tres sistemas de 
tejido dermico, fundamental y vascular estan formados por te- 
jidos sencillos, complejos o por una combination de ambos. 

El sistema de tejido vascular El tejido vascular tiene fun- 
ciones de apoyo y de transporte de larga distancia de agua y 
de nutrientes disueltos. Este desplaza los productos fabricados 
y almacenados por los tejidos fundamentales. 



(a) Fibras. (b) Esclerenquima. 




Espesor de las paredes celulares secundarias 



FIGURA 36.25 Las celulas de esclerenquima sirven de apoyo a 
los tejidos maduros. (a) Fibras y (b) esclerenquima han engrosado 
las paredes de las celulas secundarias. Estas celulas prestan apoyo a 
los tejidos que ya no estan creciendo. 
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(a) Las traqueidas tienen forma de huso 
y poseen punteaduras. 



(b) Los elementos de los vasos son cortos y 
anchos y tienen perforaciones y punteaduras. 




Perforaciones 



Seccion longitudinal 




(c) Elementos de las traqueidas y 
de los vasos juntos en el tejido 
vascular. 




Traqueidas Elementos 
de vaso 



Seccion longitudinal 



FIGURA 36.26 El xilema contiene dos tipos de celulas conductoras de agua. (a) Las traqueidas son largas y delgadas 
en comparacion con (b) los elementos de los vasos, que son mucho mas cortos y mas amplios. (c) Ambos tipos de celulas 
conductoras de agua se encuentran en el tejido vascular de las angiospermas. 



El tejido vascular se compone a su vez de dos tejidos comple- 
jos llamados xilema y floema. El xilema lleva a cabo el trans- 
ports de agua e iones disueltos desde la raiz hasta el tallo y las 
hojas. El floema se compone principalmente de celulas de pa- 
renquima especializadas y lleva a cabo el transporte de azucar, 
de aminoacidos, de senales qmmicas y de otras sustancias hacia 
todo el cuerpo de la planta. En todas las plantas vasculares, el 
xilema contiene celulas conductoras de agua, traqueidas. En las 
angiospermas y las especies de Gnetophytas, el xilema contiene 
tambien celulas conductoras (vasos). Las traqueidas y los vasos 
poseen una capa con lignina de pared celular secundaria que a 
menudo se deposita en espiral o formando anillos. Ambos estan 
formados por celulas muertas cuando alcanzan la madurez. Por 
tanto, estas celulas estan llenas de los liquidos que transportan 
en lugar de estar llenas con su citoplasma. 

Como muestra la Figura 36.26a, las traqueidas son delgadas 
y largas, en forma de huso y terminadas en bisel. Los lados y ex- 
tremos de las traqueidas tienen estructuras llamadas punteadu- 

Seccion transversal 



Miembros del tubo 
criboso 




ras, lagunas en la pared celular secundaria, donde solo la pared 
celular primaria esta presente. Cuando el agua se esta moviendo 
por una planta a traves de las traqueidas, esta se desplaza celula 
a celula vertical y horizontalmente a traves de las punteaduras, 
donde la resistencia al flujo es menor. Los vasos, en cambio, son 
mas cortos y mas anchos (Figura 36.26b). Ademas de contar 
con punteaduras estos tienen perforaciones, aberturas con falta 
de pared primaria y secundaria. En algunas especies, los extre- 
mos de los elementos de vaso carecen de pared celular en abso- 
luto, y se apilan las celulas de los tubos abiertos llamados vasos. 
Los elementos de vaso conducen el agua mucho mas eficiente- 
mente que las traqueidas ya que sus perforaciones ofrecen 
menos resistencia al flujo. En las angiospermas, ambos se en- 
cuentran adyacentes (Figura 36.26c). El xilema contiene tam- 
bien algunas celulas de parenquima que transportan los mate- 
riales later almente en el tallo, en lugar de verticalmente. 

El floema se compone principalmente de dos tipos especiali- 
zados de celulas de parenquima: celulas conductoras (celulas 

Seccion longitudinal 



Miembros del tubo criboso 

Celulas de contacto 
Seccion transversal 



FIGURA 36.27 El floema consta de celulas conductoras 
(celulas cribosas) y celulas de contacto. Los miembros 
del tubo criboso conducen los azucares por todo el cuerpo 
de la planta. Las celulas de contacto dan soporte a los 
miembros del tubo criboso. 

O PREGUNTA ^Por que los miembros del tubo criboso 
carecen de muchos de los organulos que se encuentran en 
las celulas de contacto? 
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tabla resumen 36.1 Componentes del cuerpo primario de la planta 



Tejidos presentes Description del tejido 


Funcion 


Sistema del tejido dermico (desarrollado del protodermo) 


Epidermico Un tejido complejo formado por celulas epidermicas, celulas 

de guarda y celulas de tricomas 


Proteccion, intercambio de gases 


Sistema de tejido fundamental (desarrollado del sistema fundamental) 


Parenquima Un tejido simple formado por celulas de parenquima 
Colenquima Un tejido simple formado por celulas de colenquima 
Esclerenquima Tejidos simples formados por fibras y por esclereidas 


Smtesis y almacenamiento 
Soporte (expandible en tamaho) 
Soporte (ajuste en tamaho) 


Sistema del tejido vascular (desarrollado del procambium) 



Xilema 



Floema 



Un tejido complejo compuesto por traqueidas,vasos, celulas 
de parenquima y celulas de esclerenquima (fibras) 

Un tejido complejo compuesto por celulas de parenquima 
(miembros del tubo criboso, celulas de acompahamiento) y 
celulas de esclerenquima (fibras, esclereidas) 



Transporte de agua y iones; soporte 

Transporte de azucares,aminoacidos, 
hormonas, etc.; soporte 



O EJERCICIO Crea una tabla similar a esta que resuma la estructura general y la funcion de las celulas meristematicas, las 
celulas de parenquima, las celulas de colenquima y las celulas de esclerenquima. 



cribosas) y celulas de contacto. Ambas estan vivas en la madu- 
rez, no tienen paredes celulares lignificadas y surgen de la divi- 
sion de una celula precursora. Los miembros del tubo criboso 
estan formados por celulas largas y delgadas con perforaciones 
en los extremos llamadas placas cribosas (Figura 36.27). Estos 
son responsables del transporte de azucares y otros nutrientes y 
carecen de nucleos, cloroplastos y la mayoria de los principales 

Comprueba si lo has entendido 



Sientiendesque... O 

• El crecimiento primario resulta de la division celular en 
meristemas apicales. Su funcion es la de ampliar el sistema 
vascular y el sistema radicular en el suelo. 

• Los meristemas apicales contienen tres tipos principales de 
celulas meristematicas: protodermis, meristemas 
fundamentals y procambium. Los tejidos dermico, 
fundamental y vascular surgen de estas celulas 
meristematicas extendidas portodo el individuo 
conformando el cuerpo primario de la planta. 

• El sistema dermico protege al individuo; el fundamental 
sintetiza y almacena las moleculas que hacen posible la vida 
de la planta;y el sistema vascular mueve las moleculas de un 
lugar a otro y mantiene la planta erguida. Cada uno de estos 
sistemas consta de una serie de tipos de celulas y tejidos. 

Deben'as ser capaz de... O 

1) Realizar un diagrama en el que se muestre la relacion entre 
un meristema apical y los tres principales tejidos 
meristematicos. 

2) Representar la distribucion de los tejidos dermico, 
fundamental y vascular en el cuerpo primario de la planta. 

3) Describir las celulas y los tejidos que permiten que el 
sistema epidermico proteja a la planta, al tejido 
fundamental sintetizar y almacenar los materiales, y al 
sistema vascular transportar las moleculas y dar apoyo 
estructural al cuerpo de la planta. 



organulos. Sin embargo, estan directamente conectados a tra- 
ves de numerosos plasmodesmos adyacentes a celulas de con- 
tacto, que contienen todos los organulos que normalmente se 
encuentran en una celula vegetal. Las celulas de contacto no 
son celulas conductoras, pero a cambio ofrecen materiales para 
mantener el citoplasma y la membrana plasmatica de los miem- 
bros del tubo criboso. En el Capitulo 37 se mostrara como las 
celulas de contacto participan tambien en la carga y descarga 
de hidratos de carbono y otros nutrientes de la solucion dentro 
de los miembros de tubo criboso. El floema tambien contiene 
fibras y esclereidas, que prestan apoyo estructural. 

La Tabla Resumen 36.1 muestra los principales tipos de te- 
jidos de los tres sistemas de tejido primario y las celulas de 
estos tipos de tejido. Una vez que domines la estructura y fun- 
cion del cuerpo primario de la planta, estaras listo para pasar 
al siguiente nivel de complejidad: el crecimiento secundario. 

363 El crecimiento secundario 

Mientras que el crecimiento primario hace incrementar la lon- 
gitud de las rafces y los tallos, el crecimiento secundario au- 

menta su ancho. La funcion principal del crecimiento primario 
es la de ampliar el alcance de la rafz y del tallo y, por tanto, au- 
mentar la capacidad que una planta tiene para absorber foto- 
nes y adquirir el dioxido de carbono, el agua y los iones. Q La 
funcion del crecimiento secundario, en cambio, es aumentar la 
cantidad de tejido vascular disponible y proporcionar el apoyo 
estructural necesario para el crecimiento primario de la planta. 
Sin el apoyo prestado por el crecimiento secundario, las rafces 
no serfan lo suficientemente consistentes para anclar el tallo y 
los largos sistemas vasculares caerfan y se romperfan. 

El crecimiento secundario del xilema produce la madera y 
esto sucede en las especies que poseen meristemas laterales 
ademas de meristemas apicales. El meristema lateral tambien 
se conoce como meristema secundario o cambium. Los meris- 
temas laterales difieren de los meristemas apicales en dos sen- 
tidos: (1) los meristemas laterales forman cilindros que se de- 
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(a) Los meristemas laterales aumentan 
el ancho de los tallos y raices. 

Seccion transversal de 
varios tilos jovenes 

3 anos 



(b) Los meristemas laterales (cambium suberoso y cambium vascular) producen 
la corteza y la madera. 



2 anos 




1 ano 



kermi: 



Floema secundario 



Cambium vascular 



Xilema secundario 



Rayas de celulas 
de parenquima 



FIGURA 36.28 Los meristemas laterales aumentan el ancho de tallos y raices y producen madera y corteza. (a) Los 

troncos de los arboles contienen dos tipos de meristemas laterales: cambium suberoso y cambium vascular, (b) La corteza 
consiste en floema secundario producido por el cambium vascular y las celulas producidas por el cambium suberoso. La 
madera consiste en xilema secundario producido por las celulas de parenquima del cambium vascular. 



El cambium 
suberoso anade 
celulas 

principalmente 
al exterior 



El cambium 
vascular anade 
muchas celulas 
en el interior 
y algunas celulas 
en el exterior 



sarrollan a lo largo de la rafz y el tallo y estan compuestas por 
delgadas laminas de celulas meristematicas. En cambio, los 
meristemas apicales se localizan en los extremos de la raiz y 
los tallos y tienen forma de cupula. (2) En los meristemas late- 
rales, las celulas se dividen de manera que aumenta el ancho 
de las raices y de los tallos (Figura 36.28a). Las celulas de un 
meristema apical se dividen de manera que se extienden en 
longitud los extremos de la rafz y del tallo. 

Como muestra la Figura 36.28b, hay dos tipos de meriste- 
mas laterales en las plantas que tienen crecimiento secundario. 
Un anillo de celulas meristematicas llamado cambium vascu- 
lar se forma entre el xilema y el floema secundario, en el inte- 
rior del tallo. Un segundo anillo de celulas meristematicas lla- 
mado cambium suberoso se situa cerca del penmetro del 
tallo. Otra observacion es fundamental para comprender 
como trabajan los meristemas laterales: el cambium suberoso 
produce nuevas celulas principalmente hacia el exterior. El 
cambium vascular genera nuevas capas de celulas, tanto hacia 
el interior como hacia el exterior. Las nuevas celulas del inte- 
rior impulsan todas las otras celulas hacia el exterior, cau- 
sando un aumento de la circunferencia del tronco. Q Si en- 
tiendes este concepto, deberias ser capaz de establecer una 
seccion transversal de un tronco, representar los anillos y se- 
nalar el cambium vascular y el cambium suberoso, y anadir 
flechas que indiquen la direccion de crecimiento en cada uno 
de los meristemas. Ahora vamos a considerar como funciona 
cada uno de estos meristemas. 

iQue surge del cambium vascular? 

El cambium vascular produce xilema y floema (Figura 36.28b). 
Las nuevas celulas que se producen hacia el exterior del meris- 
tema se diferencian en floema, mientras que las nuevas celulas 
producidas en el interior se diferencian en xilema. Mas concre- 
tamente, las celulas producidas por el cambium vascular se de- 



sarrollan para formar floema y xilema secundario, a diferencia 
del floema y el xilema primario producido por el procambium 
en cada meristema apical. Estas celulas no siempre se producen 
de manera simultanea. En la mayoria de los casos, el cambium 
vascular produce muchas mas celulas de xilema secundario que 
celulas de floema secundario. Q Si entiendes este concepto, de- 
benas ser capaz de anadir etiquetas de «Floema secundario » y 
« Xilema secundario » a las flechas de tu primer esquema, 
y hacer una flecha mas grande que otra para mostrar la canti- 
dad relativa de division celular que se produce. 

El xilema y el floema primario se encuentran en las raices y 
tallos de todas las plantas vasculares, pero el xilema y el floe- 
ma secundario se encuentran solo en ciertas gimnospermas y 
angiospermas. 

Funcionalmente, el floema primario y secundario son simi- 
lares, y el xilema primario y secundario tambien lo son. El 
floema secundario tiene como funcion el transporte de azucar. 
En combination con los tejidos asociados con el cambium su- 
beroso, forma la capa externa llamada corteza. El xilema se- 
cundario tiene como funcion el transporte de agua y el apoyo 
estructural, y forma el material estructural llamado madera. 

El floema primario y secundario y el xilema primario y se- 
cundario son tejidos complejos, compuestos por mas de un 
tipo de celulas. Ademas de producir celulas conductoras, como 
los miembros del tubo criboso, las traqueidas y los elementos 
de vaso, el cambium vascular produce fibras para obtener mas 
fuerza, junto con celulas de parenquima. Las celulas de paren- 
quima se situan lateralmente por todo el xilema y forman es- 
tructuras llamadas rayas (vease Figura 36.28b). Las celulas de 
parenquima ubicadas en rayas son importantes porque trans- 
portan agua y nutrientes lateralmente a traves del tallo. 

El crecimiento secundario en las raices es similar al creci- 
miento secundario de los tallos. En ambas partes de la planta, la 
anchura aumenta a medida que las celulas producidas en el inte- 
rior del cambium vascular forman xilema secundario, y las celu- 
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tabla resumen 36.2 Componentes del crecimiento secundario 

Tejidos presentes Description del tejido Funcion 

Peridermis* (desarrollada de incluye el cambium suberoso) 

Suber Un tejido simple que consiste en celulas suberosas 

Cambium suberoso Un tejido simple que consiste en celulas meristematicas 

Felodermo Un tejido simple que consiste en celulas de parenquima 

Floema secundario* (desarrollado del cambium vascular) 



Floema Un tejido complejo que consiste en celulas de parenquima Transporte de azucares, aminoacidos, 

(miembros del tubo criboso, celulas de contacto) y celulas hormonas, etc.; soporte 

de esclerenquima (fibras,esclereidas) 

Xilema secundario 1 (desarrollado del cambium vascular) 

Xilema Un tejido complejo que consiste en traqueidas, vasos, Transporte de agua e iones; soporte 

celulas de parenquima (desarrolladas en rayas) y celulas de 
esclerenquima (fibras) 



*l_a corteza comprende el peridermo y el floema secundario. 
f EI xilema secundario tambien se llama madera. 



Proteccion 

Produccion de suber y felodermo 
Smtesis y almacenamiento 



las producidas en el exterior forman floema secundario. Es im- 
portante darse cuenta, sin embargo, de que los resultados de la 
division celular en los meristemas laterales son altamente asime- 
tricos. A medida que el cambium vascular crece, todo el xilema 
secundario es retenido y acumulado, pero la region interior de 
xilema primario es aplastada y finalmente sustituida. Ademas, 
el floema secundario ultraperiferico y las capas suberosas son 
sustituidos con el aumento del diametro del tallo. Como resul- 
tado de ello, las raices lenosas maduras y los tallos lenosos estan 
constituidos principalmente por xilema secundario o madera. 
La Tabla Resumen 36.2 muestra los principales tipos de tejidos 
y tipos de celulas que participan en el crecimiento secundario. 

iQue surge del cambium suberoso? 

El cambium suberoso produce celulas suberosas hacia el ex- 
terior y una pequena capa de celulas llamadas felodermo 
(«piel suberosa») hacia el interior (Figura 36.28b). Tornados 
en conjunto componen la peridermis («alrededor de la piel»). 
O Si comprendes la estructura de la peridermis, debenas ser 
capaz de identificar en un diagrama las celulas suberosas, el 
felodermo y la peridermis. Tambien debenas ser capaz de se- 
nalar con una flecha el cambium suberoso mas grueso que los 
otros, debido a la cantidad relativa de divisiones celulares que 
se han producido. 

La peridermis es importante ya que permite la continuidad 
de la proteccion de la madera de los troncos cuando estos au- 
mentan en grosor. Como sucede en un tallo lenoso o en una 
raiz madura, el tejido epidermico producido por el meristema 
apical durante el crecimiento primario se sustituye por la pe- 
ridermis, que asume el papel de la prevention de la perdida de 
agua y la proteccion de la raiz y el tallo de agentes patogenos 
y herbfvoros. Algunas especies con la peridermis excepcional- 
mente gruesa tambien pueden protegerse de los danos de los 
troncos causados por incendios. 

La peridermis proporciona una barrera especialmente difi- 
cil de atravesar en las especies donde las celulas suberosas se- 



cretan una resistente pared secundaria que contiene lignina. 
La peridermis tambien ayuda a prevenir la perdida de agua 
debido a que las celulas suberosas producen una capa de cera 
y otras moleculas dentro de sus paredes celulares, que las 
hacen impermeables al agua y a los gases. El intercambio de 
gases puede ocurrir entre la atmosfera y los tejidos vivos en el 
interior del tallo, aunque a traves de pequenos y esponjosos 
segmentos de la peridermis llamados lenticelas. 

Las celulas suberosas mueren cuando maduran. Como los 
tallos y troncos siguen aumentando en anchura continua- 
mente, la capa de suber (corcho) a menudo se fractura dando 
lugar a grietas y escamas. 

Las celulas producidas por el cambium suberoso son un 
componente importante de la proteccion llamado corteza. 
Pero el termino corteza se refiere en realidad a todas las celu- 
las situadas fuera del cambium vascular. Como resultado de 
ello, incluye algunas de las celulas producidas por el cambium 
vascular, asi como la peridermis. Q Si entiendes este con- 
cepto, debenas ser capaz de senalar en tu diagrama la corteza. 
Tambien debenas ser capaz de diferenciar las zonas del tallo 
en funcion de la ayuda estructural, el transporte de agua y nu- 
trientes, y proteccion que realizan. 

La estructura de un tronco de arbol 

Los arboles son plantas perennes, lo que significa que pueden 
vivir durante muchos anos. A medida que un arbol madura y 
crece en anchura, las capas interiores de xilema dejan de fun- 
cionar transportando agua — solo el xilema de los ultimos 
anos transporta en realidad el agua — . El xilema que ya no 
transporta agua comienza a acumular compuestos de protec- 
cion secretados por otros tejidos. Estos compuestos estan for- 
mados por resinas, gomas y otras mezclas complejas. La de- 
position de estas moleculas provoca que la parte mas antigua 
del xilema secundario pase a ser mas oscura que las porciones 
mas jovenes. La region interior del xilema se llama duramen, 
mientras que la parte exterior del xilema se denomina albura 
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(a) El duramen y la albura tienen funciones diferentes. 




(b) Anillos de crecimiento resultantes de la 
variacion del tamano de las celulas. 




(c) Los patrones de los anillos de crecimiento 
pueden contar la historia de un arbol. 



El duramen 

proporciona 
apoyo 
estructural, 
pero no 
transporta 
agua 
La albura 
contiene 
vasos 
activos 
conductores 
de agua del 
tejido del 
xilema 

Corteza 



Madera 
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crecimiento 



Madera 
tardia 




Anillos de 
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Anillos de 
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de una lluvia 
acida 
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FIGURA 36.29 Anatomia del tronco de un arbol. (a) Seccion no 
tenida de madera de un tronco, que muestra la marcada diferencia 
entre el color del duramen y de la albura. (b) Seccion de madera, 
tenida para mostrar las celulas individuales. Los anillos de crecimiento 
aparecen debido a que el tamano de las celulas del xilema 
secundario sufre cambios en una temporada de crecimiento. Las 
celulas al inicio de la temporada son grandes, las producidas cerca del 
final son pequenas. (c) Seccion no tenida de un abeto de la selva 
negra de Alemania,que muestra los efectos de la lluvia acida en el 
crecimiento. 

O PREGUNTA ^Aproximadamente cuantos ahos tendra el arbol 
del apartado (a)? 

O EJERCICIO En el apartado (b),etiqueta un anillo de crecimiento 
producido en un aho seco y otro producido en un aho humedo. 



(Figura 36.29a). Si miras de cerca un pedazo de madera de un 
mueble o del suelo, puedes ser capaz de identificar la albura y 
ver la diferencia de color respecto al duramen. 

Otro fenomeno importante se produce en entornos en los 
que el crecimiento del cambium vascular cesa por un periodo 
en cada ano. Este periodo de crecimiento nulo, o de latencia, 
se produce durante el invierno en los climas frios y durante la 
estacion seca en los habitats tropicales. Cuando el cambium 
vascular reanuda el crecimiento en la primavera o al comienzo 
de la temporada de lluvias, produce grandes celulas, con pare- 
des relativamente delgadas. Cuando la temporada de creci- 
miento se acerca a su fin, las condiciones tienden a ser mas 
secas o mas frescas, las celulas de xilema secundario que se 
producen en este momento tienden a ser mas pequenas, de pa- 
redes gruesas y en apariencia mas oscuras. Asi pues, cuando el 
crecimiento es estacional, las regiones de grandes celulas, de 
paredes finas, alternan con capas de pequenas celulas de pare- 
des gruesas. El resultado es que los anillos de crecimiento 
anual pueden observarse en las secciones transversales de la 
madera de los habitats estacionales (Figura 36.29b). 

El analisis de patrones marcados por los anillos de creci- 
miento de los arboles es un importante campo de estudio en bio- 
logia. Debido a que los arboles crecen mas rapido cuando la hu- 
medad y los nutrientes son abundantes, los amplios anillos de 
crecimiento en los arboles son unos claros indicadores de exis- 
tencia de anos humedos. En contraste, los anillos estrechos son 
senal de anos de sequfa, o en el caso del abeto mostrado en la Fi- 
gura 36.29c, los anos en los que abunda la lluvia acida, debido 
a la contamination del aire, se produce una reduction del creci- 
miento de los anillos. Estudiando los anillos de crecimiento de 
fosiles encontrados procedentes de arboles muy antiguos y ar- 
boles con muchos anos pero aun en pie, los biologos pueden 
reunir datos climaticos continuos que se remontan a miles de 
anos atras. De este modo, adquieren una mejor comprension 
de los cambios climaticos que se produjeron en el pasado. Con 
la continuation de estos estudios, los investigadores tambien es- 
peran poder predecir como los bosques podrian responder al ca- 
lentamiento global que sufrimos actualmente. 

Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... O 

• El crecimiento secundario se produce en especies con 
meristemas laterales y tiene como resultado la ampliacion 
de los sistemas radiculares y de los tallos. 

• El crecimiento resulta de la division celular del cambium 
vascular y del cambium suberoso. El cambium vascular da 
lugar a los tejidos secundarios. El cambium suberoso da 
lugar a tejidos de proteccion llamados peridermis. 

Deben'as ser capaz de... O 

1) Explicar como el crecimiento secundario esta relacionado 
con el crecimiento primario. 

2) Repetir el esquema realizado al leer el texto, mostrando que 
aspecto tendn'a el mismo tallo diez anos mas tarde. 
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Repaso del capitulo 



RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 



I 



O El cuerpo vascular de la planta se compone de (1) un sistema ra- 
dicular que ancla el individuo y absorbe el agua y los iones nece- 
sarios para la planta, y (2) un sistema vascular que absorbe el 
dioxido de carbono y la luz solar. Ambos sistemas son dinamicos; 
crecen y cambian durante toda la vida de la planta. 

Los sistemas radiculares y vascular de las plantas estan especiali- 
zados en la recogida de la luz, el agua y los nutrientes necesarios 
para realizar la fotosintesis. Las raices extraen el agua y nutrien- 
tes como nitrogeno, fosforo y potasio del suelo; y los tallos cap- 
tan la luz y el dioxido de carbono de la atmosfera. Las hojas, el 
organo principal para realizar la fotosmtesis, por lo general con- 
sisten en un limbo aplanado que se abre desde un peciolo. Las 
raices, los tallos y las hojas sin embargo pueden modificarse para 
realizar una variedad de distintas funciones, incluyendo el alma- 
cenamiento de nutrientes, el almacenamiento de agua, la protec- 
tion y la reproduction asexual. Debido a que las raices y los ta- 
llos crecen durante toda la vida de la planta, esta es capaz de 
responder adecuadamente a los cambios en las condiciones am- 
bientales que se puedan producir. 

Debenas ser capaz de explicar si la plasticidad fenotipica en las rai- 
ces, los tallos y las hojas podria ser mas importante (1) en los en- 
tornos donde las condiciones son estables frente a condiciones 
variables, y (2) en especies de vida corta frente a especies de vida 
larga. Q 

O Dado que el tamano y la forma del cuerpo de la planta varia mucho 
entre especies e individuos, las diferentes plantas estan especializa- 
das en la captation de luz y otros recursos de manera unica. 

La morfologia general del sistema radicular y vascular varia am- 
pliamente entre las especies de plantas. En las plantas de las pra- 
deras de Norteamerica, por ejemplo, las raices varian desde una 
larga y profunda raiz pivotante, hasta superficiales y densas rai- 
ces fasciculadas que forman densas matas. Entre las espadas pla- 
teadas de Hawai, los sistemas vasculares varian desde matas poco 
espesas o rosetas, hasta troncos de arboles lenosos muy ramifica- 
dos. Entre las especies vegetales, la variation en el tamano y la 
forma de las plantas permite a los individuos reducir la compe- 
tencia por los recursos y prosperar en un habitat determinado. 

Debenas ser capaz de describir un habitat en el que (1) se espera 
que las plantas dispongan de un gran sistema radicular y un pe- 
queno sistema vascular, y (2) otro en el que se espera que las 
plantas tengan un sistema radicular relativamente pequeno y un 
amplio sistema vascular. Q 

O El crecimiento primario se produce cuando las celulas situadas en 
las puntas de las raices y de las yemas se dividen. El crecimiento 
primario hace crecer el cuerpo de la planta y da lugar a tres siste- 
mas de tejidos principales. Estos tejidos son los sistemas especia- 
lizados en la protection, la production de alimentos, el almace- 
namiento y el transporte. 



Cada meristema apical da lugar a tres principales tejidos meriste- 
maticos: la protodermis, el meristema fundamental y el procam- 
bium. Estos tejidos meristematicos daran lugar a su vez a los sis- 
temas de los tejidos dermico, basal y vascular, que se extienden 
por todo el cuerpo de la planta. 

El sistema del tejido dermico suele consistir en una espesa capa 
de celulas y desempena un papel en la proteccion y conservation 
del agua. La funcion principal del tejido basal es realizar la foto- 
smtesis y almacenar los hidratos de carbono y otros compuestos. 
El sistema del tejido vascular tiene por funcion el transporte de 
materiales en toda la planta. En el sistema vascular, el tejido del 
xilema transporta el agua y los iones disueltos (savia bruta), mien- 
tras que el floema transporta los azucares (savia elaborada). 

Cada sistema de tejidos se compone de tejidos simples que con- 
tienen un solo tipo de celulas, tejidos complejos que contienen 
dos o mas tipos de celulas, o una combination de tejidos simples 
y complejos. Algunos de los mas destacados tipos de celulas son 
las celulas de parenquima, que realizan la sintesis y el almacena- 
miento de materiales; las celulas de colenquima, que proporcio- 
nan apoyo estructural a las regiones en crecimiento; y las celulas 
de esclerenquima, que fortalecen las regiones del cuerpo que ya 
han dejado de crecer. 

Debenas ser capaz de predecir los resultados de un experimento en 
el que un medicamento se utiliza para (1) envenenar el meristema 
apical de un tallo y el meristema apical de una raiz, y (2) envenenar 
selectivamente las celulas en el meristema apical de un tallo. Q 

(j^*) BioFlix enwww.masteringbio.com 

Tour of a Plant Cell 

O En algunas especies, el crecimiento secundario se produce cuando 
las celulas de un anillo situado cerca del perimetro de las raices y 
de los tallos se dividen. El crecimiento secundario aumenta el 
ancho de la planta y proporciona soporte estructural. 

En algunas especies de plantas, los tallos y las raices laterales se 
ensanchan por meristemas que producen xilema secundario, floe- 
ma secundario y peridermis. La madera se compone de xilema se- 
cundario, mientras que la corteza se compone de todos los tejidos 
situados fuera del cambium vascular. 

Debenas ser capaz de predecir los resultados de un experimento 
donde un medicamento se utiliza para (1) disminuir el creci- 
miento del cambium vascular, pero no el cambium suberoso, y 
(2) disminuir el crecimiento del cambium vascular y suberoso de 
un lado de un tronco de arbol. Q 
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PREGUNTAS 



O Comprueba tus conocimientos 

1. iCual de las siguientes funciones no se realiza por celulas de 
parenquima? 

a. Transportar sacarosa. 

b. Transportar agua. 

c. Realizar la fotosmtesis. 

d. Almacenar nutrientes. 

2. ^En que se diferencian las traqueidas de los elementos de vaso, 
ademas de en su forma global? 

a. Las traqueidas se apilan de extremo a extremo de forma 
continua, en columnas abiertas. 

b. En las traqueidas, el agua se difunde celula a celula 
principalmente a traves de los huecos de la pared celular 
secundaria llamados punteaduras. 

c. Las traqueidas se mueren en la madurez de la planta. 

d. Las traqueidas poseen celulas secundarias con pared 
reforzada con lignina. 

3. iQue es un miembro del tubo criboso? 

a. Una celula conductora de azucar que se encuentra en el 
floema. 

b. Las amplias celulas con perforaciones que conducen agua y 
se encuentran solo en las angiospermas. 

c. Las celulas que absorben nutrientes y agua, que se hallan en 
los pelos radiculares. 

d. Las celulas del nucleo ricas en organelas que se hallan en el 
floema. 



4. iQue es una raiz adventicia? 

a. Una que realiza una funcion distinta a la del anclaje de la 
planta o la absorcion de agua e iones. 

b. Una que surge del cortex de la raiz y se extiende lateralmente. 

c. Una estructura larga y filamentosa que aumenta la extension 
de la superficie del sistema radicular, para asi incrementar la 
eficiencia de absorcion. 

d. Una raiz que surge del tallo. 

5. iQue afirmacion caracteriza mejor el crecimiento primario? 

a. No se produce en las raices, solo en los brotes. 

b. Conduce al desarrollo de suber. 

c. Produce tejidos dermicos, vasculares y radiculares. 

d. Produce anillos de tejidos de xilema y de floema asi como 
anillos de tejido suberoso. 

6. iQue afirmacion caracteriza mejor el crecimiento secundario? 

a. Es el resultado de las divisiones de las celulas vasculares del 
cambium. 

b. Aumenta la longitud del tallo de la planta. 

c. Es el resultado de las divisiones de las celulas de los 
meristemas apicales. 

d. Produce habitualmente celulas de floema hacia el interior y 
celulas de xilema hacia el exterior del sistema vascular. 
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O Comprueba tu aprendizaje 

1. Describe la funcion principal del sistema vascular y del sistema 
radicular. iQue tejidos son continuos a lo largo de estos dos 
sistemas? Sugiere una hipotesis para explicar por que el sistema 
radicular y los tallos son tan diferentes en forma y tamano en los 
distintos tipos de especies. 

2. Explica por que el crecimiento continuo de las plantas da lugar 
al fenomeno conocido como plasticidad fenotipica. Da un 
ejemplo de plasticidad fenotipica en la raiz y en el tallo. 

3. Da ejemplos de (a) raices adventicias, (b) tallo modificado para 
el almacenamiento de nutrientes, almacenamiento de agua o la 
reproduccion asexual, y (c) hojas que se modifican para el 
almacenamiento de nutrientes, la defensa, para trepar, para el 
almacenamiento de agua o para la atraccion de polinizadores. 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

4. <;Para que sirve la cuticula? iQue funcion tienen los estomas? 
Predice por que varfa el espesor de la cuticula y el numero de 
estomas en las plantas de habitats secos respecto a los humedos. 
<:C6mo probarfas tus predicciones? 

5. Compara y contrasta las funciones de las celulas de parenquima 
del tejido basal con los tejidos del sistema vascular. Haz lo 
mismo con las celulas de esclerenquima. 

6. Describe la forma en que el cambium vascular produce xilema y 
floema secundario. <Por que los anillos de crecimiento pueden 
ser observados cuando contemplamos la seccion transversal de 
los troncos? <Por que los arboles que crecen en los bosques 
humedos tropicales no tienen anillos de crecimiento anual? 



O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. En el Capitulo 1 se explica como los tallos de las familias de 
plantas domesticas como el brocoli (brecol, coliflor, col, colinabo 
y otros) han cambiado en respuesta a la seleccion artificial. Haz 
un esquema de las tres variedades; predice que celulas, tejidos y 
sistemas han cambiado respecto a sus poblaciones ancestrales no 
sometidas a la seleccion artificial. Por ejemplo, ^podrfas predecir 
como las poblaciones de col de hoja rizada y la saboya 
artificiales tienen mas o menos celulas de esclerenquima en sus 
tallos y hojas que las poblaciones silvestres? ^Como probarias 
tus predicciones? 

2. Mira por la ventana mas cercana, y elige una planta para 
observarla cuidadosamente. Haz un boceto e identifica las 
caracterfsticas mas destacadas de su anatomia externa. Haz un 
corte que deje observar las principales caracterfsticas de su 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

anatomia interna. Si es posible, obten una seccion de tallo o raiz. 
Examina e identifica sus partes. 

3. ^Cual es la relacion ffsica y funcional entre el sistema vascular 
primario y secundario de un roble? 

4. Los arboles pueden ser asesinados por pelado, es decir, la 
eliminacion de la corteza y el cambium vascular en un anillo 
estrecho por todo el perimetro del arbol. Explica por que. 

En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • guias de estudio online y preguntas • mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 



FUNCIONAMIENTO DE LAS PLANTAS 



UNIDAD 



Transporte de agua y 
azucar en las plantas 





Una gran secuoya como esta puede medir 83 m. Este capitulo explora el movimiento del 
agua desde las rai'ces de las plantas hasta sus hojas, asi como el transporte de los azucares 
entre todos sus tejidos. 



CONCEPTOS CLAVE 

O El agua se desplaza desde zonas de alto a 
bajo potencial hidrico. La energia potencial 
hidrica es una combinacion de (1) la 
tendencia al movimiento en respuesta 
a diferencias de concentracion del soluto 
y (2) la presion ejercida sobre el. 

O Las plantas no gastan energia para 
reemplazar el agua perdida en la 
transpiracion,sino que el agua se mueve del 
suelo a las raices y de ahi a las hojas 
mediante el efecto de gradiente de 
potencial, que existe gracias a que el agua 
de las hojas esta bajo tension negativa. 

O En el floema, el azucar se transporta desde 
las «fuentes», tejidos que desprenden 
azucares , hasta los «sumideros», donde se 
utilizan los azucares. El movimiento ocurre 
porque las celulas gastan energia para 
cargar las celulas del floema cercanas a las 
«fuentes» de actividad relacionada con el 
movimiento de los azucares. El agua 
desplazada por la osmosis, crea un gradiente 
de presion que favorece el movimiento de 
agua y azucar hacia los «sumideros». 



En los dfas calurosos del verano, los grandes arboles de 
hoja caduca pueden perder suficiente agua para llenar 
tres bidones de unos 208 litros. Para entender el por- 
que, recordemos el Capitulo 36, donde se hablaba de que las 
superficies de las hojas poseen unas estructuras llamadas esto- 
mas. Los estomas estan abiertos durante el dfa para que se 
produzaca el crucial intercambio de gases entre la atmosfera y 
las celulas de las hojas. Para que la fotosmtesis y la produc- 
cion de alimento puedan continuar, las celulas de las plantas 
deben adquirir dioxido de carbono (C0 2 ). Pero hay un con- 
tratiempo. Cuando los estomas estan abiertos y el intercam- 
bio de gases puede tener lugar, la humedad interna de las 
hojas se expone a la sequedad atmosferica. Como resultado, 
se evapora mucha agua por la superficie foliar. 

En esencia, la perdida de agua es una consecuencia inevita- 
ble de la necesidad que tienen las plantas de obtener C0 2 y des- 
prender oxfgeno. La perdida de agua es una cara del efecto de 



la fotosmtesis. Sin embargo, la evaporacion puede ser benefi- 
ciosa bajo algunas condiciones, ya que refresca a las plantas, de 
forma similar al sudor en el cuerpo. Tasas altas de evaporacion 
pueden disminuir la temper atura de la hoja hasta en 10-15 °C. 

La pregunta ahora serfa: <;c6mo soportan las plantas esta 
perdida de agua? Si el agua que se pierde en la evaporacion no 
se reemplaza, las celulas se secan y mueren. En el caso de una 
secuoya, las hojas que pierden agua pueden situarse incluso a 
100 m de los pelos radiculares que absorben el agua. <;C6mo 
vencen las plantas la fuerza de la gravedad para transportar el 
agua que, en ocasiones debe recorrer distancias similares al 
largo de un campo de futbol? Y <;C6mo consiguen las plantas 
mover el azucar que producen desde las zonas fotosintetica- 
mente activas hacia las zonas de almacenaje? Estas preguntas 
son el corazon y el alma de este capitulo. Saber responderlas 
es una parte fundamental para entender el funcionamiento de 
las plantas. 



O Concepto clave Informacion destacada O Para practicar 
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37.1 Potencial hidrico y movimiento 
del agua 

La perdida de agua causada por la evaporation de las partes ae- 
reas de las plantas se llama transpiracion. Esta sucede cuando: 
(1) los estomas estan abiertos y (2) el aire que rodea a las hojas 
es mas seco que el aire que se encuentra en el interior de las 
hojas. La primera condition suele darse durante el dia, cuando 
ocurre la fotosmtesis. La segunda condition se produce cuan- 
do la humedad ambiental es inferior al 100 por ciento. 

Las plantas reponen el agua que pier den las hojas con la que 
absorben por las raices. Una de las observaciones en biologfa es 
que el agua se mueve desde las rakes hasta las hojas de una ma- 
nera pasiva, es decir, que no hay gasto de ATP. Las plantas no 
necesitan un musculo cardiaco para bombear agua desde las rai- 
ces a los tallos. Incluso en las secuoyas de 100 m de altura, el 
agua se difunde pasivamente desde el sistema radicular al sis- 
tema vascular. Este movimiento sucede cuando se dan diferen- 
cias en la energia potencial hidrica de la planta. Recuerda del 
Capitulo 2 que la energfa potencial es energia almacenada. Las 
variaciones de esta energia potencial se asocian a cambios de po- 
sition, como la position de una molecula o de un electron. 

Los biologos usan el termino de potencial hidrico para in- 
dicar la energfa potencial que el agua tiene en un ambiente en 
particular, comparada con la energfa del agua pura a tempe- 
ratura ambiente y presion atmosferica. En estas condiciones el 
potencial hidrico del agua es 0. 

El potencial hidrico se simboliza con la letra griega y (psi). 
Las diferencias entre el potencial hidrico determinan la direction 
del movimiento del agua. El agua siempre se mueve de areas con 
mayor potencial hidrico a zonas de menor potencial hidrico. 

El potencial hidrico es la clave para entender el movimiento 
del agua a traves de la planta. Ya que este potencial hidrico es 
menor en el suelo y en las raices y mayor en las hojas y en la at- 
mosfera, decimos que hay un gradiente de potencial hidrico 
entre las raices y las hojas. Segun se desplace el agua por la 
planta, esta va disminuyendo su gradiente de potencial. Cuando 
esto sucede se reemplaza el agua perdida por la transpiracion. 



iQue factores afectan al potencial hidrico? 

Para entender el desplazamiento del agua a traves de la planta, 
observa la celula que se encuentra en el tubo de ensayo de la iz- 
quierda en la Figura 37.1a. Fijate que esta depositada en una di- 
solucion, un liquido homogeneo que contiene una mezcla de de- 
terminadas sustancias. En este caso, la disolucion consiste en 
agua con una cantidad de sustancias disueltas llamadas solutos. 
En el tubo de ensayo de la izquierda, las concentraciones de so- 
luto en las celulas y en los alrededores de la disolucion es la 
misma. Recordemos del Capitulo 6 que se dice que tal disolu- 
cion es isotonica para la celula. 

Ahora consideremos que ocurriria cuando la celula se trans- 
firiese al tubo de ensayo de la Figura 37.1a de la derecha. Este 
tubo de ensayo contiene agua pura, sin solutos en disolucion. 
Como resultado encontrariamos que la solution que rodea la 
celula es muy hipotonica en relation a la celula. La concentra- 
tion de la disolucion es importante, porque cuando las solucio- 



(a) El potencial de soluto es la tendencia del agua a desplazarse 
por osmosis. 



El potencial de soluto 
dentro de la celula y 
en los alrededores de la 
disolucion es el mismo. 
No se producen 
desplazamientos de agua. 
Celula 



La celula esta situada en 
agua pura. El potencial 
de soluto es relativamente 
bajo respecto a los alrededores. 
El agua se desplaza hacia 
dentro de la celula via osmosis. 



Soluto 




Agua pura 



Movimiento 
del agua 



^olucion Ktpot6nica_^ 



(b) La presion potencial es fa tendencia del agua a moverse en 
respuesta a la presion. /' 



La presion de turgencia/' 
es una importante 
fuente de presion 
en el agua de 
las celulas 




Dentro de la celula 

La expansion en volumen de la 
celula empuja la membrana 
hacia fuera. 
Presion de turgencia 



■ 



Membrana plasmatics 



, 



Pared celular 



Presion de la pared 

Las duras paredes eel u lares pueden 
empujar con la misma fuerza pero 
en sentido opuesto. 
Fuera de la celula 



FIGURA 37.1 El potencial hidrico tiene dos componentes 
principales: el potencial de soluto y el potencial de presion. 

nes estan separadas por una membrana de permeabilidad selec- 
tiva, como lo es la membrana citoplasmatica, el agua atraviesa 
la membrana desde regiones de baja concentration de solutos a 
regiones con una alta concentration de solutos. Este movi- 
miento del agua a traves de las membranas, en respuesta a las 
diferencias en el potencial hidrico, se conoce como osmosis 
(vease Capitulo 6). Esta tendencia del movimiento del agua en 
respuesta a diferencias entre las concentraciones de soluto, 
como sucede en la Figura 37.1a, se conoce como potencial de 
soluto (y s ) o potencial osmotico. Este potencial de soluto de la 
disolucion se define por su concentration de soluto en compa- 
racion con la concentration en agua pura. Si el agua contiene 
una elevada concentration de solutos, entonces esta tiene un 
potencial de soluto bajo en comparacion con agua pura. 

Cuando se introduce una celula animal en una solution hi- 
potonica y el agua entra en las celulas via osmosis, el volumen 
de la celula aumenta hasta que la celula revienta. En las plan- 
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CUADRO 37. 



£C6mo pueden las plantas adaptarse a sobrevivir en suelos salinos? 



Las plantas capaces de sobrevivir en me- 
dios salino se llaman halofitas. Los me- 
dios salinos se pueden encontrar portodo 
el planeta, principalmente por las zonas 
costeras y en los desiertos continentales. 
En estos habitats, el potencial hidrico de 
los suelos es habitualmente de 4MPa o 
menos, lo cual es mucho mas bajo del po- 
tencial hidrico encontrado en las raices de 
las plantas. Si el agua solo se desplazara 
por el efecto del gradiente de potencial, 
esta saldria de las raices para acabar en el 
suelo. 

Para arreglarselas con este tipo de 
suelo, con potenciales hidricos tan extre- 
madamente bajos,y evitar la difusion de 
agua hacia el exterior de la planta, mu- 
chas plantas halofitas disminuyen el po- 
tencial hidrico de sus raices, disminu- 
yendo el potencial de soluto. En concreto, 
estas plantas tienen enzimas y transpor- 
tan proteinas que incrementan la concen- 
tracion de iones de sus vacuolas e incre- 
mentan la concentracion de azucares y 
otras moleculas organicas en el citoplasma. 
Como resultado, pueden mantener el po- 
tencial hidrico de sus tejidos aun mas bajo 
que el potencial hidrico del suelo salino. 



Cristales de sal 



El otro gran problema de las plantas 
halofitas, es que estas pueden adquirir 
unos niveles toxicos de ciertos iones exis- 
tentes en el suelo, particularmente sodio 
(Na + ) y cloro (Cl~), que tratan de entrar en 
las celulas radiculares mediante gradien- 
tes electroquimicos. Algunas halofitas tie- 
nen mecanismos para prevenir la entrada 
de iones, pero otras los transportan a es- 
tructuras especializadas situadas en la su- 
perficie de sus hojas, donde el Na + y el Cl~ 
se cristalizan como sales (NaCI). Algunas 
veces los iones se encuentran fuera de las 
disoluciones, entonces se vuelven dani- 
nos para la planta. Las halofitas que cris- 
talizan sales a menudo presentan zonas 
grisaceas en las hojas debido a los crista- 
les salinos depositados en sus brotes y 
hojas (Figura 37.2). 




FIGURA 37.2 Algunas plantas halofitas 
secretan la sal que han absorbido. El 

mangle negro secreta el exceso de iones de 
sodio y cloro desde unas estructuras 
especiales que poseen en las hojas. Los 
iones forman cristales de sal. 



tas, sin embargo, si una celula vegetal se hincha en respuesta 
a la incorporacion de agua, su membrana plasmatics empuja 
la pared celular, que resiste el incremento de volumen de la ce- 
lula empujando en sentido contrario. La fuera ejercida por la 
pared se llama presion de pared (Figura 37.1b). Como el 
agua se mueve dentro de la celula, la presion que existe den- 
tro de ella se conoce como presion de turgencia, que se incre- 
menta por la presion de pared. Las celulas que estan firmes, se 
denominan turgentes, por el efecto de la presion de pared. 

La presion de turgencia es importante porque contrarresta 
el movimiento del agua causado por la osmosis. En el ejemplo 
de la derecha de la Figura 37.1a el potencial de soluto favo- 
rece el movimiento del agua dentro de las celulas. Sin em- 
bargo, la rigidez de las paredes celulares limita la cantidad de 
agua que entra en la celula. 

El termino colectivo para cada clase de presion ffsica ejercida 
en el agua se denomina presion potencial (if/ p ). Dentro de la ce- 
lula, la presion potencial consiste en la presion de turgencia. 

Resumiendo, el agua se mueve en respuesta a (1) diferencias 
en la concentracion de solutos y (2) presion. El potencial hi- 
drico esta constituido por el potencial de soluto y la presion po- 
tencial. Ahora, <jc6mo interaccionan estos potenciales? ,;C6mo 
se determina la direccion del movimiento del agua cuando la 
osmosis y la presion afectan a la celula al mismo tiempo? 



Calculo del potencial hidrico 

El potencial hidrico (y) es una forma de energfa potencial y 
puede considerarse como la energfa hfdrica almacenada o su 
tendencia a moverse hacia una posicion nueva. Asf, el potencial 
hidrico resume la energfa almacenada que puede hacer que el 
agua se mueva en respuesta a la combinacion de los efectos de 
la presion potencial y el potencial de soluto. La presion poten- 
cial y el potencial de soluto que actuan en el agua se calibran 
por la posicion relativa del agua respecto a otras posiciones. 

Cuando las membranas de permeabilidad selectiva estan 
presentes, el agua tiende a moverse por osmosis desde las 
areas con mayor potencial de soluto hacia las areas de menor 
potencial de soluto. Cuando no hay membranas que lo impi- 
dan, el agua se mueve desde las areas de mayor presion poten- 
cial hacia las areas de menor presion potencial. 

Si ignoramos los efectos de la gravedad, el potencial hi- 
drico se define de forma algebraica como: 

<A = <A P + *As 

O En palabras, la energfa potencial que el agua tiene en una 
posicion determinada es el sumatorio de la presion potencial 
y el potencial de soluto que experimenta. El potencial hidrico 
se mide en megapascales (MPa, 10 6 Pa). Un pascal (Pa) es 
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una unidad de medida que suele aplicarse a presiones (fuerza 
por unidad de superficie). Un neumatico de coche si infla con 
aproximadamente 0,2 MPa, y la presion hfdrica de una man- 
guera se situa entre 0,2 y 0,3 MPa. 

Por convencion, los potenciales de soluto (y s ) son siempre 
negativos. Se miden en relacion al potencial de soluto del agua 
pura. Ya que el agua pura no contiene sustancias en disolucion, 
su potencial de soluto se define como 0. Y ya que siempre hay 
solutos en disolucion dentro de la celula, el agua existente den- 
tro de la celula siempre tiene una energfa potencial menor que 
el agua pura. Por tanto, el agua pura tendera a moverse hacia 
el interior de la celula, incrementando la concentration de solu- 
tos en la celula y disminuyendo aun mas el potencial hidrico. 

En contraste con el potencial de soluto de las celulas, la 
presion potencial (y p ) causada por la presion de turgencia es 
positiva dentro de las celulas. Esto incrementa la energfa po- 
tencial del agua de dentro de las celulas, forzando la presion 
en el agua y haciendo mas probable el movimiento hacia fuera 
del agua de las celulas. Pero las presiones potenciales tambien 
pueden ser negativas. 

Para ver como interaccionan el potencial de soluto y el po- 
tencial de presion consideremos un tubo en forma de U, como 
se muestra en el diagrama de la Figura 37.3a. Hay que darse 
cuenta de que los dos lados del tubo estan separados por una 
membrana de selectividad permeable y que el agua pura cuyo 
potencial de soluto es 0 se encuentra en el lado izquierdo. El 
sistema esta abierto a la atmosfera y ademas no se encuentra 
sobre una presion adicional, esto significa que y p = 0 MPa. El 
y s de la solution que esta al lado derecho de la membrana es - 
1,0 MPa. Ya que el potencial hidrico es mayor en el lado iz- 
quierdo del tubo que en el derecho, el agua se mueve de iz- 
quierda a derecha. O Si entiendes el concepto de potencial de 
soluto debenas ser capaz de explicar (1) como cambianas el 
potencial de soluto del agua pura de la izquierda de la Figura 
37.3a para hacerla menor que el potencial de soluto de la di- 
solucion de la derecha, y (2) cuales serian las consecuencias 
para el movimiento del agua. 

En la Figura 37.3b las concentraciones son las mismas que 
en la Figura 37.3a pero la disolucion del lado de la derecha 
experimenta un aumento de presion ejercido por un embolo. 
Si la fuerza del embolo produce una presion potencial de 1,0 
MPa en el lado de la derecha y la y s de la disolucion del lado 
derecho de la membrana es todavfa -1,0 MPa, entonces el po- 
tencial hidrico del lado derecho es -1,0 MPa + 1,0 MPa = 0. 
En este caso, el potencial hidrico en ambos lados de la mem- 
brana seria igual y no habria movimiento de agua. Si la fuerza 
producida por el embolo fuera mayor de 1,0 MPa, entonces la 
disolucion del lado derecho tendria mayor potencial hidrico y 
el agua se difundiria de derecha a izquierda. O Si entiendes el 
concepto de presion potencial debenas ser capaz de explicar 
como usarias el embolo de la Figura 37.3b para crear una pre- 
sion negativa en lugar de una positiva. 

La Figura 37.3c muestra una situation analoga en la celula. 
En este caso la celula que esta flacida, lo que significa que no 
hay presion de turgencia y por tanto la presion potencial es 0, se 
ha introducido en una disolucion de agua pura. Ya que la celula 
tiene menor potencial de soluto (-1,0 MPa) y el agua pura tiene 
mayor potencial hidrico que la celula, el agua penetra en la ce- 
lula via osmosis. Pero como se muestra en la Figura 37.3d la lie- 



fa) Los potenciales de 
soluto difieren. 



(b) Los potenciales de 
presion y de soluto difieren. 
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El agua se mueve de izquierda a 
derecha desde areas con mayor 
potencial hidrico hacia areas 
con menor potencial hidrico 

(c) Los potenciales de soluto 
difieren. 



Los potenciales hfdricos son 
iguales por lo que no se produce 
movimiento 



(d) Los potenciales de presion 
y de soluto difieren. 
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El agua se desplaza hacia la celula, Los potenciales hidricos son 
desde areas de mayor potencial iguales, no se produce 
hidrico hacia areas con menor movimiento del agua 

potencial hidrico 

FIGURA 37.3 El potencial de soluto y el potencial de presion 
interaccionan. 

O EJERCICIO En cada uno de estos diagramas hay una membrana 
semipermeable que los solutos (puntos rojos) no pueden cruzar. 
Catalogalos. 



gada de agua a la celula crea una presion de turgencia. Como la 
presion de turgencia positiva (+1,0 MPa) sumada a la presion 
potencial de soluto negativa (-1,0 MPa) da igual a 0 MPa (el po- 
tencial hidrico del agua pura) el sistema alcanza equilibrio y no 
se produce movimiento neto adicional de agua. Asi, la presion 
de turgencia actua como el embolo de la Figura 37.3b. 

Potencial hidrico en suelos, plantas y atmosfera 

Aunque las Figuras 37.1 y 37.2 se centran en el potencial hi- 
drico de celulas individuales, es importante darse cuenta de 
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que y tambien puede medirse en tejidos, rafces, sistemas vas- 
culares y plantas enteras. El agua que contiene una hoja, el 
sistema radical, o la planta, tiene un potencial de presion y de 
soluto, exactamente igual que en una celula. Asimismo, el 
suelo que rodea el sistema radical y el aire que rodea el sis- 
tema de brotes, poseen un potencial hfdrico. En la atmosfera, 
el agua existe en forma de vapor con un potencial de soluto 
de 0. Pero la concentracion de vapor de agua en la atmosfera 
puede ser alta o baja. 

En el suelo, el agua que llena las grietas existentes entre las 
particulas del suelo suelen contener relativamente pocos solu- 
tos y no esta bajo mucha presion. Como resultado, su poten- 
cial hfdrico tiende a ser alto en relacion al agua de las rafces 
de las plantas, la cual tiene un alto contenido en solutos y esta 
bajo una presion de turgencia considerable. Asimismo, el po- 
tencial hfdrico del aire es generalmente muy bajo en relacion 
con la humedad interior de una hoja. Estos contrastes estable- 
cen una serie de diferencias entre el potencial hfdrico del 
suelo, la planta y la atmosfera. Ya que el agua se mueve im- 
pulsada por este gradiente de potencial hfdrico, las plantas 
tienden a ganar agua del suelo y perderla a favor de la atmos- 
fera (Figura 37.4). 

Sin embargo, cabe destacar que los potenciales hfdricos de 
los tejidos de las plantas, del aire y del suelo son dinamicos. 
Cambian de forma rutinaria entre dfas e incluso horas en res- 



Bajo potencial hfdrico 

Atmosfera: ip: -95.2 MPa 
(Con cambios de humedad; 
por lo general muy bajos) 




Hoja: ip: -0.8 MPa 
(Depende de la tasa de 
transpiracion; baja cuando 
los estomas estan abiertos) 



Rafz: ip: -0.6 MPa 
(Media-alta) 

Suelo xp: -0.3 MPa 
(Alto si la humedad es alta; 
bajo en condiciones de 
sequia extrema) 

Alto potencial hfdrico 

FIGURA 37.4 Se establece un gradiente de potencial hidrico 
entre la tierra, las plantas y la atmosfera. El agua pasa de las 
zonas con mayor potencial hidrico a las zonas con menor potencial. 



puesta a los cambios del tiempo atmosferico. Los potenciales 
hfdricos tambien pueden variar segun la localization o la esta- 
cion. Para comprender estos aspectos, considera los siguientes 
ejemplos: 

• Si hay niebla, la concentracion atmosferica de vapor de 
agua aumenta y es menos probable que las plantas pierdan 
agua por transpiracion. 

• El agua de suelos salinos contiene grandes cantidades de 
solutos. En estos tipos de habitats, el suelo tiene un poten- 
cial de soluto y un potencial hfdrico muy bajos. El Cuadro 
37.1 de la pagina 815 explora las adaptaciones de las plan- 
tas a los suelos salinos. 

• Cuando el suelo se seca, el agua ya no llena los espacios 
entre las particulas del suelo. En lugar de algo de agua flo- 
tando libremente en estos espacios, toda el agua que se 
queda se adhiere firmemente al suelo. Cuando el agua se 
adhiere al suelo de esta forma, crea una presion negativa 
que disminuye la presion potencial del agua del suelo. 
Cuando el potencial hfdrico del suelo es bajo, el agua tiene 
menos probabilidades de pasar del suelo a las plantas. El 
Cuadro 37.2 analiza como algunas especies de plantas pue- 
den seguir capturando el agua de los suelos secos redu- 
ciendo el potencial de sus tejidos. 

De cualquier forma, volvamos a las condiciones tfpicas. <;Que 
ocurre cuando se produce un gradiente de potencial hfdrico 
entre el suelo, una planta y la atmosfera seca? Cuando las celu- 
las de un tallo o de una hoja pierden agua hacia la atmosfera 
mas rapido de lo que puede sustituirse, sus membranas plasma- 
ticas se contraen y las celulas se secan. Si las celulas no recupe- 
ran la turgencia pronto, correran riesgo de deshidratarse e in- 
cluso de morir. Cuando todo un tejido pierde turgencia, se dice 
que se ha marchitado (Figura 37.5). La presion de turgencia es 
necesaria para que se produzca el crecimiento; sin ella, las celu- 
las no podrfan expandirse. Ademas, proporciona apoyo estruc- 
tural, que es la razon de que las plantas marchitas no se sosten- 
gan. A menos que se corrija, el marchitamiento conduce a la 
muerte de los tejidos y, finalmente, de la planta enter a. 



Perdida de presion de turgencia en las celulas.. 
a marchitarse. 



la planta comienza 




FIGURA 37.5 El marchitamiento sucede cuando la perdida de 
agua en la planta da lugar a la perdida de presion de turgencia. 

Las plantas se marchitan cuando la presion de turgencia disminuye 
y las celulas se vuelven flaccidas. El marchitamiento es una 
condicion de riesgo para la vida de las plantas, de analoga gravedad 
seria la deshidratacion en los seres humanos. 
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CUADRO 37. 



£C6mo se adaptan las plantas a los suelos secos? 



Algunas plantas prosperan en habitats 
tan secos que matan a otras especies. 
Para esto, hay que tener en cuenta las in- 
vestigaciones sobre la posibilidad de cre- 
cimiento de algunos de los arboles y ar- 
bustos que habitan en las Montanas 
Rocosas del oeste de Norteamerica, 
donde el agua disponible varia mucho. 
Las laderas de solana de las montanas 
son mas secas que las orientadas hacia el 
norte y las laderas con pendientes pro- 
nunciadas son tambien mas secas que las 
que tienen pendientes suaves. Para estu- 
diar como adquieren el agua las especies 
situadas en lugares secos, los biologos 
midieron el potencial hidrico y el poten- 
cial de soluto de las hojas de varias espe- 
cies durante su temporada de creci- 
miento. 

En la Figura 37.6a, el grafico docu- 
menta como el potencial de soluto del te- 
jido foliar de Physocarpus opulifolious varia 
en su temporada de crecimiento. Esta es- 
pecie se halla principalmente en los sitios 



secos. El potencial de soluto del tejido foliar 
es alto en junio, al comienzo de la tempo- 
rada de crecimiento. En las Rocosas, junio 
suele ser lluvioso y fresco. Sin embargo, 
julio y agosto son mas calidos y secos. 
Segun avanzaba el verano, la variedad de 
rosa de la que hablamos es capaz de seguir 
creciendo, debido a que esta disminuye 
drasticamente su potencial de soluto. 

La Figura 37.6b muestra las variacio- 
nes entre potenciales hidricos de Physo- 
carpus opulifoliou y aliso verde ubicadas 
en distintas parcelas,que crecen en las la- 
deras humedas orientadas hacia el norte, 
en el transcurso de un solo dia durante el 
mes de agosto. Ambas plantas tienen 
grandes potenciales hidricos de noche, 
cuando los estomas estan cerrados,y son 
mas bajos durante el dia. Hacia el medio- 
dia,sin embargo, el potencial hidrico del 
Physocarcus es casi 1,5 MPa mas bajo que 
el del aliso verde. 

Para entender la importancia de esta di- 
ferencia,estudiemos la Figura 37.6c: £en 



que sentido tenderia a moverse el agua 
del suelo en caso de que el aliso verde y 
el Physocarcus crecieran juntos? El agua 
siempre se mueve hacia las regiones de 
menor potencial hidrico, por lo que el 
Physocarcus seria capaz de competir por 
el agua del suelo mucho mas eficiente- 
mente que el aliso verde. Las plantas de 
Physocarcus estan adaptadas a crecer en 
suelos secos, ya que pueden soportar po- 
tenciales hidricos bajos y sus celulas son 
capaces de tolerar potenciales de soluto 
muy bajos sin marchitarse. 

iComo consiguen las enzimas, las pro- 
temas de membrana,y los fosfolipidos de 
las plantas adaptadas a condiciones secas 
tolerar potenciales de soluto tan bajos? 
£Hay un gasto para el Physocarcus y otras 
especies similares en cuanto a la rapidez 
de crecimiento cuando hay agua disponi- 
ble? No hay respuesta.Como en la mayo- 
ria de las investigaciones, los datos de la 
Figura 37.6 generan tantas preguntas 
como respuestas. 



(a) Variaciones en el potencial de soluto 
en la epoca de crecimiento 
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(b) Variaciones en los potenciales hidricos 
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(c) El aliso verde y el Physocarcus compiten. 




FIGURA 37.6 Las plantas con bajo potencial soluto pueden crecer en suelos secos. 

O PREGUNTA Si el aliso verde y el Physocarcus estuvieran compitiendo por el agua, £que planta obtendn'a el agua de manera mas eficaz? 
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Comprueba si lo has entendido 



37.2 iComo se mueve el agua desde 
la raiz hasta los brotes? 



Supongamos que tenemos que cuidar la planta marchita que 
se muestra a la derecha en la Figura 37.5. Si anadimos agua al 
suelo, el potencial hfdrico del suelo aumenta y la planta co- 
menzara a absorber agua debido al gradiente de potencial hf- 
drico entre el suelo y las rafces. Los biologos han comprobado 
las tres hipotesis principales sobre como podrfa transportarse 
el agua: (1) presion radicular, una presion potencial que se de- 
sarrolla en las rafces, podna conducir el agua arriba en contra 
de la fuerza de la gravedad; (2) la capilaridad podna hacer 
que el agua se detuviese en las celulas del xilema; (3) tension- 
cohesion, una fuerza que se genera en las hojas, podna subir 
el agua desde las rafces. Vayamos una por una. 



Presion radicular y transporte a corta distancia 

Para entender como entra el agua en las rafces, consideremos 
una seccion transversal de la radfcula mostrada en la Figura 
37.7. Empezando desde el exterior de la rafz hasta la parte 
central, podemos distinguir distintos tejidos: 

La epidermis (piel superficial) es una sola capa de celulas. 
Ademas de proteger la rafz, algunas celulas epiteliales pro- 
ducen pelos radicales (tricoblastos), que aumentan conside- 
rablemente la superficie de la rafz (vease Capftulo 36). 

• El cortex consiste en tejidos fundamentales, normalmente 
celulas parenquemicas cuya funcion principal es el almace- 
naje de hidratos de carbono. 

• La endodermis (piel interna) es una capa cilfndrica de ce- 
lulas que separa el cortex del tejido vascular. La funcion de 
la endodermis es controlar la absorcion de iones. 

El periciclo (cfrculo perimetral) es una capa de celulas que 
pueden transformarse en meristematicas y desarrollar raf- 
ces laterales. 

• Los tejidos vasculares tienen como funcion el transporte 
de la savia. Esta situado en la parte central de las rafces de 
las ranunculaceas y otras eudicotiledoneas. En estas espe- 
cies, el floema esta situado entre cada una de las cuatro ra- 
mificaciones formadas por el xilema, que tienen forma de 
cruz. 

Cuando el agua entra en la rafz favorecida por el gradiente 
de potencial del agua, lo hace a traves de los pelos radicales. 
El agua absorbida, se desplaza por el cortex hasta alcanzar el 
tejido vascular, donde puede impulsarse hasta los brotes supe- 
riors por dos caminos diferentes (Figura 37.8a). La primera 
via se llama apoplasto (sistema discontinue). La via apoplas- 
tica consiste en las paredes celulares, que son porosas, y los es- 
pacios intercelulares. La segunda via se llama simplasto (sis- 
tema continuo) y consiste en la conexion continua de las 
celulas a traves de los plasmodesmos (vease Capftulo 8). En 



Si entiendes que... O 

• El agua se mueve desde zonas donde la energia potencial 
es mayor hacia zonas donde la energia potencial es menor. 

• En zonas separadas por una membrana de permeabilidad 
diferencial, parte de la energia potencial del agua se debe al 
potencial osmotico o potencial de soluto. La tendencia de 
movimiento del agua es via osmosis. 

• El agua tambien tiene un potencial de presion. Por ejemplo, 
en celulas vegetales la pared celular ejerce presion sobre el 
agua y modifica su presion potencial. 

Deberias ser capaz de... O 

Describir el potencial de soluto, el potencial de presion y en 
general, el potencial hfdrico de cada uno de los siguientes 
casos: 

1) Suelos humedosy suelos secos. 

2) Raices, tallos y hojas de la planta. 

3) Laatmosfera. 
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FIGURA 37.7 En las rakes, el agua tiene que atravesar distintas capas y tejidos para poder llegar al tejido vascular. 

El corte transversal de una radfcula muestra la estructura interna de una rafz de eudicota (angiosperma). Los puntos 
morados que se encuentran dentro de las celulas son granulos de almidon. 

O PREGUNTA £Que tipo de celulas forman el cortex de la raiz? 
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(a) El agua viaja desde pelos radicales hasta el xilema por dos vias. (b) La banda de Caspary de la ruta apoplastica 

en la endodermis. 




Cortex Endodermis Vaso xilema Endodermis 



FIGURA 37.8 En las rakes, el agua se mueve por el xilema, atravesando las paredes celulares del citoplasma. (a) La ruta via 
apoplasto conduce el agua a traves de las paredes celulares. La ruta via simplasto conduce el agua, celula a celula del citoplasma a 
traves de los plasmodesmos. (b) En la endodermis, la ruta apoplastica esta impedida por las bandas de Caspary, anillo muy 
suberificado que produce engrosamientos tangenciales en las paredes de las celulas endodermicas. El agua que se desplaza en el 
apoplasto, debe atravesar la membrana plasmatica de las celulas endodermicas antes de alcanzar el xilema. 

O EJERCICIO Sehala los plasmodesmos en el apartado (b). Ahade tambien otra flecha mostrando el movimiento del agua via 
apoplasto y otro sehalando el movimiento del agua via simplasto. 



esencia el agua puede fluir a traves de las celulas por la via 
apoplastica, via simplastica o ambas. 

Sin embargo, la situacion cambia cuando el agua alcanza la 
endodermis. Las celulas endodermicas, fuertemente unidas, 
ocultan una estrecha franja de cera llamada banda de Cas- 
pary. Esta capa esta compuesta mayoritariamente por una 
sustancia llamada suberina, la cual forma un cilindro imper- 
meable en la endodermis de la planta. De esta forma, las ban- 
das de Caspary bloquean temporalmente la via apoplastica. 
En concreto, estas bandas previenen los lentos escapes de agua 
a traves de las paredes de las celulas endodermicas proceden- 
tes del tejido vascular (Figura 37.8b). El agua que se ha des- 
plazado por el simplasto no se ve afectada por la banda sube- 
rosa de las paredes celulares endodermicas. 

La banda de Caspary es importante porque implica que 
para que el agua y los solutos alcancen el tejido vascular tie- 
nen que atravesar la membrana de las celulas endodermicas. 
Estas celulas endodermicas hacen las veces de filtros. Permi- 
ten el paso de iones, como el potasio (K + ) necesario para la 
planta, al tejido vascular pero a su vez evitan el paso de otros 
iones, como el sodio (Na + ), que son innecesarios, e incluso 
perjudiciales, para la planta. Ademas, en condiciones de se- 
qufa, cuando el potencial hfdrico del cortex disminuye, las 
bandas de Caspary evitan que el agua fluya fuera del tejido 
vascular y dentro del cortex. O Si entiendes este concepto, de- 
berfas ser capaz de predecir que pasaria si una mutacion de 
una planta inhibiese la sfntesis de suberina y la formacion de 
las bandas de Caspary. Deberfas ser capaz de esquematizar 
que sucederfa con el movimiento del agua en una planta que 
segregara suberina en todas las paredes celulares endodermi- 
cas, en lugar de en solo una banda. 

El movimiento de los iones y del agua tambien es responsa- 
ble del fenomeno conocido como presion radicular. Los esto- 
mas se cierran durante la noche, lo que minimiza la perdida 
de agua y ralentiza el movimiento del agua en las raices. Pero 
normalmente las raices continuan acumulando iones que sus 



celulas epidermicas adquieren del suelo como nutrientes. 
Estos nutrientes se desplazan hacia el xilema. El influjo de 
estos iones situa el potencial hfdrico del xilema por debajo del 
potencial hfdrico de las celulas de alrededor. A medida que el 
agua fluye al xilema desde otras celulas radiales como res- 
puesta, se genera una presion positiva que fuerza al fluido a 
subir al xilema. Cuando esto ocurre, se desplaza mas cantidad 
de agua hacia arriba, al xilema y las hojas, de la que transpi- 
ran. En plantas de crecimiento lento, se puede mover tal can- 
tidad de agua, que a veces el agua se ve forzada a caer desde 
las hojas, este fenomeno se conoce como gutacion. Si alguna 
vez has estado despierto a primera hora de la manana, habras 
podido observar gotitas de agua acumuladas en las hojas por 
la gutacion (Figura 37.9). 

Hubo un tiempo en el que la hipotesis de la presion posi- 
tiva de las raices fue una de las mas destacadas para explicar 
el movimiento del agua desde las raices a las hojas de los ar- 
boles. Sin embargo, la investigacion mostro que la presion ra- 




FIGURA 37.9 La presion radicular produce la gutacion. Cuando 
los iones captados por las raices se acumulan por la noche en el 
xilema, puede entrar suficiente agua en el xilema via osmosis como 
para impulsar el agua fuera de las hojas mas jovenes. 
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dicular no puede impulsar el agua hacia arriba hasta la copa 
de un arbol alto. Para largas distancias, la fuerza de la presion 
radicular no es suficiente como para superar la fuerza de la 
gravedad del agua de dentro de xilema. Ademas, los investi- 
gadores fueron capaces de demostrar que los tallos cortados, 
que no estan conectados con el sistema radical, son todavfa 
capaces de transportar agua hacia las hojas. Los biologos con- 
cluyeron que debfa existir algun otro mecanismo responsable 
del transporte de agua a largas distancias. <;Pero cual? 

Movimiento de agua a traves de la accion capilar 

La hipotesis de la presion radicular no era la unica propuesta 
para explicar el transporte de agua a largas distancias en las 
plantas. Tambien se evaluao la hipotesis basada en el feno- 
meno de la capilaridad, o movimiento de agua por un tubo 
estrecho. Cuando se coloca un tubo de vidrio fino en posicion 
vertical en una cacerola de agua, el agua sube despacio por el 
tubo (Figura 37.10a). El movimiento se produce en respuesta 
a las tres fuerzas: (1) la tension superficial, (2) la adhesion, y 
(3) la cohesion. Consideremos las tres fueras por separado. 

La tension superficial se produce por la baja atraccion que 
existe entre las moleculas de agua en una interfaz aire-agua. 
Como muestra la Figura 37.10b, se forma una capa limite 
concava llamada menisco en la mayoria de interfaces de aire- 
agua. Los meniscos se forman a causa de una propiedad del 
agua que ya se explico en el Capftulo 2: los enlaces de hidro- 
geno. En el cuerpo de una solucion, todas las moleculas de 
agua presentes estan rodeadas por otras moleculas de agua y 
establecen enlaces con el hidrogeno en todas las direcciones. 
Las moleculas de agua que se encuentran en la superficie, sin 
embargo, pueden formar enlaces con el hidrogeno en una sola 
direccion, con las moleculas de agua que estan bajo ellas. 
Como resultado, la capa superior de las moleculas de agua es 
empujada hacia abajo por los enlaces de hidrogeno que se han 



establecido con las moleculas de abajo, formando asf en la su- 
perficie un menisco. Ya que las fuerzas de empuje crean una 
tension, las fuerza de empuje ejercida sobre las moleculas de 
agua en la interfaz aire-agua se llama tension superficial. 

La cohesion es una atraccion mutua entre las moleculas, 
como las que se producen por los enlaces de hidrogeno estable- 
cidos en las moleculas en el agua. Ya que las moleculas de agua 
se unen, la tension en la superficie de un tubo delgado se trans- 
mite hacia abajo a traves de la columna de agua. Las moleculas 
de agua son impulsadas hacia arriba porque la tension superfi- 
cial es mucho mas fuerte que la fuerza ejercida por los enlaces 
de hidrogeno que atraen las moleculas hacia las paredes o hacia 
abajo. La adhesion, en cambio, se diferencia de la atraccion de 
las moleculas. En este caso, el agua inter acciona con un sustrato 
solido, como las paredes vitreas de un tubo capilar o las pare- 
des celulares de las traqueidas o los elementos vasculares, por 
medio de enlaces con hidrogeno. A medida que las moleculas 
de agua se adhieren entre si y a los laterales del tubo, se impul- 
san hacia arriba. El resultado es la capilaridad. 

Sin embargo, al igual que la presion radicular, la cantidad 
de agua que puede transportarse por capilaridad es limitada. 
La accion capilar es la responsable del movimiento del agua a 
lo largo de la superficie de musgos y otras especies de creci- 
miento bajo, o plantas no vasculares, pero la capilaridad solo 
es capaz de elevar el agua en el xilema de un tallo vertical de 
aproximadamente 1 m de altura. Por tanto, la presion radicu- 
lar y la capilaridad no pueden explicar el movimiento del agua 
desde el suelo hasta la parte superior de una secuoya, un or- 
ganismo que puede superar en 5 o 6 pisos la altura de la Esta- 
tua de la Libertad. <;C6mo sucede esto? 

La teoria de la tension-cohesion 

La hipotesis principal para explicar el movimiento del agua en 
plantas vasculares es la teoria de tension-cohesion. Esta teoria 



(a) Un tejido de xilema puede actuar como un 



(b) La capilaridad es el resultado de tres fuerzas. 
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FIGURA 37.10 El agua puede subir por el xilema mediante la capilaridad. (a) La capilaridad produce el 
desplazamiento de agua hacia arriba en situaciones de tubos delgados como los existentes en el xilema. (b) La 
capilaridad se produce a traves de la combinacion de tres fuerzas, las cuales son generadas por los enlaces de 
hidrogeno: la tension superficial generada en el menisco, la adhesion de moleculas de agua a los lados del tubo, 
y la cohesion de las moleculas de agua (que transmite la fuerza de empuje de la tension superficial). 



Las moleculas de agua 
en la superficie son 
impulsadas hacia abajo 
por los enlaces de 
hidrogeno (dando lugar 
a un menisco); las moleculas 
de la capa de abajo son 
impulsadas hacia arriba. 

Las moleculas de agua 
se adhieren a las paredes 
del tubo. 

Las moleculas de agua 
se cohesionan entre si. 
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afirma que el agua es impulsada hasta la copa de los arboles a 
lo largo de un gradiente de potencial hfdrico, a traves de fuer- 
zas generadas por la transpiration en la superficie de las hojas. 

Para entender como trabaja la tension-cohesion, vamos a se- 
guir la secuencia de eventos mostrados en la Figura 37.11. Co- 
menzaremos con el paso 1, en la esquina superior derecha, y ob- 
servaremos que los espacios en el centro de la hoja se llenan de 
aire humedo, como resultado de la evaporation de agua de las 
superficies de las celulas adyacentes. Cuando se abre un estoma, 
este aire humedo esta expuesto a la atmosfera. En la mayorfa de 
los casos, la atmosfera es mucho mas seca que el espacio en el 
interior de la hoja, lo que crea un fuerte gradiente de concentra- 
tion entre el interior de la hoja y sus alrededores. En consecuen- 
cia, el vapor de agua se difunde a traves de los estomas. 



El paso 2 muestra que segun se pierde agua de la hoja y 
pasa a la atmosfera, cae la humedad del espacio lleno de gas 
dentro de la hoja. En respuesta, se empieza a evaporar mas 
agua de las paredes de las celulas parenquemicas, donde estan 
los meniscos en la interfaz de agua-aire. Si las moleculas de 
agua dejan estos meniscos rapidamente debido a un fuerte 
gradiente de potencial hfdrico con la atmosfera, entonces un 
menor numero de moleculas de agua esta disponible en la su- 
perficie de la hoja. La atraccion hacia adentro en el resto de 
las moleculas de agua de la superficie se vuelve mas fuerte, lo 
que aumenta la curva de cada menisco. Cuando la curva del 
menisco se hace mas pronunciada, la superficie de tension se 
incrementa drasticamente, es decir, que el impulso de las mo- 
leculas de agua bajo la superficie aumenta. En 1894 Henry 



LA TEORlA DE TENSION-COHESION 



Seccion transversal de la raiz 




Evaporacion 




Mesofilo 
esponjoso 

Menisco 



Hacia la atmosfera 



Estoma 



1. Dentro de una hoja, la zona no ocupada 
por las celulas se llena de aire humedo. El 
agua se difunde desde el interior de la hoja 
hacia la atmosfera. 



2. A medida que el agua sale de la hoja, la 
humedad de los espacios en el interior de 
la hoja gotea, causando la evaporacion del 
agua en los meniscos que existen en la 
interfaz aire-agua. 

3. La tension resultante creada en los 
meniscos tira del agua de las moleculas 
cercanas, lo que a su vez tira el agua del 
xilema. 



4. La tension del agua es transmitida desde 
el agua del xilema de la hoja por el tallo y 
durante todo el recorrido desde el sistema 
radical mediante cohesion (continuos 
enlaces de hidrogeno). 



Xilema 5 - La tension tira el agua de las celulas del 
de la raiz cortex dentro del xilema de la raiz. 



6. La tension impulsa el agua del suelo 
hacia las raices. 



FIGURA 37.1 1 La Transpiration crea tensiones que se transmiten desde las hojas hasta las raices. 

O EJERCICIO Haciendo uso de los datos de la Figura 37.4, anade los valores tipicos del potencial hfdrico presente en el suelo, en las raices, en las 
hojas y en la atmosfera. 
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Dixon y John Joly formularon la hipotesis de que la forma- 
tion de estos meniscos abruptos producen una fuerza capaz 
de impulsar el agua desde las raices a docenas de metros por 
encima de la superficie terrestre. A primera vista, la idea de 
Dixon y Joly parece fantastica. <:Es realmente posible? 

La funcion de la tension superficial en el transporte 
del agua Q El concepto clave de la teoria de la tension-co- 
hesion es que la fuerza o impulso (tension) negativo generado 
en la interfaz agua-aire se transmite a traves del agua presente 
en las celulas de las hojas (paso 3 de la Figura 37.11), al agua 
presente en el xilema (paso 4), al agua del tejido vascular de 
las raices (paso 5), y por ultimo al agua del suelo (paso 6). 
Esta transmision continua de fuerza de impulso es posible gra- 
cias a que el agua esta presente por toda la planta, ya que 
todas las moleculas de agua presentan enlaces de hidrogeno 
entre ellas de una forma continua (cohesion). Cabe destacar 
que las plantas no gastan energfa para crear la fuerza de em- 
puje, la fuerza que se genera por la energfa del sol que desen- 
cadena la evaporation de la superficie de hoja. 

En efecto, la teoria de la tension-cohesion del movimiento 
del agua declara que, debido a los enlaces de hidrogeno entre 
las moleculas de agua, el agua es impulsada hacia el xilema en 
columnas continuas. Tambien se puede pensar en la teoria de 
la tension-cohesion en terminos de potenciales hfdricos. El im- 
pulso de la fuerza generada en los meniscos disminuye el po- 
tential de presion hfdrico en las hojas lo bastante como para 
crear un fuerte gradiente de potential hidrico, lo suficiente- 
mente fuerte como para superar la fuerza de la gravedad e im- 
pulsar el agua a largas distancias. Incluso aunque la tension 
creada en cada menisco sea relativamente pequena, hay millo- 
nes o millones de millones de meniscos en las hojas de toda la 
planta. La tension creada por la suma de muchas fuerzas de 
empuje pequenas es notoria. 

Para apreciar la magnificencia de las fuerzas implicadas, 
pensemos en los elementos vasculares o traqueidas del xilema 
como grupos de pajitas. Cuando usamos una pajita, la presion 
o tension negativa que ejercemos con la boca hace que el H- 
quido suba. Sorber por una pajita puede crear una diferencia 
de presion de aproximadamente -0,1 MPa, que puede drenar 
el agua hacia una altura maxima de 10 m. Por el contrario, la 
presion negativa ejercida por los meniscos de las hojas puede 
alcanzar unos -0,2 MPa, lo suficiente como para alzar el agua 
a unos 100 m. 

<:C6mo puede soportar el tejido vascular tal presion nega- 
tiva? Si sorbemos muy fuerte por una pajita, la presion atmos- 
ferica hace que la pajita se colapse. El mismo inconveniente 
sucedena en las traqueideas y elementos vasculares si no exis- 
tiese una adaptation clave: la caractenstica clave secundaria 
de las paredes celulares de las traqueideas y elementos vascu- 
lares (vease Capftulo 36), reforzada por moleculas duras de 
lignina, evitan que el xilema se colapse. 

A diferencia de las fuerzas implicadas en la presion radical 
y la capilaridad, parece que las fuerzas generadas por el meca- 
nismo de la tension-cohesion son lo bastante grandes como 
para transportar el agua a largas distancias. Los calculos ba- 
sados en las presiones negativas medidas en los meniscos de 
las hojas hacen que la teoria parezca plausible, pero es impor- 
tante corroborarla de forma rigurosa. Para comprobar una hi- 



potesis, los investigadores disenan experimentos que ponen a 
prueba las predicciones de la hipotesis y de una o mas hipote- 
sis alternativas. 

cQue prueba tienen los biologos para la teoria de la 

tension-cohesion? Si la teoria de la tension-cohesion es 
correcta, el agua presente en el xilema debena experimentar 
una fuerza de empuje fuerte. Esta podria ser la prediction mas 
esencial de esta teoria. Consideremos algunas de las formas en 
que los biologos la han comprobado. 

Un experimento sencillo corrobora la idea de que el fluido 
del xilema esta bajo tension, como predetia la teoria de la ten- 
sion-cohesion. Si descubrimos que una hoja esta transpirando 
de forma activa y cortas su peciolo, el fluido acuoso del xi- 
lema, o savia del xilema, se retrae del Kmite hacia el interior 
de la hoja (Figura 37.12). Segun las teoria de la tension-cohe- 
sion, esta observation se debe al impulso de la transpiration 
en la interfaz agua-aire de las celulas esponjosas del mesofilo 
de la hoja. 

El equipo de la Figura 37.13 se utilizo en una de las pruebas 
mas inusuales de la teoria de la tension-cohesion. Cabe desta- 
car que el instrumento utilizado, llamado dendrografo, se 
monta en un arbol. Tiene una punta que se mueve libremente 
y que esta en contacto con el exterior del arbol. Esta punta se 
adjunta a un dispositivo de grabacion. Las puntas largas an- 
clan el instrumento al corazon de la madera, que no transporta 
agua. Como resultado, la punta en el exterior del tronco del 
arbol puede moverse en respuesta a los cambios en la densidad 
de la savia de la madera. Si la teoria de la tension-cohesion es 
correcta, los vasos del xilema de la savia deberian estar bajo 
una gran tension en los dias calidos, cuando la tasa transpira- 
tion es especialmente alta, y realmente se contraen. El apar- 
tado de «Resultados» de la Figura 37.13. muestra los datos de 
un arbol recopilados en el transcurso de una semana. Como 
predice la teoria de la tension-cohesion, el arbol expande su 




FIGURA 37.1 2 La savia del xilema de los cortes del tallo se 
retrae. 

O PREGUNTA ^Por que ocurre esto? £En que grado ocurrira esta 
«retraccion» en hojas identicas durante un dia de niebla en 
contraposicion a un dia soleado y seco? Explica tu respuesta. 
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Experimento 



Pregunta: ^Los cambios diarios del diametro de los 
troncos de los arboles apoyan la teona de 
tension-cohesion? 



Hipotesis: Cuando se produce la transpiracion, el xilema se 
encuentra bajo una tension suficiente para que los troncos de los 
arboles se encojan ligeramente. 

Hipotesis nula: Cuando se produce la transpiracion, el xilema no 
esta bajo tension suficiente para que los troncos de los arboles se 
encojan ligeramente. 



Diseho del experimento: 

Tronco de haya 




Albura (xilema que 
transporta el agua) 



El enganche del 
dendrografo toca 
el exterior del arbol. 
Las huellas en el 
tambor indican las 
variaciones de 
diametro de los 
troncos de los 
arboles. 

Los pernos 
situados en el 
duramen no se 
mueven, aunque 
el xilema de la 
albura se 
contraiga o se 
expanda. 



Duramen 



Prediccion: Los troncos de los arboles deben encogerse durante 
el dia, cuando se produce la transpiracion, y deben ensancharse 
durante la noche, cuando la transpiracion se detiene. 

Prediccion de la hipotesis nula: Los troncos de los arboles 
solo se ensanchan a medida que crecen, no se debe a cambios en 
la transpiracion. 



Resultado: 
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Conclusion: En los dias calidos del verano, el xilema 
se encuentra bajo una presion suficiente para reducir 
ligeramente el diametro de los troncos de los arboles. 
Esto apoya la teona de tension-cohesion. 



FIGURA 37.1 3 Los arboles se contraen cuando transpiran. Un 
dendrografo registra las variaciones del diametro de los 
arboles. Los datos representan una traza en el dendrografo que 
analiza el diametro del tronco de un arbol de haya en pleno 
verano. 

O EJERCICIO El enganche del dendrografo toca el exterior del 
arbol, mientras que los pernos que sujetan el instrumento se situan 
en el interior del tronco. £Por que el exterior y el interior del tronco 
del arbol no se mueven juntos? 

O PREGUNTA ^Cuales sen'an los datos registrados por el 
dendrografo si la savia bruta fuera empujada hacia abajo en lugar 
de impulsada hacia arriba? 



diametro por la noche y lo reduce durante el dia. En el dia mas 
calido de esa semana, el 14 de julio, las tasas de transpiracion 
fueron especialmente elevadas y el cambio total en el diametro 
del tronco fue mayor a una milesima de pulgada. La correla- 
tion entre los cambios en el diametro del tronco y los cambios 
en la transpiracion sugieren que la tension creada en el xilema 
es suficiente para hacer disminuir el diametro de los troncos de 
los arboles. O Si entiendes como prueba este experimento la 
teona de tension-cohesion, deberias ser capaz de hacer un gra- 
fico que muestre los resultados esperados si la hipotesis nula 
de la ausencia de tension en el xilema es correcta. 

Otras pruebas que apoyan la teona de tension-cohesion se 
han ayudado de un instrumento llamado bomba de presion, 
que mide el potencial hidrico de los tejidos de la planta. Los in- 
vestigadores recolectaron una hoja o rama recien cortada de 
una planta con transpiracion y la situaron en un recipiente her- 
metico con el tallo cortado por fuera del recipiente. Depen- 
diendo de la tension en el pedunculo en el momento que se 
corte, la savia bruta se retraera del tallo en pequena o gran me- 
dida. Despues, los investigadores aplican una presion externa 
cada vez mayor y registran la presion positiva necesaria para 
empujar la savia bruta a la superficie de corte. Esta presion es 
igual a la presion negativa (tension) ejercida sobre la savia del 
xilema. Para entender el porque, es preciso darse cuenta de que 
el potencial de solutos de los tejidos involucrados no cambia 
durante el experimento, solo varia su presion potencial. Si y s 
es constante, entonces el y P positivo registrado en el experi- 
mento es igual a y en la hoja o en la rama. 

En efecto, la presion que los investigadores aplican a una 
bomba de presion actua como el embolo de la Figura 37.3b. 

Para ver como se utilizan las bombas de presion para estu- 
diar el transporte de agua, ten en cuenta los datos que los in- 
vestigadores recogieron sobre el potencial hidrico de las hojas 
de Picea sitchensis. Recogieron ramas de la parte superior de 
las piceas de mas de 10 m de altura varias veces al dia, du- 
rante varios dias. Las condiciones ambientales variaron a lo 
largo de este intervalo, por lo que se esperaba que la tension 
en la savia bruta tambien variase. Cuando el grupo utilizo una 
bomba de presion para medir el potencial hidrico de los teji- 
dos, se obtuvieron los datos mostrados en la section «Resul- 
tados» de la Figura 37.14. La observacion fundamental es que 
el potencial hidrico de estos tejidos cayo durante el dia y au- 
mento durante la noche. Este resultado es logico, dado que los 
estomas estan abiertos durante el dia, cuando hay luz disponi- 
ble y se lleva a cabo la fotosmtesis. Por la noche, los estomas 
se cierran y la transpiracion es practicamente nula. 

Aunque la observacion de que la savia bruta se encuentra 
bajo una tension importante, la teona de tension-cohesion sigue 
siendo controvertida. Por ejemplo, varios estudios fallaron al 
documentar rapidos cambios en la presion del xilema cuando la 
temperatura y la humedad se cambiaron en condiciones experi- 
mentales. Los cambios en la disponibilidad de luz, temperatura 
y humedad debenan cambiar, ya sea el grado en que los estomas 
se encuentran abiertos o la tasa de transpiracion, o ambos, y por 
tanto, debenan desencadenar rapidos cambios en la presion del 
xilema. El incumplimiento de estos cambios observados por los 
biologos socavaron la confianza en la teona de tension-cohe- 
sion, ya que predice que la tension de la savia debe cambiar casi 
de inmediato cuando la transpiracion se ralentice o acelere. Sin 
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Experimento 



Pregunta: <,Los cambios diarios del potencial hidrico 
de la hoja apoyan la teona de tension-cohesion? 



Hipotesis: El aumento de la transpiracion durante el dia 
disminuye el potencial hidrico de tejidos del tallo. 

Hipotesis nula: La tasa de transpiracion no afecta al potencial 
hidrico de los tejidos del tallo. 



Diseho del experimento: 



La savia bruta se ve 
obligada a dirigirse 
hacia el lugar de corte 
del tallo por las 
fuerzas de tension_ 
superficial. 



La savia bruta se ve obligada 
a detenerse por la presion 
externa. 




Manometro 



Presion externa 
necesaria para obligar a^ 
la savia bruta a dirigirse c - mara herm6tica 
a la superficie de corte 
del tallo = potencial 
hidrico de los tejidos 



Prediccion: El potencial hidrico de los tallos disminuye durante el 
dia segun la transpiracion aumenta. 

Prediccion de la hipotesis nula: El potencial hidrico no se 
vera afectado por la tasa de transpiracion. 



Resultado: 
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Conclusion: El aumento de las tasas de 
transpiracion durante el dia dan lugar a un menor 
potencial hidrico en los tejidos del tallo. Esta 
observacion apoya la teona de tension-cohesion. 



FIGURA 37.14 El potencial hidrico de las hojas de abeto varia 
durante el dia. La figura aporta datos de las ramas de la copa de 
abetos durante dos dias a principios de verano. 

O PREGUNTA En el grafico de «Resultados»,«niebla» indica que 
una ligera lluvia cayo en la mahana del 4 de junio.£Por que el 
potencial hidrico de las hojas de los arboles disminuyo esa mahana? 
iComo lo hizo los dos dias anteriores,sin lluvia? 



bios en la presion potencial. <;Quien tenia razon? C.Wei, 
M. Tyree y E. Steudle respondieron a esta pregunta a finales 
de la decada de 1990 con unos instrumentos llamados bomba 
de presion de ratz y sonda de presion de xilema. Su equipo se 
detalla en el «Diseno del experimented de la Figura 37.15. La 
sonda de presion de xilema incluye un tubo de vidrio lleno de 
aceite que Wei y sus companeros insertaron en el xilema 
de una hoja de maiz. El aceite transmitio cambios en una me- 
dida de presion de la sonda, lo que les permitio registrar todos 
los cambios en la presion del xilema. 

Para probar la teona de tension-cohesion, los investigado- 
res alteraron la presion del xilema de diferentes formas. Pri- 
mero, se utilizo la bomba de raiz para anadir presion a los sis- 
temas radicales. Como predice la teoria, pulsos de presion 
realizados a traves de la bomba de rafz produjeron bruscos 
aumentos en la presion xilema. Despues se libero presion den- 
tro del sistema radical y se empezo a alterar los niveles de luz 
con el fin de modificar las tasas de transpiracion de las hojas. 
Tras pesar la totalidad de la planta (incluyendo la tierra y la 
bomba) se documento que se hizo mas ligera, ya que la per- 
dida de agua, tras sufrir altas intensidades de luz, los investi- 
gadores afirmaron que la tasa de transpiracion aumento. 
<:Que registro la prueba de la presion del xilema segun se in- 
crementaba la intensidad de la luz? Los «Resultados» de la Fi- 
gura 37.15 muestran esos datos. Recuerda que la tension es 
una una presion negativa. Por tanto, la prueba de la presion 
del xilema demostro que la tension que actua en la savia bruta 
aumento cada vez que se incrementaba la intensidad de la luz, 
como predice la teona de la tension-cohesion. 

Estos resultados se consideraron convincentes de que el au- 
mento de la transpiracion lleva a un aumento de la tension en 
la savia bruta que, a su vez, reduce el potencial hidrico de las 
hojas como para impulsar el agua desde las rafces y el suelo, 
donde el potencial hidrico es elevado. 

Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... o 

• El agua puede moverse a corta distancia en el xilema por la 
presion radicular o por la capilaridad. 

• El transporte a larga distancia depende de la circulacion a lo 
largo de una escala de gradiente de potencial hidrico. Este 
gradiente se produce gracias a la presion negativa del 
potencial hidrico de las hojas, ya que la tension superficial 
se desarrolla en respuesta a la transpiracion. 

Deben'as ser capaz de... O 

1) Dibujar un menisco como los que se producen en los 
espacios extracelulares cercanos a las celulas de la hoja. Usa 
este dibujo para explicar la asimetria de los enlaces de 
hidrogeno y la transpiracion crea una fuerza de tiro en el 
agua de las hojas y el xilema. 

2) Predecir lo que ocurre con el menisco en cada uno de los 
siguientes casos: un estoma cercano se cierra, se abre un 
estoma cercano, comienza a Hover, se producen cambios 
meteorologicos y golpes de aire seco. 



embargo, segun los defensores de la teona de tension-cohesion, 
los resultados negativos tuvieron su origen en los instrumentos 
utilizados, ya que no pudieron documentar los pequenos cam- 
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Experimento 



Pregunta: ^Las mediciones directas de la presion de los tejidos del xilema apoyan la teona de tension-cohesion? 



Hipotesis: La presion aplicada a las raices de la planta sera 
transmitida rapidamente a la savia bruta de la hoja. 

Hipotesis nula: La presion aplicada a las raices de la planta no afecta 
a la savia bruta que hay en la hoja. 



Hipotesis: El incremento de la transpiracion mediante el aumento de la 
intensidad de la luz reducira la presion en el xilema de las hojas. 

Hipotesis nula: El aumento de la intensidad de la luz no afectara a la 
presion en el xilema de las hojas. 



Diseno del experimento: 

Tubo lleno de 
aceite (transmite 
Manometro presion del xilema 

al manometro) 




Manometro 



Tubo lleno de aceite 
(transmite presion del 
xilema al manometro) 



Bomba de raiz 



Aire 

presurizado 

Camara 
de presion 
de la raiz 





Fuente de 
iluminacion 
de intensidad 
variable 



Colocacion de una 
bomba de presion 
de raiz 



Prediccion: Cuando la presion se aplica a las raices, la presion en el 
xilema se incrementa. 

Prediccion de la hipotesis nula: La presion aplicada a las raices 
no afecta a la presion en el xilema. 



Prediccion: La presion del xilema disminuye a medida que aumenta 
la transpiracion con mayores niveles de luz. 

Prediccion de la hipotesis nula: La presion del xilema no se ve 
afectada por la intensidad de la luz. 




Cuando los investigadores 
aplicaron una presion 
positiva a la bomba de raiz., 



...la bomba de presion 
xilema registro un fuerte 
aumento en la presion 
del xilema 
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Insercion de la sonda de 
presion en los vasos de xilema. 



Intensidad de la luz: medio 

Intensidad de 



'a luz: medio-alto 
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Conclusion: La presion del xilema aumenta en respuesta a la presion aplicada a las raices. La presion del xilema 
disminuye cuando la intensidad de la luz aumenta. Estas dos observaciones confirman la teona de tension-cohesion. 



FIGURA 37.15 Mediciones directas de presion del xilema en apoyo a la teona de la tension-cohesion. 



373 Absorcion y perdida de agua 

Una de las caracterfsticas mas importantes de la tension-cohe- 
sion es que no requiere un gasto energetico por parte de las 
plantas. En su lugar, el sol proporciona la energfa necesaria 
para impulsar el agua de las raices a los tallos. La energia del 



sol calienta las moleculas de agua en la interfaz agua-aire in- 
terna de las hojas lo bastante como para romper los enlaces de 
hidrogeno existentes entre ellas y provocar la transpiracion. 
Una transpiracion rapida crea profundos meniscos en las pa- 
redes de las celulas de la hoja, provocando una tension que 
disminuye el potencial hfdrico de las hojas. Los enlaces de hi- 
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drogeno entre las moleculas de agua transmiten esta tension a 
las moleculas de agua de la rafz y el suelo. El xilema es un 
conducto pasivo, un conjunto de tubenas que permiten que el 
agua se desplace desde una region de alto potencial hidrico (el 
suelo), a una region de bajo potencial hidrico (las hojas). El 
agua fluye desde las rakes hasta los tallos siempre y cuando el 
gradiente de potencial hidrico (de suelo a rafces, de raices a 
hojas y de estas a la atmosfera) permanezca intacto. 

Sin embargo, cuando comienzan a secarse los suelos la susti- 
tucion del agua perdida a traves de la transpiracion se dificulta. 
Si el agua no se repone con suficiente rapidez, el potencial de 
soluto de las hojas comienzan a disminuir y las hojas y las 
ramas pueden empezar a marchitarse. En respuesta, los esto- 
mas deben cerrarse parcial o totalmente para reducir las tasas 
de transpiracion y conservar el agua. El cierre de los estomas 
tambien afecta a la capacidad de las plantas para realizar la fo- 
tosmtesis, ya que la adquisicion de C0 2 se ralentiza o detiene. 
El equilibrio entre la conservation del agua y la maximization 
de la fotosmtesis se denomina compromiso entre transpiracion 
y fotosmtesis. Este compromiso es especialmente delicado para 
las especies que crecen en lugares secos. <;C6mo hacerle f rente? 

Limitacion de la perdida de agua 

Las plantas que crecen en lugares secos poseen varias adapta- 
ciones que les ayudan a frenar la transpiracion y limitar la 
perdida de agua. Como ejemplo, consideremos el caso de la 




Estomas en «criptas», en vez 
de en hojas de superficie plana 



FIGURA 37.16 Las especies adaptadas a habitats secos han 
modificado las estructuras de sus hojas. La adelfa crece en 
condiciones similares a las del desierto, como las que hay en el 
centro-sur de Asia. 



planta de adelfa ilustrado en la Figura 37.16a. Este organismo 
es endemico de habitats de pastizales secos arbustivos del sur 
de Eurasia. La micrografia de la Figura 37.16b muestra una 
seccion transversal de una hoja de adelfa que tiene las siguien- 
tes caracteristicas especiales: 

• La superficie de las hojas de adelfa esta cubierta por una 
cuticula gruesa. Esta capa de cera ayuda a minimizar la 
perdida de agua de las celulas que estan directamente ex- 
puestas a la luz del sol. En general, las especies que se adap- 
tan a los suelos secos tienen unas cutfculas mucho mas 
gruesas que las especies adaptadas a suelos humedos. 

La epidermis de la mayona de las plantas es una sola capa 
gruesa de celulas, pero la epidermis de las adelfas consiste 
en varias capas de celulas muy anchas. El espesor de la epi- 
dermis en especies que se encuentran en ambientes secos 
esta especializado en reducir la perdida de agua de las celu- 
las parenquemicas de la hoja, donde tiene lugar la mayor 
parte de la fotosmtesis. 

Los estomas de las adelfas se encuentran en el enves de sus 
hojas, en el interior de profundas oquedades de la epider- 
mis. Estas oquedades estan protegidas de la atmosfera por 
extensiones de celulas epidermicas parecidas a pelos, 11a- 
mados tricomas (vease Seccion 36.2). La hipotesis princi- 
pal para explicar estos rasgos son la perdida lenta de vapor 
de agua de los estomas hacia el aire seco que rodea la hoja. 

Otras especies poseen otras adaptaciones para limitar la 
perdida de agua. Por ejemplo, recordemos del Capitulo 30 
que muchas especies adaptadas a los habitats con escasez de 
agua, ya sean entornos frios, donde el agua esta a menudo 
congelada, o desiertos, donde las precipitaciones son poco fre- 
cuentes, poseen hojas en forma de aguja. Las hojas alargadas 
y delgadas minimizan la superficie expuesta a la luz del sol y, 
por tanto, ayudan a reducir al mmimo la transpiracion. Las 
plantas adaptadas a los habitats mas humedos, en cambio, 
suelen tener hojas anchas y extensas en superficie. 

Obtencion de dioxido de carbono bajo estres 
hidrico 

Muchas de las especies que prosperan en los desiertos y otros 
habitats secos y calidos, pueden continuar fotosintetizando in- 
cluso cuando el contenido de humedad del suelo es muy bajo. 
Recordemos del Capitulo 10 que en estas especies se hallan 
dos nuevas vfas bioqufmicas: el metabolismo acido de crasu- 
laceas (CAM) y la fotosmtesis C 4 . Aunque algunas de las enzi- 
mas que intervienen son diferentes, tanto la CAM como la C 4 
son mecanismos que permiten a las plantas conservar el agua. 

Las plantas CAM abren sus estomas por la noche y alma- 
cenan el C0 2 que se difunde en sus tejidos, anadiendo las mo- 
leculas de dioxido de carbono a sus acidos organicos. Cuando 
la luz solar se encuentra disponible durante el dia y comienza 
la fotosmtesis, el C0 2 se libera de las moleculas de los acidos 
organicos y la enzima rubisco comienza el ciclo de Calvin. De 
este modo, las plantas CAM pueden fotosintetizar y crecer in- 
cluso cuando sus estomas se encuentran cerrados. 

Las plantas C 4 minimizan el ancho de apertura de sus esto- 
mas para optimizar el uso del C0 2 . En concreto, las celulas 
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del mesofilo en las plantas C 4 consumen C0 2 y lo anaden a 
sus acidos organicos. El C0 2 se transfiere entonces a celulas 
especializadas llamadas celulas de la vaina (vease Capftulo 
10), en las que abunda el rubisco. En efecto, la via C 4 es un 
mecanismo para la concentracion de dioxido de carbono en 
las celulas del interior de la hoja, por lo que los estomas no 
tienen que estar abiertos continuamente. Las fotosmtesis 
CAM y C 4 son similares en las cutfculas con criptas estomati- 
cas de las adelfas: son ejemplos de adaptaciones de las plantas 
que ayudan a conservar el agua mediante la limitacion de la 
transpiracion. 

En resumen, la perdida de agua a traves de la transpiracion 
es un efecto secundario inevitable de la necesidad de abrir los 
estomas y de obtener C0 2 para la fotosmtesis. El agua que se 
pierde, sin embargo, puede sustituirse por el agua del suelo sin 
gasto energetico para la planta ya que la transpiracion crea un 
gradiente de potencial suficiente para impulsar el agua contra 
la fuerza de la gravedad. Las plantas que viven continuamente 
en suelos secos, que deben limitar la perdida de agua para re- 
ducir el riesgo de marchitarse, han desarrollando estas adap- 
taciones para reducir la transpiracion. 

37,4 Translocation 

La translocation es el movimiento de los azucares por toda la 
planta, en concreto, de las fuentes a los sumideros. En las plan- 
tas vasculares, una fuente es un tejido donde el azucar entra en 
el floema, un sumidero es un tejido donde el azucar sale del flo- 
ema. Las fuentes contienen una alta concentracion de azucar, 
mientras los sumideros tienen una concentracion baja. 

I Donde se situan las fuentes y los sumideros en una planta? 
La respuesta depende a menudo de la epoca del ano. Durante 
la temporada de crecimiento, las hojas y tallos maduros foto- 
sintetizan activamente y producen azucar por encima de sus 
propias necesidades como fuentes. El azucar se traslada de 
estos tejidos a una variedad de sumideros, donde el uso de 
azucar es alto y la produccion baja: esto sucede en los meris- 
temas apicales y en los meristemas laterales, durante el desa- 
rrollo de hojas, f lores, semillas y frutos, y el almacenaje de las 
celulas en las rafces (Figura 37.17). Sin embargo, a principios 
de la temporada de crecimiento, la situation es diferente. Las 
celulas de almacenaje de las rafces actuan como fuentes y las 
hojas en desarrollo como sumideros. 

Para explorar la relacion entre fuentes y sumideros con 
mas detalle, consideremos la investigation sobre las plantas de 
remolacha azucarera que se expusieron a moleculas de dio- 
xido de carbono que contenfan el isotopo radiactivo 14 C. El 
objetivo de estos experimentos era encontrar el lugar al que se 
trasladaban los atomos de carbono despues de que se incor- 
porasen en los azucares a traves de la fotosmtesis. La ubica- 
cion de los atomos de 14 C dentro de una planta puede docu- 
mentarse de una de las siguientes maneras: (1) midiendo el 
numero de emisiones radiactivas que emanan de los diferentes 
tejidos o (2) por la visualization de partes laminadas de la 
planta a traves de rayos X y permitiendo su exposition a la ra- 
dioactividad y ennegreciendola. 

<;Se mueven entonces los atomos de carbono desde las fuen- 
tes a los sumideros, como se esperaba? Cuando un investigador 



Sumidero 



If 



Fuente 



I 



Flores (tambien 
frutos, semillas) 

Hojas jovenes 

Meristemas laterales 



Sumidero 




Hojas maduras 



Tejido vascular 



Raices 



FIGURA 37.17 Los azucares se desplazan desde las fuentes 
hasta los sumideros. 

O EJERCICIO Las relaciones indicadas se producen en la mitad de 
la estacion de crecimiento. Redibuja la figura para indicar la relacion 
de las fuentes con los sumideros a principios de primavera, cuando 
las primeras hojas estan desarrollandose y antes de que la planta 
produzca flores. 

introdujo hojas individuales de plantas sanas en una bolsa y, a 
continuation, anadio una cantidad determinada de C0 2 radiac- 
tivo por un periodo de tiempo determinado, descubrio que las 
hojas maduras conservaban algo mas del 9 por ciento del car- 
bono radioactivo. En cambio, las hojas en crecimiento retuvie- 
ron el 67 por ciento. Estos datos concuerdan con la prediccion 
de que las hojas plenamente desarrolladas actuan como fuentes 
de azucar, mientras que las hojas y rafces bajo un crecimiento 
activo actuan como sumideros. Cuando el investigador expuso 
todas las hojas de una planta en crecimiento al carbono mar- 
cado, mas del 16 por ciento del total de carbono se transloco al 
tejido de la rafz en menos de tres horas. Este resultado es conse- 
cuente con la prediccion de que, durante la temporada de creci- 
miento, las raices tambien actuan como sumideros. 

Experimentos similares han hecho posibles dos importan- 
tes generalidades. En primer lugar, los azucares pueden ser 
trasladados rapidamente, normalmente 50-100 cm/h. En se- 
gundo lugar, existe una fuerte correspondencia entre la ubica- 
cion ffsica de determinadas fuentes y sumideros. Cuando las 
hojas maduras actuan como fuentes, por ejemplo, estas envfan 
azucares a los tejidos del mismo lado de la planta (Figura 
37.18a). Ademas, los experimentos realizados con altas plan- 
tas herbaceas muestran que las hojas de la parte superior del 
tallo envfan azucares a los meristemas apicales, pero las hojas 
de zonas mas bajas envfan azucares a las rafces (Figura 
37.18b). <:Por que las hojas envfan azucares a los tejidos de un 
cierto lado o parte del cuerpo de la planta? La respuesta de- 
pende de la comprension de la anatomfa del floema. 

La anatomfa del floema 

El Capftulo 36 presentaba los dos tipos de celulas de paren- 
quemicas especializadas que componen el floema: los miem- 
bros del tubo criboso y las celulas de contacto. A diferencia 
de los elementos de vaso y de las traqueidas que componen la 
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(a) Las hojas fuente de azucar envian siempre el azucar 
hacia el mismo lugar de la planta. 



14 C se aplico 
a esta hoja 




El azucar marcado fue 
translocado por las hojas 
nuevas que se desarrollaron 
^^^B del mismo lado de la planta 



(b) Las hojas fuente de azucar envian siempre el azucar hacia 
los mismos tejidos de la misma parte final de la planta. 




FIGURA 37.18 Las fuentes abastecen a los sumideros en el 
mismo lado y extremo de la planta. 

mayoria del xilema, tanto los miembros del tubo criboso 
como las celulas de contacto estan vivas en la madurez. Re- 
cordemos que, en la mayoria de las plantas, los miembros del 
tubo criboso carecen de nucleo y de los principales organulos. 
Estos estan conectados entre si, de extremo a extremo, perfo- 
rado por estructuras llamadas placas cribosas (Figura 37.19). 
Los poros crean una conexion directa entre los citoplasmas de 
las celulas adyacentes. Las celulas de contacto, en cambio, tie- 
nen nucleos y una rica variedad de ribosomas, mitocondrias y 
otros organulos. 

Los miembros del tubo criboso fueron descubiertos por T. 
Hartig en 1837. Hartig fue tambien la primera persona en de- 
mostrar que una solution azucarada llamada savia elaborada 
se mueve a traves del floema. Llego a esta conclusion me- 
diante la eliminacion de un anillo de corteza del tronco de un 
arbol durante el verano y tomando nota de que los azucares 
que se acumularon por encima de este llamado «cinturon». 
Desde hace mucho tiempo se sabe que la eliminacion de un 
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FIGURA 37.19 Los miembros de tubo criboso estan conectados 
por poros. Las micrografias muestran las conexiones entre 
miembros del tubo criboso en la seccion transversal y longitudinal. 

anillo de crecimiento de la corteza puede matar al arbol; Har- 
tig analizando el resultado demostro el porque. Recordemos 
del Capftulo 36 que el floema es una parte de la corteza de un 
arbol. Cuando los tejidos del floema son interrumpidos por 
todo el perimetro alrededor de un arbol, los azucares no pue- 
den ser transportados entre las rafces y tallos; entonces las rai- 
ces pasan hambre. 

Los siguientes trabajos documentan que el floema de la 
corteza comienza a tener una alta concentration de azucar y 
esto vincula directamente las conexiones anatomicas que tie- 
nen el floema del tronco y tallos, ramas y rafces. Como resul- 
tado, podemos decir que los miembros del tubo criboso del 
floema de la corteza de la planta representan un sistema con- 
tinuo para el transporte de azucares en todo el cuerpo de la 
planta. Sin embargo, recuerda del Capftulo 36 que en los teji- 
dos que no forman la madera, el floema se limita a los tubos 
vasculares. Cada haz vascular se desarrolla en toda la longi- 
tud de los tallos y raices, y algunos heces espetificos se ramifi- 
can en las ramas, las hojas y las raices laterales. Sin embargo 
la savia elaborada no se desplaza de un haz vascular a otro, 
cada haz es independiente. 

Basandose en estos resultados, las relaciones ffsicas entre 
las fuentes y sumideros en las plantas herbaceas son logicas. 
Por ejemplo, el floema en las hojas a un lado de una planta 
herbacea se conecta directamente con el floema de las ramas, 
tallos y rafces del mismo lado de la planta, a traves de un con- 
junto especffico de haces vasculares. 

Ya en 1930 la mayoria de los principales componentes ffsi- 
cos del sistema de transporte de azucar en angiospermas se ha- 
bian descrito en detalle, y los analisis qufmicos han demos- 
trado que, casi siempre, la savia elaborada esta compuesta 
principalmente por el disacarido sacarosa (azucar de mesa). La 
savia elaborada puede contener pequenas cantidades de mine- 
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FIGURA 37.20 La hipotesis de presion de flujo: la alta presion de 
turgencia proxima a las fuentes produce el flujo de la savia 
elaborada hacia los sumideros. La hipotesis de presion de flujo 
predice que el agua circula ciclicamente entre xilema y floema y que 
el movimiento del agua en el floema es una respuesta al gradiente 
de presion potencial. 

O EJERCICIO Este diagrama muestra como el agua se mueve entre 
el xilema y floema en la mitad de la estacion de crecimiento,cuando 
las hojas son las fuentes y las rai'ces los sumideros. Anade nuevas 
flechas, en colores distintos, para indicar la direccion del agua y el 
flujo de savia elaborada en primavera,cuando las rai'ces actuan 
como fuentes y dejan de actuar como sumideros. 

rales, aminoacidos, hormonas y otros compuestos. Ahora la 
pregunta es, <:c6mo se puede desplazar esta solution? <;Cual es 
el mecanismo responsable de la translocation de azucares 
desde las fuentes a los sumideros? 

La hipotesis de presion-flujo 

Ernst Munch propuso un mecanismo de translocation en 
1926. Su idea, denominada hipotesis de presion-flujo, esta 

esquematizada en la Figura 37.20. La idea fundamental se 
basa en que los acontecimientos que suceden en los tejidos de 
la fuente y los que suceden en los tejidos del sumidero crean 
un fuerte gradiente de presion potencial en el floema. El agua 



se mueve en la savia elaborada por debajo de su gradiente, y 
las moleculas de azucar se desplazan debido a un gran movi- 
miento de flujo, que es un movimiento de masas moleculares 
a lo largo de un gradiente de presion. Q Al igual que la teorfa 
de la tension-cohesion para el transporte de agua, la presion- 
flujo se basa en la hipotesis de la circulation del agua a lo 
largo de un gradiente de potencial, en concreto, un gradiente 
creado por los cambios de presion potencial. A diferencia de 
la teorfa de la tension-cohesion para el transporte de agua, sin 
embargo, la fuerza motriz para el movimiento de la savia ela- 
borada no esta producida por la transpiracion. En cambio, la 
fuerza responsable del movimiento es generada por las gran- 
des diferencias entre la presion de turgencia en los tejidos 
fuente del floema y la presion de turgencia en los tejidos sumi- 
dero del floema. La creation de estas diferencias en la presion 
de turgencia requiere un gasto de ATP. 

Para entender como funcionaba el modelo de Munch, hay 
que revisar detenidamente la Figura 37.20, empezando por las 
celulas fuente de la parte superior derecha. Las pequenas fle- 
chas rojas reflejan la propuesta de Munch de que la sacarosa 
se mueve desde las celulas fuente en las celulas de contacto y 
de ahf a los miembros del tubo criboso. Debido a esta carga 
del floema, la savia elaborada cercana a la fuente tiene una 
alta concentration de sacarosa, lo que resulta en un muy bajo 
potencial hfdrico en comparacion con las celulas del xilema 
adyacentes de los tubos vasculares. Como muestra la flecha 
azul de la parte superior del diagrama, entonces el agua se 
mueve de forma pasiva desde el xilema atravesando la mem- 
brana plasmatica de permeabilidad selectiva de los miembros 
del tubo criboso a lo largo de un gradiente de potencial hf- 
drico. En respuesta, la presion comienza a aumentarse en los 
miembros de tubo criboso cercanos a la region de origen. 

<:Que esta sucediendo en los sumideros? Munch propuso 
que las celulas de los sumideros (esquina inferior derecha en 
la Figura 37.20) evacuaban la sacarosa de la savia elaborada 
por transporte activo. Como resultado de esta descarga de flo- 
ema, el potencial hfdrico en los miembros del tubo criboso au- 
menta hasta que es superior al potencial hfdrico de las celulas 
adyacentes del xilema. Como muestran las flechas azules en la 
parte inferior de la figura, el agua fluye a traves de la mem- 
brana de permeabilidad selectiva de los miembros del tubo 
criboso del xilema a lo largo de un gradiente de potencial hf- 
drico. En respuesta, la presion de turgencia en los miembros 
de tubo criboso cercanos a los sumideros desciende. 

El resultado neto de estos acontecimientos es una presion 
de turgencia alta cercana a las fuentes y una baja presion de 
turgencia cercana a los sumideros, todo producido por la 
carga y descarga de los azucares. Esta diferencia en la presion 
potencial conduce a la savia elaborada desde la fuente al su- 
midero mediante flujo a granel y es responsable de un flujo de 
moleculas de sacarosa. Todos estos acontecimientos producen 
un bucle continuo de flujo de agua, que esta suministrada por 
el xilema. El ciclo ilustrado en la Figura 37.20 esta impulsado 
por gradientes de potencial hfdrico entre el xilema y floema y 
el gradiente de presion potencial dentro del floema. En la pri- 
mavera, cuando las rafces actuan como fuentes y las hojas en 
crecimiento actuan como sumideros, el mismo ciclo se pro- 
duce en la direccion opuesta. 
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FIGURA 37.21 Los afidos se alimentan de savia elaborada. La 

punta de este afido del mouthpart (el estilete) se encuentra en los 
miembros del tubo criboso dentro del tallo de la planta. La gota que 
sale del ano del afido es azucarada,ya que contiene azucar de la 
savia elaborada. 



La hipotesis de presion-flujo es logica, dada la anatomfa 
del tejido vascular y los principios que rigen el movimiento 
del agua. <;Pero todos los trabajos experimentales han apoyado 
la teorfa? Algunos de los mas exhaustivos ensayos se han ba- 
sado en los afidos, insectos pequenos que se alimentan de savia 
elaborada. Los afidos insertan su boca en forma de jeringa, 11a- 
mada estilete, en los miembros del tubo criboso. La presion 
sobre el fluido en estas celulas fuerzan al fluido a introducirse 
en el estilete del pulgon, posteriormente a su tracto digestivo 
por ultimo se desprenden de su ano gotas de «melaza» (Figura 
37.21). Si los pulgones se separaran de sus estiletes, la savia 
continuaria fluyendo a traves de sus estiletes. Este fenomeno 
permite a los investigadores recoger la savia elaborada eficien- 
temente para su posterior analisis. Tambien confirma que los 
afidos no realizan una suction activa del fluido. En cambio, si 
que se demuestra que el floema esta bajo presion. 

Los experimentos con afidos confirmaron una importante 
prediction de la hipotesis de presion-flujo. Pero, ^que pasa 
con el mecanismo de carga y descarga del floema? <:C6mo 
entra y sale la sacarosa del floema de forma que establezca un 
gradiente de potencial hfdrico? 



Carga del floema 

En contraste con el modelo de tension-cohesion, la presion de 
flujo requiere que las plantas gasten energfa para crear un gra- 
diente de potencial hfdrico en el floema. Para crear un poten- 
cial de presion elevado en el tubo criboso cerca de las celulas 
fuente, la sabia debe transportar azucar para elevar la concen- 
tration de la misma en el tubo crivoso, (Figura 37.20). Como 
resultado, la carga requiere un gasto de ATP y algun tipo de 
sistema de transporte de membrana. Por el contrario, a veces, 
el azucar debe ser descargada en contra de su gradiente de 
concentracion en los sumideros. La descarga requiere otro 
gasto de ATP y un segundo mecanismo de transporte de mem- 
brana. <:C6mo se produce la carga y la descarga en el floema? 
iQue protemas de la membrana estan involucradas? 

Para responder, veamos primero que sucede en los tejidos 
de la fuente, donde el transporte de sacarosa en los miembros 
del tubo criboso da lugar a una alta presion hidrica y una ele- 
vada presion potencial. El capitulo concluye con un repaso en 
profundidad de como las mismas moleculas se descargan para 
mantener un bajo potencial hfdrico en los sumideros. 

£C6mo son los azucares concentrados en los miem- 
bros del tubo criboso de las fuentes? Las moleculas y 
los iones pueden ser transportados a traves de las membranas 
de diversas maneras. Recordemos del Capitulo 6 que el trans- 
porte es pasivo si los iones o moleculas se mueven a lo largo 
de sus gradientes de concentracion y activo si se desplazan en 
contra. El Cuadro 37.3 resume los mecanismos responsables 
del transporte pasivo y activo. 

Ya que las mediciones muestran que la sacarosa se concen- 
trada mas en las celulas de contacto que en las fotosinteticas, 
los investigadores creen que el transporte de sacarosa desde 
las celulas de origen debe ser activo. Otra observation clave, 
que existen fuertes diferencias de pH entre el interior y el ex- 
terior de las celulas de floema, inspiro la hipotesis de que este 
transporte ocurre dentro de las celulas de contacto. Estos 
datos sugieren que la sacarosa podria entrar en las celulas de 
contacto junto con los protones. La Figura 37.22 explica la 
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FIGURA 37.22 Modelo de 
cotransporte de protones y 
sacarosa. Segun el modelo de 
cotransporte, una bomba de 
protones hidroliza ATP para 
desplazar iones de hidrogeno 
hacia el exterior de la celula. La 
elevada concentracion de H+ 
establece un gradiente 
electroquimico que permite el 
transporte de sacarosa en la 
celula en contra de su 
gradiente de concentracion. 
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CUADRO 37. 
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£C6mo se transportan los solutos a traves de las membranas? 



El transporte pasivo (Figura 37.23a) 

tiene lugar cuando los iones o las mole- 
culas se mueven a traves de una mem- 
brana plasmatica por difusion, esto es, 
con su gradiente electroquimico. La utili- 
zacion del adjetivo pasivo es adecuada 
porque no se necesita gasto de energia 
para que ocurra el movimiento. 

Recuerda del Capitulo 6 que las mole- 
culas pequenas y no polares se difunden 
rapidamente a traves de las bicapas de 
fosfolipidos (Figura 37.23a, izquierda). 
Pero los iones y muchas moleculas gran- 
des se difunden muy lentamente a traves 
de estas bicapas, aun cuando su movi- 
miento este favorecido por un fuerte gra- 
diente electroquimico. Para difundirse ra- 
pidamente, han de evitar el contacto 
directo con la bicapa de fosfolipidos pa- 
sando a traves de una protema de mem- 
brana. Como vimos en el Capitulo 3, hay 
dos tipos generales de proteinas de 
membrana que permiten la difusion pa- 
siva de moleculas o iones especificos. Los 
canales forman poros que admiten selec- 
tivamente ciertos iones (Figura 37.23a, 
centro). Los transportadores tambien 
son proteinas de membrana, pero en vez 
de formar un poro funcionan como enzi- 
mas, pasando por un cambio en su con- 
formacion que transporta un sustrato 
unido a ellas a traves de la bicapa lipidica 
(Figura 37.23a, derecha). Los transporta- 
dores son responsables de la difusion fa- 
cilitada. 

Durante el transporte activo (Figura 
37.23b) las celulas tienen que gastar 
energia en forma de ATP para mover solu- 
tos en una direccion energeticamente 
desfavorable. 

El transporte activo siempre implica 
proteinas de membrana. Las bombas son 
proteinas que cambian de forma cuando 
se unen al ATP o a un grupo fosfato de ATP. 
A medida que se mueven, las bombas 
transportan iones o moleculas contra un 
gradiente electroquimico. De este modo, 
las bombas pueden establecer un gra- 
diente electroquimico. Por ejemplo, la 
bomba del extremo izquierdo de la Figura 



37.23b ha establecido un gradiente elec- 
troquimico para los iones o moleculas sim- 
bolizado por las bolas de color gris claro. 

Los gradientes electroquimicos esta- 
blecidos por las bombas pueden ser utili- 
zados para transportar otras moleculas o 
iones por dos tipos de proteinas de mem- 
brana llamadas cotransportadores: los 
simportadores y los antiportadores. Los 
simportadores transportan solutos con- 
tra un gradiente de concentracion (como 
las moleculas rojas de la Figura 37.23b, 



centro), utilizando la energia liberada 
cuando un soluto diferente se mueve en 
la misma direccion descendente de su gra- 
diente electroquimico. Los antiportado- 
res funcionan de manera similar, excepto 
que el soluto transportado contra su gra- 
diente de concentracion (como los iones 
amarillos de la Figura 37.23b, derecha) se 
mueve en la direccion opuesta a la del so- 
luto que se mueve en la misma direccion 
descendente de su gradiente de concen- 
tracion. 



(a) El transporte pasivo se basa en la difusion. 
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(b) El transporte activo mueve iones o moleculas contra un gradiente electroquimico. 
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FIGURA 37.23 El transporte pasivo y activo suceden gracias a varios mecanismos. (a) 

En el transporte pasivo, los iones o las moleculas se difunden a traves de las membranas, lo 
que significa que siguen su gradiente electroquimico. El movimiento puede tener lugar 
directamente a traves de la bicapa de fosfolipidos o mediante un canal o una protema 
transportadora.(b) El transporte activo requiere un gasto de ATP. 
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logica de esta propuesta: una proteina de membrana en las ce- 
lulas de contacto hidroliza ATP y utiliza la energfa liberada 
para el transporte de protones (H + ) a traves de la membrana 
hacia el exterior de la celula. Estas protemas se llaman bom- 
bas de protones o H + -ATPases. Las bombas de protones esta- 
blecen una gran diferencia en la carga y en la concentracion 
de iones de hidrogeno entre ambos lados de la membrana. El 
gradiente electroqufmico resultante favorece la entrada de 
protones en la celula. Una segunda proteina, llamada cotrans- 
portador, actua como un conducto para los protones y la sa- 
carosa para entrar en la celula juntos, los protones a lo largo 
de su gradiente electroqufmico y la sacarosa en contra de su 
gradiente de concentracion. 

Si la carga del floema depende de la actividad de una 
bomba de protones, entonces, los investigadores deberian ser 
capaces de encontrar y caracterizar las bombas de protemas. 

£D6nde se localizan los H+-ATPS? Las bombas de pro- 
tones se encuentran en las membranas plasmaticas de una am- 
plia variedad de organismos, incluidas bacterias, hongos y 
animales. Para analizar las bombas de protones de las plantas, 
los investigadores de varios laboratories comenzaron centran- 
dose en un pequeno miembro de la familia de la mostaza lla- 
mada Arabidopsis thaliana. 

Los investigadores determinaron la secuencia de aminoaci- 
dos de una bomba de protones purificada de las membranas 
plasmaticas de la Arabidopsis y utilizaron estos datos para in- 
ferir la secuencia de DNA del gen correspondiente. Los biolo- 
gos encontraron que el genoma de la Arabidopsis codifica real- 
mente 10 bombas de protemas diferentes. Uno de estos genes, 
llamado AHA3, parece que se expresa principalmente en los 
tejidos vasculares. 

Estas observaciones llevaron a Natalie DeWitt y a Michael 
Sussman a la hipotesis de que AHA3 codifica la bomba de 
protones responsable de la carga del floema. Para verificar 
esta hipotesis, produjeron anticuerpos para la proteina 
AHA3. Recordemos de capitulos anteriores que un anticuerpo 
es una proteina que se une a una molecula especifica. Para re- 
alizar el seguimiento del anticuerpo, los investigadores le ad- 
juntaron partfculas de oro. Bajo el microscopio electronico, 
las partfculas de oro parecen puntos negros. El objetivo de 
DeWitt y de Sussman era tratar las hojas de Arabidopsis con 
el anticuerpo AH A3, examinar las hojas tratadas con el mi- 
croscopio electronico, y determinar exactamente donde se en- 
cuentran las bombas de protemas. 

La Figura 37.24 muestra los resultados del experimento. La 
clave es que las bombas de protones resultantes de la carga del 
floema se encuentran casi exclusivamente en las membranas 
plasmaticas de las celulas acompanantes. Basandose en este re- 
sultado, se desarrollo el siguiente modelo en la carga del floema: 
(1) las bombas de protones en las membranas de las celulas 
acompanantes crean un fuerte gradiente que favorece el flujo de 
protones hacia el interior de las mismas, (2) la proteina cotrans- 
portadora de la membrana de las celulas acompanantes utiliza 
el gradiente de protones para atraer sacarosa al interior de las 
celulas acompanantes de las paredes celulares colindantes y de 
los espacios intercelulares cercanos a la fuente, y (3) una vez 
dentro de las celulas acompanantes, la sacarosa se traslada al in- 
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FIGURA 37.24 Las membranas de las celulas acompanantes 
contienen una H + -ATPasa.La microfotografia electronica muestra 
que las bombas de protones responsables de la carga del floema 
estan ubicadas en las membranas plasmaticas de las celulas 
acompanantes. El histograma compara la densidad media de las 
bombas de protones en las membranas de las celulas 
acompanantes en comparacion con las de las membranas de los 
tubos del floema. Estas bombas crean un gradiente de protones que 
permite el transporte de la sacarosa a las celulas acompanantes en 
contra del gradiente de concentracion. 



terior del tubo del floema a traves de una conexion citoplasma- 
ticas directa. Q Si entiendes este modelo, deberfas ser capaz de 
anadir bombas de protones y cotransportadores de la sacarosa 
H + a la Figura 37.20. Tambien debenas ser capaz de senalar los 
lugares en los que el pH es particularmente bajo. Por ultimo, se- 
nala donde se encontrarfan las conexiones citoplasmaticas direc- 
tas responsables del transito de sacarosa desde las celulas acom- 
panantes al tubo del tamiz. 

Aunque se sigue investigando sobre el mecanismo de carga 
del floema en Arabidopsis y otras especies, la mayoria de los 
investigadores estan convencidos de que la bomba de proto- 
nes y los cotransportadores de protones y sacarosa tienen una 
funcion clave. Una vez que la sacarosa ha sido cargada en los 
miembros del tubo del floema cercanos a la fuente y sigue un 
gradiente de potencial hfdrico al sumidero, <;c6mo se des- 
carga? 
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(b) Descarga del floema en las raices de la remolacha azucarera 
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FIGURA 37.25 La descarga del floema ocurre cuando las celulas absorben la sacarosa. El mecanismo de descarga del floema puede variar 
de sumidero a sumidero, como en (a) hojas jovenes y (b) raices de la misma planta. 

O EJERCICIO En cada parte, dibuja unas flechas que indiquen el gradiente de concentracion que favorece el movimiento de la sacarosa. 



La descarga del floema 

La investigacion sobre el mecanismo de descarga del floema se 
resume en lo siguiente: las protemas de membrana que partici- 
pan en el transporte de las moleculas de sacarosa y el meca- 
nismo de circulation varfan entre los diferentes tipos de sumide- 
ros en una misma planta, asi como entre las diferentes especies. 

Para apreciar esta diversidad, consideremos la forma en 
que se descarga la sacarosa en los tejidos de la remolacha azu- 
carera: una especie que se cultiva para almacenar los tejidos 
de su raiz, que son una fuente importante de sacarosa granu- 
lada en polvo que se vende en tiendas de ultramarinos. En la 
remolacha azucarera, la sacarosa atraviesa las membranas de 
las celulas de las hojas jovenes en crecimiento, mediante un 
gradiente de concentracion. Este transporte pasivo se produce 
porque la sacarosa es utilizada rapidamente en el interior de 
las celulas para proporcionar carbono para la smtesis de pro- 
temas, acidos nucleicos y fosfolipidos necesarios para las celu- 
las en crecimiento (Figura 37.25a). En las raices de la misma 
planta, sin embargo, es un mecanismo totalmente diferente el 
responsable de la descarga de sacarosa. Las celulas de la raiz 
de esta especie tienen una gran vacuola que almacena la saca- 
rosa. A la membrana que rodea a este organulo se la llama to- 
noplasto. Contiene una protema que hidroliza el ATP y uti- 
liza la energfa liberada para transportar sacarosa a la vacuola, 
en contra de su gradiente de concentracion (Figura 37.25b). 
El movimiento de sacarosa hacia el interior de la vacuola 
mantiene al potencial hfdrico de la savia del floema cerca del 
sumidero, tal y como exige el modelo de presion de flujo de 
Munch. 

Resumiendo, las mas de siete decadas de investigacion sobre 
las plantas nos han proporcionado evidencias de que la teorfa 
de la presion del flujo es correcta. La teorfa de tension-cohe- 
sion para el movimiento del agua y el modelo de presion-flujo 
para el movimiento de la savia del floema son un gran avance 
en nuestro conocimiento sobre el funcionamiento las plantas. 



Comprueba si lo has entendido 

Si entiendesque... O 

• El cuerpo de la planta esta organizado en un sistema 
radicular y en un sistema vascular. 

• Las raices y los tallos exploran el medio ambiente a traves 
de un crecimiento continuo y difuso, absorbiendo 
eficientemente los recursos, como el agua, los iones, el 
dioxido de carbono y la luz solar. 

• Las raices y los tallos tambien pueden tener las funciones de 
anclar la planta, almacenar el agua, producir plantulas 
asexualmente, brindar proteccion o almacenar hidratos de 
carbono. 

• Las hojas varfan entre las especies y dentro de los propios 
individuos,y pueden modificarse para almacenar agua o 
alimentos, para capturar insectos o para atraer a los 
polinizadores. 

Deben'as ser capaz de... O 

1) Realizar un diagrama de una version generalizada del 
cuerpo de las angiospermas en el que identifiques cada 
una de las partes mas importantes. 

2) Proporcionar dos ejemplos de raiz,tallo y hoja que difieran de 
la generalidad de las estructuras o funciones de las plantas. 
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Repaso del capitulo 
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RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 

O El agua se mueve desde zonas de alto potential hidrico hacia 
zonas de bajo potential hidrico. La energia del potencial hidrico 
de las plantas es una combination de ( 1 ) su tendencia a moverse 
como respuesta a las diferencias de concentraciones de soluto y 
(2) la presion ejercida sobre el. 

Las plantas pierden agua debido a un efecto secundario e inevitable 
del intercambio de gases con la atmosfera. El flujo de agua del suelo 
a la atmosfera a traves de los tejidos de la planta sigue un gradiente 
de potencial hidrico. El potencial hidrico (y) es una medida de la 
tendencia del agua para desplazarse hacia potenciales de gradiente 
de energia menores. En las plantas, el potencial hidrico tiene dos 
componentes: (1) un potencial de soluto, u osmotico, creado por la 
concentration de solutos en una celula o tejido, y (2) un potencial 
de presion, originado por las paredes celulares u otros factores. El 
potencial hidrico de una celula, tejido, o una planta es la suma de 
su potencial de soluto y el potencial de presion. Cuando hay mem- 
branas permeables selectivas, el agua se mueve por osmosis desde 
las zonas de alto potencial hacia las de bajo potencial. Cuando no 
hay membranas, el agua se mueve en grandes flujos desde las zonas 
de alta presion a las zonas de baja presion, independientemente de 
las diferencias de potencial de soluto. 

Deben'as ser capaz de describir las condiciones que crearian un 
gradiente de potencial hidrico capaz de mover agua hacia fuera 
de la planta y dentro del suelo. Q 

O Las plantas no gastan energia para reemplazar el agua que se 
pierde debido a la transpiration cuando se abren los estomas y se 
produce la fotosmtesis. En lugar de eso, el agua se desplaza desde 
el suelo y las raices hacia las plantas, gracias a un gradiente de 
potencial hidrico. El gradiente se crea porque el agua de la super- 
ficie de las hojas se encuentra bajo presion negativa (tension). 

Segun la teoria de tension-cohesion, el agua perdida en los esto- 
mas se sustituye sin ningun gasto de energia por parte de la 
planta. El agua se desplaza por una via continua desde la tierra a 
las raices y a los brotes, en contra de la fuerza de la gravedad, por 
la tension superficial que se crea por la transpiration de las hojas. 
La tension superficial se produce en los meniscos que forma el 
agua que se evapora de las paredes de las celulas de las hojas y se 
transmite hacia abajo a traves de la vinculacion entre el hidro- 
geno y las moleculas de agua. De esta manera, la energia de la luz 
solar es la responsable de la circulation del agua desde las raices 
a los brotes. 

Existen datos que apoyan las predicciones hechas por la teoria 
de tension-cohesion. Por ejemplo, en los dias soleados y calientes 
cuando la transpiration es muy rapida, la savia del xilema tiene 
la tension suficiente como para disminuir ligeramente el diame- 
tro de los troncos de los arboles. El potencial hidrico medido en 
los tejidos de las hojas disminuye durante el dia, cuando los esto- 
mas se abren, y se incrementa por la noche, cuando la transpira- 
tion es baja. Por ultimo, las mediciones directas muestran que la 
tension en la savia del xilema cambia rapidamente como res- 



puesta a los cambios en la intensidad de la luz y, por tanto, en el 
ritmo de transpiration. Todos estos resultados apoyan la teoria 
de tension-cohesion, ya que son coherentes con la hipotesis de 
que la savia del xilema esta bajo tension. 

Las plantas que viven en habitats secos tienen varias maneras 
de limitar la cantidad de agua que pierden en la transpiration. En 
algunas especies, los estomas se encuentran en hoyos de la cara 
inferior de las hojas, protegiendose asi de la atmosfera seca. Tam- 
bien hay pruebas de que los tejidos de las plantas de habitats 
secos pueden tolerar potenciales de soluto mayores que los que 
soportan los tejidos de las plantas de habitats humedos. Como 
resultado de ello, las plantas de habitats secos tienen potenciales 
hidricos menores y pueden competir con mas exito por el agua 
escasa del suelo. Las vias fotosinteticas CAM y C 4 se interpretan 
tambien como adaptaciones que limitan la perdida de agua en los 
habitats secos. 

Deben'as ser capaz de explicar por que las celulas del xilema 
mueren al madurar y por que engruesan las paredes celulares se- 
cundarias. Q 

(m?) BioFlix enwww.masteringbio.com 

Solute Transport in Plants 

O En el floema, los azucares se transportan desde las «fuentes» (te- 
jidos que liberan azucares para su uso en otros lugares) a los «su- 
mideros» (tejidos que usan o almacenan azucares). Este movi- 
miento se produce porque las celulas gastan energia para cargar 
sacarosa activamente en las celulas del floema cercanas a los teji- 
dos de la fuente. El agua continua, mediante osmosis, creando un 
gradiente de presion que favorece la circulation de agua y saca- 
rosa hacia los sumideros. 

La translocation, o movimiento de sacarosa y otros productos a 
traves de la planta, se ha estudiado etiquetando azucar con 14 C 
Segun el modelo de presion-flujo de Munch, los azucares se mue- 
ven desde las fuentes a los sumideros con un flujo fuerte a lo largo 
de un gradiente de presion que se desarrolla en el tubo del tamiz. 
El gradiente es generado por el transporte de azucares a los miem- 
bros del tubo del floema de los tejidos de la fuente, junto con el 
transporte de sacarosa fuera de los miembros del tubo del floema 
de los tejidos de los sumideros. El agua se mueve desde el xilema 
hacia los miembros del tubo del floema cercanos a las fuentes y 
vuelve a los xilemas cercanos a los sumideros. La investigation 
sobre la planta de Arabidopsis indica que las proteinas de mem- 
branas son las responsables de la carga del floema e incluyen una 
bomba de protones y un cotransportador de sacarosa y protones. 

Deben'as ser capaz de explicar por que las celulas del floema tie- 
nen que estar vivas en la maduracion para funcionar y por que 
carecen de paredes celulares secundarias. Q 
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PREGUNTAS 



O Comprueba tus conocimientos 

1. <;Bajo que condiciones se incrementa la tasa de transpiration? b . Cuando los estomas se cierran por la noche. 

a. En las especies en las que los estomas estan situados en hoyos c. Durante las tormentas, cuando la presion atmosferica es baja. 

de la cara superior de las hojas. d. Cuando el tiempo cambia y el aire se vuelve mas seco. 
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2. <;Cual de las siguientes opciones no afecta al potencial de presion 
en el agua? 

a. Cuando la concentracion de sacarosa de las celulas 
acompanantes es alta y crea presiones turgentes. 

b. Cuando las tasas de transpiracion son altas y los meniscos de 
alrededor de la cubierta celular esponjosa crean tensiones. 

c. Cuando hay pocos iones o solutos en el agua del suelo. 

d. Cuando el suelo esta seco y el agua tiende a adherirse a las 
particulas del suelo. 

3. Las celulas de ciertas especies de plantas pueden tolerar 
potenciales de soluto muy altos. <;Cual de las siguientes 
afirmaciones es correcta? 

a. Las tasas de transpiracion tienden a ser muy bajas. 

b. Puede competir por el agua y vivir en ambientes secos. 

c. Crecera mejor en suelos que estan saturados de agua todo el 
ano. 

d. Las hojas se marchitaran facilmente. 

4. (i Que fuerzas son las responsables de la capilaridad? 

a. Las de adhesion de las moleculas de agua a las celulas del 
xilema, las de cohesion de las moleculas de agua entre ellas y 
la tension superficial. 

b. La tension superficial creada por la transpiracion y la 
cohesion de las moleculas de agua en un flujo continuo desde 
las hojas a las rakes. 

c. Los potenciales de soluto altos creados por la entrada de 
iones durante la noche, cuando la tasa de transpiracion es 
baja, seguida por un flujo de agua. 



d. La gravedad y la presion de las paredes (de los laterales de las 
celulas del xilema). 

5. iQue es una bomba de protones? 

a. Una protema de membrana que transporta sacarosa en 
contra de un gradiente de concentracion. 

b. Una protema de membrana que transporta protones en 
contra de su gradiente electroqmmico. 

c. Una protema de membrana que transporta protones con un 
gradiente electroqmmico y sacarosa en contra de un 
gradiente de concentracion. 

d. Una protema de membrana que actua como canal, por lo que 
no consume ATP. 

6. <;Por que se considera un proceso activo al transporte de la savia 
del floema? 

a. Porque la production de sacarosa a traves de la fotosmtesis 
es impulsada por la energfa de la luz solar. 

b. Porque la transpiracion es impulsada por la luz solar. 

c. Porque el ATP se usa para transportar sacarosa a las celulas 
acompanantes cercanas a la fuente en contra de un gradiente 
de concentracion. 

d. En primavera, la savia del floema se mueve en contra de la 
gravedad. 
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O Comprueba tu aprendizaje 

1. Dibuja una celula de una planta en agua pura. Anade puntos que 
indiquen los solutos de la celula. Ahora anade puntos que 
indiquen el incremento del potencial de soluto de la celula. 
Dibuja una flecha que indique la direccion que toma el agua 
como respuesta. Dibuja una flecha que indique la direccion de la 
presion de las paredes en respuesta al movimiento del agua. 
Repite el mismo ejercicio, pero esta vez anade solutos en la 
solution del exterior de la celula. En general, ^por que se mueve 
el agua desde zonas de alto potencial hidrico hacia zonas de bajo 
potencial? 

2. Compara y contrasta las fuerzas involucradas en el transporte de 
agua en el xilema a traves de la capilaridad, la presion en las 
raices y la transpiracion. ^Cual de estos mecanismos es pasivo? 

I Pueden producirse a la vez o son excluyentes? 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

3. ^Por que los nombres «tension-cohesion» y «presion-flujo» son 
razonables para las hipotesis analizadas en este capitulo 

4. Supon que un afido A y un afido B se encuentran sobre la misma 
planta. El afido A introduce su estilete en el floema de una hoja 
grande y madura, mientras que el B lo hace en el tejido joven y 
en crecimiento cercano al meristema apical del brote. iQue afido 
ataca a una fuente y cual se ceba en un sumidero? ^Cual obtiene 
mayor concentracion de azucar? ^En que zona de una planta 
salvaje crees que encontrarias afidos? 

5. <;C6mo llevan a cabo los cotransportadores la carga del floema? 
<;D6nde ocurre este proceso? ^En que datos basas tus respuestas? 

6. ,;C6mo trabaja una bomba de presion y que es lo que mide? 



O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. El texto afirma que la perdida de agua es un efecto secundario e 
inevitable del intercambio de gas. ^En que datos se basa esta 
afirmacion? ^Valdria la siguiente afirmacion para las bacterias? 
<:Y para los animales? 

2. Supon que las plantas de mas de un metro de altura tuvieran que 
gastar energia para transportar agua desde las raices a las hojas. 
<;Cuales serfan las consecuencias en terminos de tasas de 
crecimiento y en general de altura? 

3. Cuando los arboles jovenes se trasplantan a un sitio nuevo, es 
necesario que pasen varias semanas o meses para que el sistema 
de raices crezca y desarrolle una capacidad de absorcion de agua 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

alta. Si se produce una ola de calor durante este periodo, los 
arboles pueden morir, pero no de hambre. iQue los mata? 

4. Una semilla es un sumidero cuando se esta formando en el 
interior de la planta madre. i Cuando es una fuente? 

En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • guias de estudio online y preguntas • mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 









FUNCIONAMIENTO DE LAS PLANTAS 


UNIDAD 7 







Nutricion 
de las plantas 





En la mayoria de las plantas, las rai'ces obtienen el agua y los elementos claves para crecer 
y prosperar. 



CONCEPTOS CLAVE 

O Ademas dedioxidode carbono y agua, 
las plantas necesitan una serie de nutrientes 
esenciales para poder crecer. Estos 
nutrientes se encuentran como iones 
disueltos en el agua del suelo y son 
absorbidos por las rai'ces. 

O La absorcion de estos nutrientes se Neva a 
cabo mediante protemas especializadas 
de la membrana plasmatica de las celulas de 
las rai'ces. La mayoria de las plantas 
obtienen tambien nitrogeno y fosforo de 
los hongos asociados a sus rai'ces. Las 
toxinas que entran en las rai'ces son 
eliminadas del xilema por las celulas 
endodermales o son transportadas hasta las 
vacuolas y almacenadas. 

O Algunas especies de plantas han 

desarrollado metodos especializados para 
la obtencion de nutrientes, entre los que se 
incluyen la fijacion del nitrogeno mediante 
bacterias,el parasitismo y el canibalismo. 



Las tareas mas importantes a las que se enfrenta cualquier 
organismo son (1) adquirir moleculas que contengan 
carbono, que seran utilizadas como bloques celulares y 
(2) conseguir la energia quimica necesaria para fabricar ATP. 
Las plantas adquieren estos dos elementos produciendo azucar 
a traves de la fotosmtesis. Sin embargo, las plantas no pueden 
sobrevivir a base de azucar solamente. Ademas de sintetizar 
los hidratos de carbono que necesitan, las plantas sintetizan 
sus propios acidos nucleicos, aminoacidos, enzimas, clorofi- 
las, cofactores de enzimas y otras macromoleculas. Las plan- 
tas son capaces de llevar a cabo la smtesis de quimica organica 
mas impresionante del mundo. 

La capacidad de una planta para realizar reacciones so- 
fisticadas depende de su capacidad para capturar una gran 
variedad de iones simples y elementos como materia prima. 
Ademas de necesitar dioxido de carbono y agua, las plantas 
tienen que obtener nitrogeno, fosforo, potasio, azufre, mag- 
nesio y otros elementos. 



La mayoria de estos nutrientes se encuentran en el suelo, 
normalmente en forma de iones disueltos en el agua en con- 
centraciones bajas o muy bajas. 

La planta actua de manera muy eficiente a la hora de reco- 
ger estos elementos y almacenarlos y concentrarlos en celulas 
y tejidos. En el Capitulo 36 se explico como el desarrollo y 
crecimiento de plantas y tallos hace posible la adquisicion de 
los diferentes elementos; el Capitulo 37 se centro en como se 
transportan el agua y los nutrientes por el interior de la 
planta. Este capitulo estudia como toman las plantas los iones 
simples y elementos del suelo, para que estos sean transporta- 
dos luego hasta las celulas que los necesitan. Hay ciertas pre- 
guntas sobre la nutricion que son fundamentales a la hora de 
comprender como trabajan las plantas y como gestionan la 
tierra las personas que las cultivan (agricultores, horticultores 
y silvicultores). Empecemos analizando las necesidades nutri- 
cionales basicas de las plantas o, lo que es lo mismo, sus nece- 
sidades mmimas diarias. 



O Concepto clave Informacion destacada O Para practicar 
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38.1 Necesidades nutricionales 

iQue necesitan las plantas para vivir? Hacia el ano 1600, 
Jean-Baptiste van Helmont realizo un experimento que inicio 
una larga investigation centrada en responder a esta pregunta. 
Van Helmont queria saber de donde proviene la materia que 
se genera en una planta en crecimiento, y utilizo un sauce 
como objeto de estudio. Comenzo el experimento con 90,7 kg 
de tierra, que coloco en un recipiente con un sauce de 2,25 kg 
de peso (Figura 38.1). Dejo crecer a la planta durante 5 anos, 
anadiendo solamente agua. Al final del experimento, peso el 
sauce y la tierra. El sauce pesaba 79 kg, y la tierra 91 kg. 

<:De donde provenian las 74,5 kg adicionales del arbol? Ya 
que no era consciente de que los gases tienen masa, Van Hel- 
mont llego a la conclusion de que la materia vegetal que se 
habia creado provema del agua. Ignoro tambien la perdida de 
los 0,05 kg de tierra, achacandolo a un error de medicion. De 
hecho, el problema no fueron sus conclusiones, sino sus medi- 
ciones. Mediante la labor de seguimiento de otros investiga- 
dores se establecio que la mayoria de la masa del arbol habfa 
sido aportada por el dioxido de carbono de la atmosfera. Los 

0. 05 kg que desaparecieron del suelo conteman iones y ele- 
mentos vitales, que son los nutrientes en los que se centra este 
capitulo. <;Cuales son? 

^Cuales son los nutrientes esenciales? 

Alrededor de la mitad de los elementos de la tabla periodica 
(mas de 60) pueden encontrarse en los tejidos de una o mas 
especies de plantas. La pregunta que muchos agricultores, jar- 
dineros o biologos se plantean es <;cual de estos elementos son 
esenciales para el crecimiento y la reproduction en la mayona 
de las especies? <;Y en que cantidades? Para responder a esta 
cuestion, los biologos definen como nutriente esencial a todo 
elemento o compuesto que cumple los siguientes requisitos: 

1. Es necesario para el crecimiento y la reproduction de la 
planta, lo que significa que la planta no puede completar 
su ciclo de vida sin el. 

2. Es necesario para una estructura o funcion metabolica es- 
petifica. 

A base de anular nutrientes espetificos de las plantas y de 
documentar los efectos o la ausencia de efectos, los biologos 
han establecido que son 17 los elementos esenciales para la 
mayona de las plantas vasculares. Solo tres de estos elemen- 
tos, el carbono, el hidrogeno y el oxfgeno, acumulan el 96 por 
ciento del peso de la planta en seco. 

Aunque se han propuesto muchas clasificaciones para los 
elementos principales, tal vez lo mas comun es dividirlos en 
nutrientes disponibles en el agua y nutrientes disponibles en el 
suelo, dividiendo a su vez este ultimo grupo en macronutrien- 
tes y micronutrientes (Tabla 38.1 ). 

Los macronutrientes (los elementos basicos de los acidos nu- 
cleicos, protemas, hidratos de carbono, fosfolfpidos y otras mo- 
leculas) se requieren en cantidades relativamente grandes. Entre 
ellos son importantes el nitrogeno (N), el fosforo (P) y el po- 
tasio (K), ya que actuan como nutrientes limitantes, lo que 
significa que limitan el crecimiento de la planta segun su dis- 



Experimento 



Pregunta: ^De donde proviene la materia de una 
planta en crecimiento? 



Hipotesis: La materia de una planta en crecimiento viene del suelo. 

Hipotesis alternativa: La materia de una planta en crecimiento 
viene del agua. 



Diseho del experimento: 



\ + 





2,25 de 
sauce 



90,7 kg 
de tierra 



1 . Pesar el trozo de sauce y 
la cantidad de tierra. 



1 dia 



2. Plantar el sauce 
y dejarlo crecer 
5 anos. 



Prediccion: Despues de 5 anos, la masa del sauce habra 
aumentado lo mismo que ha disminuido la masa de la tierra. 

Prediccion de la hipotesis alternativa: La masa de tierra 
no disminuye. 



Resultados: 





^ 3,400% de 
^ incremento 
de peso 



0,00063% 
de disminucion 
de peso 



5 anos despues 



79 kg 



91 kg 



Conclusion: La materia de una planta en crecimiento 

viene del agua. [Nota: mas tarde se demostro que esta 
conclusion era incorrecta.] 



FIGURA 38.1 Experimento sobre el papel del suelo en la 
nutrition de la planta. 

ponibilidad. Si se anade N, P y/o K a la tierra a modo de ferti- 
lizante, el crecimiento se incrementa. Esto explica por que en 
casi todos los fertilizantes los ingredientes principales son N, 
P o K, enumerados ademas por ese orden en la bolsa o caja. 

Al contrario que los macronutrientes, los micronutrientes 
aparecen en pequenas cantidades. Al analizar los tejidos de 
las plantas en seco, nos encontramos con que los micronu- 
trientes aparecen en proporciones de 1 parte por cada 10.000. 

Este contraste de cantidad se debe a otra diferencia con los 
macronutrientes: en lugar de actuar como componente de ma- 
cromoleculas, los micronutrientes funcionan generalmente 
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TABLA 38.1 Nutrientes esenciales 



Elemento 


Forma en las que esta 
disponible a las plantas 


Funciones 


Media del 
peso en seco 


Si'ntomas por deficiencia 


Obtenidos del C0 2 o del H 2 0 


Oxigeno 


0 2 , H 2 0 


Se aceptan electrones en la respiracion 
celular;componente principal de los 
compuestos organicos 


45 


Generalmente afecta a las raices, 
asfixiando sus celulas, lo que genera 
pudrimiento y marchitamiento 


Carbono 


C0 2 


Sustrato para la fotosintesis: componente 
principal de los compuestos organicos 


45 


Crecimiento lento (inanicion) 


Hidrogeno 


H 2 0 


Componente principal de los componen- 
tes organicos; equilibrio electrico y estable- 
cimiento de los gradientes electroquimicos 


6 


Crecimiento lento debido a la 
muerte celular (desecacion) 


Obtenidos de la tierra 










(a) Macronutrientes 


Nitrogeno 


N0 3 " (nitrato) 
NH 4 + (ion amonio) 


Componente de acidos nucleicos, pro- 
temas, hormonas y coenzimas 


1,5 


Desarrollo deficiente,clorosis (colo- 
racion amarillenta de las hojas) 


Potasio 


K + 


Cofactor para muchas enzimas, necesario 
para el ajuste osmotico de las celulas; 
necesario para la sintesis de moleculas 
organicas 


1,0 


Clorosis en los margenes de las 
hojas 0 mediante motas;tallos 
debiles; internodulos cortos 


Calcio 


Ca 2+ 


Funciones de regulacion; papel importante 
en la estructura de las paredes celulares; 
estabiliza las membranas;mensajero en 
la transduccion de sefiales 


0,5 


Necrosis (pequenas manchas de 
celulas muertas) en los meristemas; 
deformacion de las hojas jovenes; 
retraso en el crecimiento; raices 
muy ramificadas 


Magnesio 


Mg 2+ 


Componente de la clorofila;activa muchas 
enzimas 


0,2 


Clorosis entre los nervios de las 
hojas; caida prematura de las hojas 


Fosforo 


H 2 P0 4 " (ion dihidrogeno fosfato) 
HP0 4 2 - (ion fosfato) 


Componente de los acidos nucleicos de 
ATP,fosfolipidos y varias coenzimas 


0,2 


Retraso en el crecimiento de las 
plantas; hojas de color verde oscuro 
con necrosis 


Sulfuro 


S0 4 2 " (ion sulfato) 


Componente de proteinas y coenzimas 


0,1 


Retraso en el crecimiento; clorosis 


(b) Micronutrientes 


Cloro 


ci- 


Necesario para la fase de paso del agua 
de la fotosintesis; equilibrio hidrico y 
equilibrio electrico 


0,01 


Marchitamiento de las hojas; 
clorosis y necrosis de las hojas 0 
aparicion del color bronce 


Hierro 


Fe 3+ (ion ferrico) 
Fe 2+ (ion ferroso) 


Necesario para la sintesis de la clorofila; 
componente de citrocromos y 
ferredoxina; cofactor de enzima 


0,01 


Clorosis entre los nervios de las 
hojas jovenes 


Manganeso 


Mn 2+ 


Participa en la foto sintesis del 0 2 ; 
activador enzimatico; importante en la 
transferencia de electrones 


0,005 


Clorosis entre los nervios de las 
hojas y pequenas manchas 
necroticas 


Cine 


Zn 2+ 


Participa en la sintesis de la hormona auxina 
de la planta;mantiene la estructura del 
ribosoma; activador enzimatico 


0,002 


Internodulos pequenos; retraso y 
deformidades en el crecimiento 
de las hojas 


Boro 


H 2 B0 3 " (ion borato) 


Cofactor en la sintesis de la clorofila; 
posible papel en el transporte de 
azucares;ayuda a la regulacion de la 
funcion de las enzimas 


0,002 


Necrosis negra en las hojas jovenes 
yen lasyemas 


Cobre 


Cu + (ion cuproso) 
Cu 2+ (ion cuprico) 


Cofactor de algunas enzimas presentes 
en la lignina del xilema 


0,0006 


Hojas verde oscuro con puntos 
necroticos; hojas torcidas y deformes 


Ni'quel 


Ni 2+ 


Cofactor de la enzima presente en el 
metabolismo del nitrogeno 


[sin datos] 


Necrosis en las hojas 


Molibdeno 


M0O4 2 " (ion molibdato) 


Cofactor en la reduccion del nitrogeno, 
esencial para la fijacion de este 


0,00001 


Clorosis entre los nervios; necrosis 
de las hojas mas viejas 



* Estos porcentajes se obtuvieron secando plantas vasculares y midiendo la proporcion de cada uno de los elementos en la materia resultante 
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como cofactores para enzimas especfficas (sustancias necesa- 
rias para las funciones normales de las enzimas) (vease Capf- 
tulo 3). Aunque los micronutrientes solo sean necesarios en 
pequenas cantidades, no hay que subestimar su importancia. 
Por ejemplo, una planta tipica contiene solo un atomo de mo- 
libdeno por cada 60 millones de atomos de hidrogeno, sin in- 
cluir el agua. Sin embargo, puede morir por la falta de molib- 
deno, ya que funciona como cofactor para varias enzimas que 
participan en la transformacion del nitrogeno. <;Que sucede 
con las plantas cuando faltan otros nutrientes esenciales? 

iQue pasa cuando los nutrientes esenciales 
son escasos? 

En algunos casos, los biologos estudian plantas con un creci- 
miento deficiente y les diagnostican carencia de nutrientes (Fi- 
gura 38.2). Por ejemplo, los nutrientes como N, P, K y el mag- 
nesio son moviles: transfieren facilmente desde las hojas viejas 
a las nuevas cuando son escasos. Como consecuencia, la caren- 
cia de elementos moviles afecta inicialmente a las hojas viejas. 
Por el contrario, los nutrientes inmoviles como el hierro o el 
calcio permanecen almacenados en las hojas viejas. Cuando son 
escasos, son las hojas nuevas las primeras en mostrar sfntomas. 

En cierta medida, la capacidad para diagnosticar deficiencias 
de nutrientes se basa en los resultados de estudios que han usado 
sistemas de crecimiento hidroponicos para examinar esta caren- 
cia. El crecimiento hidroponico es el que tiene lugar en entor- 
nos Kquidos. Asi, al cultivar plantas en ausencia de suelo, la dis- 
ponibilidad de nutrientes se puede controlar con precision. 

Como ejemplo, considera el experimento sobre la deficiencia 
de cobre en los tomates de la Figura 38.3. Los investigadores im- 
plantaron dos tipos de tratamientos. El primer o se desarrollo en 
frascos que conteman agua y todos los nutrientes esenciales que 
figuran en la Tabla 38.1 en las concentraciones relativas optimas 
para el crecimiento del tomate. El segundo tratamiento era iden- 
tico,pero la solucion de nutrientes carecia de cobre. 

Como se puede ver en el apartado « Resultados » de la Fi- 
gura 38.3, la planta sin cobre tiene los tallos atrofiados, el fo- 



(a) Hoja de cebada (b) Carencia de N. (c) Carencia de P. 
normal. 




FIGURA 38.2 La deficiencia de nutrientes puede tener sintomas 
variados. Estas fotos muestran hojas de la cebada normales, con 
carencia de nitrogeno (N) y con carencia de fosforo (P). 

O PREGUNTA Cuando el nitrogeno es escaso, <?que moleculas o 
procesos se ven afectados? 



llaje de color antinatural y las hojas dobladas y sin flores. Te- 
niendo en cuenta el papel del cobre como cofactor o compo- 
nente de varias enzimas que intervienen en reacciones de tipo 
redox necesarias para la produccion de ATP, es comprensible 
que todos los tejidos de la planta se vieran gravemente afecta- 
dos. Y ya que el cobre es un micronutriente, es razonable espe- 
rar que con solo una pequena cantidad se cure la deficiencia de 
la planta. Asf, los investigadores hallaron que los sfntomas desa- 
parecfan si la planta era cultivada en una solucion con solo 
0,002 mg/L de este elemento. Se han hecho otros estudios simi- 
lar es para otros nutrientes. 



Experimento 



Pregunta: ^Como afecta la carencia de cobre 
a las plantas? 



Hipotesis: Las plantas sin cobre tendran un crecimiento deficiente. 
Hipotesis nula: Las plantas sin cobre creceran de forma normal. 



Diseho del experimento: 




Se introduce 

aire para 
proporcionar 
oxigeno 



Solucion 
de nutrientes 
que contiene cobre 




Solucion 
de nutrientes 
sin cobre 



Prediccion: La planta con carencia de cobre crecera mas 
despacio que la planta normal. 

Prediccion de la hipotesis nula: Ambas plantas creceran 
igual. 



Resultados: 




Conclusion: La carencia de cobre tiene como 
consecuencia un crecimiento deficiente. Todos los 
tejidos parecen verse afectados. 



FIGURA 38.3 El crecimiento hidroponico se usa para estudiar 
las carencias de los nutrientes. Cultivar plantas en una solucion 
acuosa en vez de en el suelo permite a los investigadores controlar 
de forma precisa el numero y concentracion de nutrientes 
presentes en el proceso. 
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Viento 



Congelacion 
y descongelacion 



La formacion 
cuando el viento, los cambios de 
temperatura, la lluvia y los organismos 
rompen pequenas particulas de roca sol 



Agua 

(lluvia) 




Organismos 

(plantas, liquenes, 
musgos, hongos, animales, 
bacterias, arqueas) 



4 



Roca solida 



La textura del suelo se clasifica 
segun el tamano de sus particulas: 



Grava 


Arena 








(>2,0 mm) 


(0,02-2,0 mm 


Limo 


Arc ilia 









(0,002-0,02 mm) (<0,002 mm) 
Suelo 



■ 



FIGURA 38.4 La formacion del suelo comienza con la erosion de las rocas. La formacion del suelo comienza cuando el 
viento, la lluvia y los organismos rompen particulas de roca solida. 

O PREGUNTA La erosion del viento y del agua es mucho mas severa en lugares con plantas que sin ellas, £por que? 



Para los agricultores, jardineros y ecologistas, saber que 
nutrientes son esenciales y por que es basico para comprender 
las causas de que ciertas plantas prosperen y otras no. Pero, 
<;de donde vienen estos nutrientes? Aunque la respuesta es 
simple, del suelo, este es sumamente complejo. 

38.2 El suelo 

El proceso de formacion del suelo comienza en la roca. Como 
muestra la Figura 38.4, la erosion (fuerza aplicada por la llu- 
via, el agua corriente o el viento) desmenuza continuamente 
rocas grandes, obteniendo a partir de ellas fragmentos muy 
pequenos. Este proceso se acelera si aparecen grietas en la 
roca. Si las rafces de las plantas crecen en las grietas, se expan- 
den por estas a medida que crecen, ampliando la grieta y rom- 
piendo la roca en trozos pequenos o guijarros. Se produce un 



efecto similar en latitudes altas o en elevaciones cuando el 
agua entra en las grietas, se congela en invierno y se expande. 

Dependiendo de su tamano y composicion, las particulas 
resultantes de estos procesos se denominan grava, arena, limo 
o arcilla. Estos fragmentos de roca son los primeros ingredien- 
tes del suelo. Como los organismos ocupan el sustrato, agregan 
tejidos, celulas muertas y heces. Esta descomposicion de ma- 
teria organica se llama humus. Con el tiempo, el suelo se con- 
vierte finalmente en una mezcla dinamica y compleja de par- 
ticulas inorganicas, particulas organicas y organismos vivos. 
Es comun encontrar miles de especies viviendo solo unos cen- 
timetros por debajo de un metro cuadrado de suelo. Ademas 
de plantas, en el grupo de organismos que viven en el suelo 
encontramos una gran variedad de hongos y animales, junto a 
un gran numero de bacterias, arqueas y protistas microscopi- 
cas (Figura 38.5). 




FIGURA 38.5 El suelo maduro es una mezcla compleja de componentes organicos e inorganicos. Ademas de 
particulas minerales,el suelo contiene humus (material organico que deriva de organismos muertos) y una amplia 
variedad de organismos vivos. 
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Tanto la roca madre que aporta al suelo componentes inor- 
ganicos como los organismos y la materia organica que lo 
ocupan varfan de un sitio a otro. Por eso, la textura y otras 
cualidades del suelo vanan tambien. La textura depende de 
las proporciones de grava, arena, limo y arcilla presentes en el 
suelo, y es importante por varias razones: 

• La textura influye en la capacidad de las rafces para pene- 
trar mas profundamente en el suelo, aumentando tanto la 
capacidad para obtener agua y nutrientes como el agarre y 
el apoyo del cuerpo de la planta. Por ejemplo, el suelo for- 
mado por partfculas arcillosas compactas tiende a resistir 
la penetracion de la rafz. 

• La textura del suelo afecta a la capacidad para retener agua 
y mantenerla disponible para las plantas. El agua tiende a 
adherirse a las partfculas de arcilla y limo, pero se cuela a tra- 
vels de la arena y la grava. 

• La textura del suelo y su cantidad de agua determinan la dis- 
ponibilidad de oxfgeno. Como algunos eucariotas, las 
plantas necesitan oxfgeno que utilizan como aceptor de 
electrones durante la respiracion celular. El oxfgeno utili- 
zado por las celulas de la rafz esta en bolsas de aire entre 
las partfculas del suelo. Esto explica por que regar dema- 
siado una planta es tan perjudicial como no regarla: las ra- 
fces se ahogan. 

Mediante la erosion de las rocas y la incorporation de humus, 
pueden pasar anos hasta que un suelo alcance una buena tex- 
tura y gran cantidad de materia organica. Por desgracia, lleva 
menos tiempo estropear este suelo mediante el abuso humano. 

La conservation del suelo 

La erosion del suelo se produce cuando las partfculas de este 
son arrastradas por la action del viento o el agua. La erosion 
se produce de forma natural cuando el agua de los rfos des- 
prende y transporta partfculas, asf como en otras situaciones. 
En la mayorfa de los ambientes naturales, sin embargo, la tasa 
de formation del suelo es superior a la tasa de erosion, por lo 
que el balance de suelo resulta positivo. Lamentablemente, la 

(a) Erosion por viento en EE.UU., decada de 1930. 




situation puede cambiar de forma drastica cuando las zonas 
son explotadas por el hombre. 

Cuando se elimina la cubierta vegetal para destinar el suelo 
a la silvicultura, agricultura o urbanization, las partfculas que- 
dan expuestas a la lluvia y al viento, sin rafces que las manten- 
gan en su lugar. Los resultados pueden ser devastadores. En al- 
gunos lugares de EE.UU., desaparecieron entre 8 y 10 cm de la 
capa superior de tierra durante el Dust Bowl de la decada de 
1930, cuando la sequfa y las malas practicas agrfcolas dejaron 
miles de acres de tierra desprotegidos (Figura 38.6a). Aunque 
la tasa de erosion del suelo en EE.UU. ha disminuido drastica- 
mente desde entonces, en 2003 los investigadores calcularon 
que casi el 30 por ciento de todas las tierras de cultivo del pais 
se erosionan demasiado rapido como para mantener la produc- 
tividad a largo plazo. Por otra parte, en los tropicos la defores- 
tation ha desprotegido los suelos y ha contribuido a desastres 
como los deslizamientos e inundaciones que se produjeron en 
la Republica Dominicana y Haiti en los meses de mayo y sep- 
tiembre de 2004, que causaron la muerte de cerca de 5.000 per- 
sonas (Figura 38.6b). En todo el mundo, se estima que se pier- 
den cada ano 36.000 millones de tonelads de suelo por erosion. 

Las tasas de erosion aumentan a medida que las poblaciones 
humanas se expanden y que se convierten terrenos antes no 
aptos para la agricultura o silvicultura en terrenos producti- 
vos. Ademas de la perdida de suelo, la calidad de este puede 
disminuir mas rapido de lo habitual en las zonas sometidas a 
continua tala de arboles o a la agricultura. En estos casos, los 
agricultores y silvicultores eliminan la materia organica que 
de otra manera serfa devuelta a la tierra para formar el humus. 

Afortunadamente, el suelo es un recurso renovable si se ma- 
neja con cuidado. Los agricultores pueden disminuir drastica- 
mente la perdida de suelo plantando hileras de arboles que ac- 
tuen de cortavientos y utilizando tecnicas que minimicen la 
cantidad de arado y cultivado que se necesita para controlar 
las malezas. Se puede mantener la calidad del suelo mediante la 
adicion de material organico en forma de estiercol y la planta- 
tion de cultivos que se puedan arar y descomponer. Los ganade- 
ros y los forestales pueden emplear metodos de gestion simi- 
lares. Las tecnicas que mantienen la calidad y productividad 



(b) Deslizamientos de tierra e inundaciones en Haiti, 2004. 




FIGURA 38.6 La erosion del suelo puede tener consecuencias devastadoras. 
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del suelo a largo plazo son la base de la agriculture sostenible 

y la silvicultura sostenible. 

La productividad depende de la textura y la materia orga- 
nica pero sobre todo depende de la disponibilidad de nutrien- 
tes. Estudiemos esto mas de cerca. 

iQue factores afectan a la disponibilidad 
de nutrientes? 

Los elementos necesarios para el crecimiento de las plantas no 
se hallan en el suelo en forma de atomos, sino como iones. En 
la segunda columna de la Tabla 38.1 se enumeran algunos de 
los iones que contienen los nutrientes esenciales que se encuen- 
tran en el suelo. Observa que algunos de ellos estan disponibles 
como iones elementales, como el K + o Cl~, mientras que otros 
existen como iones moleculares, como el HP0 4 2_ o el N0 3 ~. 

Los iones presentes en el suelo tienden a comportarse de dos 
maneras diferentes, en funcion de su carga (Figure 38.7). Los 
aniones (iones negativos) se disuelven generalmente en el agua 
del suelo, ya que interactuan con sus moleculas a traves de la 
vinculacion del hidrogeno. (El fosfato es una excepcion a esta 
regla; los iones de fosfato tienden a formar complejos insolu- 
bles con hierro, aluminio, calcio u otros cationes cargados po- 
sitivamente). Debido a que existen como solutos, los aniones 
cargados negativamente estan disponibles para que las plantas 
los absorban, pero tambien se eliminan muy facilmente del 
suelo a causa de la lluvia. La perdida de nutrientes debida a la 
circulation de agua por el suelo se llama lixiviacion o filtracion. 

Los cationes (iones con cargas positivas) no son tan abun- 
dantes como los aniones. Esto se debe a que los cationes inte- 
ractuan con las cargas negativas presentes en dos tipos de par- 
ticulas del suelo: (1) la materia organica que es rica en acidos 
organicos cargados negativamente, y (2) las superficies de pe- 
quenas particulas laminadas de arcilla, que son ricas en aniones 
minerales (vease Figura 38.7). Los suelos organicos que contie- 
nen arcilla tienden a retener nutrientes, debido a que los catio- 
nes cargados positivamente de forma debil se filtran y a que 
este tipo de suelo retiene el agua (y por tanto los aniones) mejor 
que los arenosos. Por esta razon la presencia de arcilla hace 
mas dificil para las plantas la extraction y uso de los cationes. 

Hay otros factores que pueden influir en la disponibilidad de 
los elementos presentes en el suelo. Tal vez el mas importante 
es el pH del suelo. Recordaras del Capitulo 2 que el pH indica 
la concentracion relativa de los iones de hidrogeno en una solu- 
tion y que la escala de pH va de 0 a 14. Los suelos con pH bajo 
tienen una concentracion relativamente alta de iones de hidro- 
geno y se consideran acidos. Los suelos con un pH alto contie- 
nen un numero relativamente pequeno de iones de hidrogeno y 
se denominan basicos o alcalinos. Los suelos acidos son tfpicos 
de regiones como los bosques de comferas, donde la descompo- 
sicion de la materia organica produce gas carbonico, acido 
clorhfdrico, acido fosforico o acido mtrico. Los suelos alcalinos 
son tipicos de las regiones donde la piedra caliza (CaC0 3 ) es 
abundante. Cuando la piedra caliza reacciona con el agua, los 
iones de calcio que se liberan alcanzan a los protones que se 
aferran a las particulas del suelo. Los protones reaccionan en- 
tonces con C0 3 2_ para formar iones de bicarbonato (HC0 3 "), 
lo que provoca la reduction de la concentracion de iones de hi- 
drogeno en el suelo, aumentando asf el pH. 




Los aniones normalmente se disuelven en el agua del suelo, 



por lo que pueden ser absorbidos por los pelos radiculares 

FIGURA 38.7 Los cationes tienden a unirse a las particulas del 
suelo, los aniones permanecen en la solucion. Los cationes se 
combinan tanto con la materia organica como con las particulas de 
arcilla. Los aniones, sin embargo, se mantienen en la solucion. 

O EJERCICIO Ahade simbolos que indiquen los iones positivos 
que se combinan con materia organica. 

La mayoria de las plantas prefiere crecer en suelos con un 
pH relativamente neutro, entre 6 y 7. Sin embargo, algunas 
como los arandanos, crecen mejor en suelos acidos (pH de 3 a 
5), mientras que otras requieren un suelo alcalino (pH superior 
a 8). Algunas especies tienen enzimas que se adaptan tanto a 
entornos de alto como de bajo pH. El pH del suelo afecta de 
varias maneras a la disponibilidad de nutrientes. Los acidos 
desencadenan reacciones acido-base que aumentan la tasa a la 
cual se liberan iones elementales de las rocas, y muchos iones 
moleculares son mas solubles en soluciones con pH bajo. La 
presencia de protones en el agua puede causar tambien la libe- 
ration de cationes que estan vinculados a las particulas del 
suelo, a traves de un proceso llamado intercambio de catio- 
nes. Este intercambio se produce cuando los protones y otros 
cationes se unen a las cargas negativas de las particulas del 
suelo y producen cationes vinculados como magnesio o calcio 
para ser puesto en libertad (Figure 38.8a), provocando que 
estos nutrientes esten disponibles para las rafces cercanas (Fi- 
gure 38.8b). Las plantas influyen en el intercambio cationico 
por la liberacion de C0 2 , que reacciona con H 2 0 para formar 
acido carbonico y la liberacion de protones. Si el suelo es de- 
masiado acido, la lluvia puede desplazar los cationes lejos 
antes de que los nutrientes sean asimilados (Figure 38.8c). 
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(a) El intercambio de cationes libera 
nutrientes... 



(b) ... que son absorbidos 
por las raices... 



(c) ... o arrastrados por la lluvia. 




Nutrientes i ^ > 

Protones en el agua del suelo liberados 






FIGURA 38.8 El intercambio de cationes libera los nutrientes adheridos a las particulas del suelo. Cuando se 
produce el intercambio de cationes, un proton se une a las cargas negativas presentes en la arcilla o en la materia 
organica, liberando los cationes. 

O PREGUNTA ^Por que es apropiado el termino intercambio de cationes? 



TAB LA 38.2 Influencia de la composition del suelo en sus propiedades 
Propiedad del suelo Arena Arcilla 



Materia organica 



Disponibilidad de agua 
Disponibilidad de nutrientes 



Baja: el agua se filtra. 

Baja: poca capacidad de 
intercambio de cationes, 
los aniones abandonan la solucion. 



Disponibilidad de oxigeno Alta: muchas bolsas de aire. 

Capacidad de absorcion por raices Alta: no hay resistencia del suelo. 



Alta: el agua se adhiere a la 
superficie cargada. 

Alta: mucha capacidad para el 
intercambio de cationes, los aniones 
permanecen en la solucion. 



Baja: pocas bolsas de aire. 
Baja: resistencia del suelo. 



Alta: el agua se adhiere a la 
superficie cargada. 

Alta: fuente de nutrientes; mucha 
capacidad para el intercambio de 
cationes, los aniones permanecen 
en la solucion. 

Alta: muchas bolsas de aire. 

Alta: no hay resistencia del suelo. 



Q En resumen, los iones negativos permanecen disueltos 
en el agua del suelo y son accesibles para las plantas, aunque 
pueden desaparecer facilmente. Los iones positivos tienden a 
unirse a las particulas del suelo, pero se liberan mediante in- 
tercambio cationico. La Tabla 38.2 explica como la presencia 
de arena, arcilla y materia organica influye en la disponibili- 
dad de iones y en otras propiedades del suelo. 

Una vez que los iones estan en solucion y se hallan disponi- 
bles para la absorcion, <;c6mo penetran realmente a las celulas 
de la raiz? Los nutrientes se encuentran en muy bajas concen- 
traciones en el suelo, pero en altas concentraciones en las ce- 
lulas. <:C6mo son capaces las plantas de absorber N, P o K? 

38.3 La absorcion de nutrientes 

En la mayoria de lasplantas, la absorcion de nutrientes se lleva 
a cabo en el sistema radicular (en las raices). Las caracteristi- 
cas generales de la anatomfa de la raiz se introdujeron en el 
Capitulo 36, y el papel de las raices en la absorcion de agua se 
analizo en el Capitulo 37. Ahora estudiaremos bien la anato- 
mfa de las raices y analizaremos los acontecimientos que ocu- 
rren en las membranas plasmaticas de sus celulas epidermicas. 

La absorcion de nutrientes se produce justo por encima de la 
punta de la raiz, en la region denominada zona de maduracion. 
Recuerda del Capitulo 36 que las celulas epidermicas en esta 
parte de la raiz tienen extensiones llamadas pelos radiculares 



(Figura 38.9). Estos pelos radiculares aumentan la superficie 
disponible para la absorcion de nutrientes y agua. Cuando un 
biologo examino el sistema de raices de una sola planta de cen- 
teno, estimo que la superficie total de absorcion era del tamano 
de una cancha de baloncesto. La mayor parte de esta zona (el 
60 por ciento) pertenecfa a unos 10 10 pelos radiculares. Los 
pelos radiculares son tan numerosos y eficientes en la absor- 
cion de nutrientes que, con el tiempo, crean una «zona de ago- 
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FIGURA 38.9 Los pelos radiculares incrementan el area 
disponible para la absorcion de nutrientes. 
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tamiento de nutrientes» en el suelo que los rodea. La creacion 
de esta zona es la razon por la cual se hace de vital importan- 
cia para la salud de la planta el crecimiento continuo de las 
raices. Como las rafces crecen durante toda la vida de la 
planta, la zona de maduracion alcanza continuamente zonas 
de suelo nuevas y potencialmente ricas en nutrientes. 

Si una celula epidermica alcanza un area donde el suelo 
tiene nutrientes disponibles, <jque ocurre? <;C6mo cruzan los 
iones la membrana plasmatica y entran en la celula? 

Mecanismos de absorcion de nutrientes 

Los iones, las moleculas pequenas e incluso las moleculas gran- 
des pueden pasar a traves de la pared de las celulas vegetales li- 
bremente. La membrana plasmatica, sin embargo, es muy selec- 
tiva. Como recordaras del Capitulo 6 la membrana plasmatica 
es una estructura lfquida y laminada compuesta por una doble 
capa de fosfolfpidos unidos a proteinas. Debido a que el inte- 
rior de esta doble capa es no polar e hidrofobico, se impide el 
paso de iones (incluso de aquellos necesarios para la planta). 
Sin embargo, algunas de las proteinas presentes en esta bicapa 
permiten que ciertos iones especfficos crucen la membrana. 

Debido a que los pelos radiculares tienen una gran superfi- 
cie, poseen un numero muy grande de proteinas de la mem- 
brana que aportan nutrientes en la corteza de la raiz. Sin em- 
bargo, estas proteinas no pueden absorber por si solas los 
iones que la planta necesita. 

Establecimiento y utilization de un gradiente de pro- 
tones Las plantas recogen nutrientes diferentes y los concen- 
tran en sus tejidos. A menudo, los iones como el potasio (K + ), 
hidrogeno fosfato (HP0 4 2_ ) y nitrato (N0 3 ~), tienen mayor 
concentracion en la celula epidermica que en el agua del 
suelo. Para que estos iones penetren en la celula, tienen que 
atravesar la membrana plasmatica, enfrentandose a un gra- 
diente de concentracion muy fuerte. <;C6mo es posible? 



Como se muestra en la Figura 38.10a, todo esto es posible 
gracias a las bombas de protones, o H + -ATPasas, de las mem- 
branas plasmaticas de las celulas epidermicas. Estas H + -AT- 
Pasas son similares a las bombas que hacen posible que las 
celulas asociadas carguen sacarosa en el floema a pesar del 
gradiente de alta concentracion. Como recordaras del Capi- 
tulo 37, cuando un grupo fosfato de ATP se une a las bombas, 
estas cambian de una manera que les permite el transporte 
de protones al exterior de la celula (ver Figura 37.23b). La ac- 
tion de estas bombas hace que haya un exceso de protones en 
el exterior de la membrana plasmatica respecto a su interior. 
En el caso de los pelos radiculares, este diferencial se traduce 
en un gradiente de concentracion fuerte que favorece el movi- 
miento de protones hacia el interior de la celula epidermica. 
Ademas, el exterior de la membrana epidermica se carga posi- 
tivamente en relation con el interior. Dicho de otra forma, hay 
una diferencia de carga (un voltaje) entre el interior y el exte- 
rior de la membrana. 

Las bombas de protones se encuentran en todos los tipos de 
celulas vegetales, y todas las membranas de celulas vegetales 
tienen una tension asociada. Como el voltaje es una forma de 
energia potential, las cargas que estan separadas por la mem- 
brana crean un potencial de membrana, o diferencia de carga 
electrica a lo largo de la membrana celular. Por convenio, los 
potenciales de membrana se expresan desde dentro hacia fuera 
de la celula. Normalmente, el potencial de membrana de una ce- 
lula vegetal es de unos 2.200 mV (milivoltios). 

Asi, ademas de los gradientes de concentracion que afectan a 
los nutrientes, las membranas de los pelos radiculares crean un 
gradiente electrico fuerte. Recordaras del Capitulo 6 que la 
combination de gradientes electricos y de concentracion se de- 
nomina gradiente electroquimico.En las membranas de los 
pelos radiculares, el gradiente electrico establecido por las 
bombas de protones y que favorece la entrada de iones positi- 
vos es lo suficientemente fuerte como para superar el gradiente 
de concentracion, que se opone a la entrada de estos cationes. 
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FIGURA 38.10 Los iones penetran en las rakes a traves de gradientes electroquimicos creados por bombas de 
protones. 

O EJERCICIO En el apartado (b), dibuja una flecha que sehale el gradiente de protones. En el apartado (c) dibuja una 
flecha que sehale el gradiente electrico e indica su polaridad. 
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En resumen, las celulas de las plantas son como baterfas que 
se cargan para atraer los cationes nutritivos necesarios. 

Para entender esto, ten en cuenta las investigaciones re- 
cientes que explican como las membranas de las celulas epi- 
dermicas importan los cationes de potasio. El potasio es un 
nutriente esencial para las plantas, ya que actua como cofac- 
tor de mas de 40 enzimas. Ademas, se encuentra en concen- 
traciones relativamente altas dentro de las celulas de las plan- 
tas y desempena un papel clave en la absorcion de agua de las 
celulas a traves de la osmosis y en el mantenimiento de una 
presion de turgencia normal. Los cientfficos que anadieron 
iones radiactivos de potasio a la solucion fuera de la celula de 
la rafz y siguieron su rastro se dieron cuenta de que K + se in- 
troduce en las celulas a traves de un gradiente electroqufmico 
(Figura 38.10b). Durante el transcurso de los experimentos, 
los biologos aislaron la proteina de la membrana responsable 
de captar K + , e identificaron la secuencia de genes que codi- 
fica la proteina. Q Si entiendes este concepto, debenas ser 
capaz de hacer un dibujo que muestre como se importan los 
cationes a la celula a traves de los canales ionicos, y anadir 
otro dibujo que muestre (1) que ocurrina si la H + -ATPasa fa- 
llara, y (2) que sucederfa si una molecula bloqueara un canal 
de comunicacion. 

Los cationes como K + entran a los pelos radiculares a traves 
de un gradiente electroqufmico, pero <jc6mo entran los anio- 
nes? La carga negativa del interior de las celulas deberfa repe- 
ler estos iones. Como muestra la Figura 38.10c, algunos anio- 
nes como N0 3 ~ entran a los pelos radiculares por dos razones: 
(1) un gradiente electroqufmico fuerte favorece la entrada de 
protones, y (2) las protemas transmembranales llamadas co- 
transportadores utilizan la energfa liberada por la entrada de 
protones a lo largo de su gradiente electroqufmico para trans- 
portar nitrato, fosfato de iones o de otros aniones en direccion 
contraria a este. Una serie de cationes entra tambien en las ce- 
lulas a traves de los cotransportadores. Los iones que no se 
captan por los pelos radiculares y que se introducen en la rafz 
a traves de las paredes de las celulas se absorben de la misma 
manera por las membranas de las celulas corticales y de las ce- 
lulas endodermales. Q Si entiendes esto, debenas ser capaz de 
hacer un diagrama que muestre como se transportan los anio- 
nes al interior de las celulas por los canales ionicos; y anadir 
otro dibujo que muestre (1) que ocurrina si las H + -ATPasa fa- 
llaran y, (2) que pasarfa si una molecula bloqueara el cotrans- 
portador de aniones. 

Q En resumen, el gradiente electroqufmico creado por las 
bombas de protones hace posible que las rafces de la planta 
absorban cationes y aniones claves a traves de los canales io- 
nicos y los cotransportadores. Una vez que los iones han en- 
trado en la rafz, son transportados a traves su corteza por las 
vfas simplastica y apoplastica introducidas en el Capftulo 37. 
Para entrar en el xilema, sin embargo, los nutrientes tienen que 
pasar a traves de las membranas plasmaticas de las celulas en- 
dodermales y, a continuation a los tubos del xilema. Una vez 
que forman parte de la savia de xilema, los iones son transpor- 
tados a los tejidos en toda la planta. 
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Soil Formation and Nutrient Uptake 



Transferencia de nutrientes a traves de hongos mico- 
m'cicos Para sintetizar protemas y acidos nucleicos, las plan- 
tas necesitan extraer grandes cantidades de nitrogeno y fos- 
foro del suelo. A pesar de que las plantas toman los nutrientes 
mediante el establecimiento de un gradiente proteico a traves 
de las membranas de los pelos radiculares, la mayorfa solo 
puede absorber el suficiente N y P para satisfacer sus necesi- 
dades nutricionales con la ayuda de los hongos que viven aso- 
ciados a sus rafces. Como recordaras del Capftulo 31, a estos 
hongos se los llama micorrizas (literalmente, «hongo de la 
rafz»). Las micorrizas y las plantas tienen una relacion sim- 
biotica («vivir juntos»), lo que significa que viven en contacto 
ffsico unos con otros. 

Los arboles y arbustos que crecen en el norte de los bosques 
reciben grandes cantidades de nitrogeno gracias a los hon- 
gos micorrfcicos. Los hongos simbiontes son particularmente 
eficaces en la digestion de aminoacidos de materia vegetal de- 
cadente y en la absorcion de iones de amonio (NH 4 + ) y otras 
formas de nitrogeno utilizable. Debido a que estos hongos tie- 
nen hifas (filamentos) que se enrollan alrededor de las celulas 
epidermicas de las rafces y se extienden por el suelo circundante, 
se los conoce como hongos ectomicorn'cicos o EMF; vease la 
Figura 31.11a. (El prefijo griego ecto significa «fuera»). En cam- 
bio, las plantas que viven en pastizales y en los bosques tropi- 
cales reciben la mayor parte del fosforo que necesitan de las 
especies de hongos cuyas hifas pueden penetrar en las paredes 
de las celulas de las rafces. Debido a que algunas de las hifas 
de estos hongos crecen de forma ramificada y se parecen a ar- 
boles pequenos cuando se ven a traves de un microscopio, a 
estos hongos simbiontes se los llama hongos micorrfcicos ar- 
busculares o AMF; vease Figura 31.11b. (El prefijo latino 
arbor significa «arbol»). Los biologos estiman que mas del 80 
por ciento de todas las especies de plantas vasculares estan 
asociadas con micorrizas. 

En el Capftulo 31 se presentaron evidencias experimentales 
de que los EMF y los AMF transfieren nitrogeno y fosforo del 
suelo a las rafces de las plantas. A cambio, las plantas con las 
que se asocian les transfieren azucares y otros productos foto- 
sinteticos. Debido al intercambio de nutrientes, la simbiosis se 
considera una relacion mutualista, o de beneficio mutuo (Fi- 
gura 38.1 1 ). En el Capftulo 31 se hizo hincapie tambien en dos 
razones por las que los hongos son particularmente eficientes 
en la adquisicion de los nutrientes requeridos por las plantas: 
en primer lugar, forman redes de filamentos que aumentan la 
superficie disponible para la absorcion de nutrientes hasta un 
700 por ciento. En segundo lugar, sintetizan y secretan una 
amplia variedad de enzimas digestivas. Estas enzimas descom- 
ponen el material vegetal muerto y otras fuentes de nutrientes, 
liberando iones que pueden ser absorbidos y utilizados por el 
mismo hongo o por su planta asociada. La mayorfa de las es- 
pecies de plantas crecen lentamente y se ven sobrepasadas por 
su competencia si no tienen micorrizas asociadas. 

Mecanismos de exclusion de iones 

Las plantas tienen sofisticados sistemas para la absorcion de 
nutrientes a traves de los gradientes de protones que generan 
y las relaciones mutualistas con hongos. Sin embargo, la ab- 
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FIGURA 38.1 1 La mayoria de las micorrizas y las plantas son 
mutualistas. Aunque algunos hongos micorn'cicos con parasitos, 
la mayoria aporta nutrientes a sus plantas a cambio de productos 
fotosinteticos. 

sorcion de iones no es siempre beneficiosa. Por ejemplo, hay 
determinados tipos de suelos naturales, asf como los suelos 
que han sido contaminados por residuos o productos de la 
mineria u operaciones de fundicion, que contienen una canti- 
dad suficiente de cadmio, cine, mquel, plomo u otros metales 
como para envenenar a la mayoria de las plantas. El sodio es 
tambien muy perjudicial en concentraciones altas; un exceso 
de Na + en las celulas puede perturbar el correcto funciona- 



miento de las enzimas, mientras que un exceso de sodio en los 
espacios extracelulares puede crear un potencial de soluto que 
extrae el agua suficiente de las celulas como para provocar 
una perdida de turgencia. <;C6mo pueden excluir las plantas 
los iones perjudiciales? 

La exclusion pasiva Es posible que los iones que penetran en 
las raices a traves de la via apoplastica nunca lleguen al xilema. 
Para entender por que, recuerda del Capitulo 37 que la banda 
de Caspary fuerza a todos los solutos que viajan por la via apo- 
plastica a cruzar la membrana plasmatica de las celulas endo- 
dermales para penetrar en la raiz. Los iones que no pueden en- 
trar en las celulas endodermales no podran acceder al resto de 
la planta. Esto ocurre por que la membrana de una celula endo- 
dermal contiene solo determinados tipos de transportadores y 
canales, lo que la hace actuar como un filtro selective De esta 
manera, la presencia de la banda de Caspary permite que celu- 
las endodermales impidan que algunos iones entren a la via 
simplastica y lleguen al xilema. Los iones excluidos no se elimi- 
nan de la corteza de la raiz, por lo que a la banda de Caspary 
se la considera un mecanismo pasivo de exclusion de metales, 
sodio y otros tipos de iones (Figura 38.12). 

La exclusion pasiva tambien se produce en los pelos radicu- 
lares. Si en los pelos radiculares faltan las protemas transmem- 
branales necesarias para que determinados iones penetren en 
las celulas, los iones no entraran. Como ejemplo, considera al- 
gunos experimentos que estudian la variacion en la tolerancia a 
la sal. Algunas especies de cultivo son mucho mas tolerantes a 
suelos salinos que otras. Por ejemplo, el arroz es muy sensible a 
la acumulacion de sal, mientras que la cebada es relativamente 
tolerante. Incluso dentro de la misma especie, el grado de tole- 
rancia a la sal puede variar. Los investigadores sembraron va- 
riedades de maiz (Zea mays) tolerantes y no tolerantes a la sal 
en cultivos hidroponicos con una alta concentration de NaCl. 
Encontraron que los organismos intolerantes a la sal absorbie- 
ron dos veces mas Na + que los organismos tolerantes a la sal. 
Para poder interpretar este resultado, los investigadores lanza- 
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FIGURA 38.1 2 La exclusion pasiva tiene lugar en las celulas endodermales. Algunos iones son excluidos en las celulas 
endodermales porque es diffcil para ellos atravesar la membrana plasmatica 

O EJERCICIO Sehala el cotransportador de iones fosfato, el cotransportador de nitratos y el canal de iones de calcio que 
aparece aqui. 
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ron la hipotesis de que las poblaciones de organismos toleran- 
tes a la sal tienen menos canales de sodio en sus rafces que los 
organismos intoler antes. Si esta hipotesis se confirmara, impli- 
caria que la tolerancia a la sal, y quiza otros aspectos de la ex- 
clusion pasiva, esta basada, al menos en parte, en la abundan- 
cia de protemas transmembranales de los pelos radiculares. 

La exclusion activa Las plantas estan tambien dotadas de 
mecanismos para hacer frente a las toxinas una vez que estan 
dentro de sus celulas. Esto es importante, ya que todos los nu- 
trientes son toxicos si estan presentes en concentraciones lo su- 
ficientemente altas. Piensa en el cobre, por ejemplo. Los canales 
de cobre admiten pequenas cantidades necesarias para el fun- 
cionamiento normal de las celulas. Pero las plantas que crecen 
en suelos cercanos a yacimientos de cobre desarrollan gradien- 
tes de concentracion que favorecen el flujo de este nutriente por 
lo que, eventualmente, podrfa almacenarse un excedente de este 
elemento en la planta. ,;C6mo neutralizan este exceso de nu- 
trientes antes de que envenenen las enzimas claves? 

Uno de los mecanismos para hacer frente a las concentra- 
ciones toxicas de metales se desarrolla mediante pequenas pro- 
temas llamadas metalotionemas. Las metalotionemas se adhie- 
ren a los iones metalicos y evitan que actuen como veneno. Se 
han encontrado genes de estas protemas en una variedad muy 
amplia de organismos: bacterias, hongos y animales o plantas. 
Investigaciones recientes sobre las especies de Arabidopsis tha- 
liana de la familia de la mostaza han demostrado que los orga- 
nismos de poblaciones con tolerancia alta al cobre producen 
muchas mas protemas metalotionemas que los organismos de 
las poblaciones con tolerancia baja al cobre. Producir protemas 
metalotionemas requiere un gasto de energfa y representa una 
forma activa de exclusion. 



Hay un segundo mecanismo para neutralizar activamente 
las toxinas especfficas que consiste en el transporte de las pro- 
temas situadas en el tonoplasto, que es la membrana que 
rodea la vacuola. Las protemas de es membrana permiten a las 
plantas eliminar las sustancias toxicas del citoplasma y alma- 
cenarlas en la vacuola. El mejor ejemplo tal vez es el de las pro- 
temas que mueven iones de sodio desde el citosol hasta el inte- 
rior de las vacuolas, donde no pueden envenenar a las enzimas. 
La Figura 38.13a muestra como trabajan estas protemas. Las 
bombas del tonoplasto mueven protones hacia el interior de la 
vacuola, creando un gradiente electroqufmico que favorece la 
circulation de H + hacia el exterior de la vacuola. La protema 
de transporte que funciona como antiportadora usa este gra- 
diente para sacar los protones de la vacuola, a traves de su gra- 
diente electroqufmico, introduciendo iones de sodio en la va- 
cuola, en contra del gradiente de concentracion de sodio. 
(Recuerda del Cuadro 37.3 que una antiportadora es una pro- 
tema que transporta un soluto en contra de su gradiente elec- 
troqufmico). Esta antiportadora de H + /Na + ha entusiasmado a 
los biologos, ya que ofrece una alternativa genetica para culti- 
var plantas que puedan crecer bien en suelos salinos creados 
por practicas deficientes de riego. Como ejemplo, considera la 
posibilidad de realizar un experimento en el que se expone a 
niveles diferentes de NaCl a individuos de Arabidopsis normal 
y a individuos manipulados geneticamente que incluyen el gen 
de la antiportadora H + /Na + . Como se muestra en la Figu- 
ra 38.1 3b, los individuos transformados geneticamente son ca- 
paces de crecer de manera eficiente, incluso cuando son ex- 
puestos a concentraciones altas de sal. En el mismo sentido, el 
Cuadro 38.1 de la pagina 852 explica como las plantas con ca- 
pacidad para retener las toxinas en sus vacuolas podrfan utili- 
zarse para la limpieza de suelos contaminados. 




FIGURA 38.1 3 En las plantas no tolerantes a la sal, una antiportadora concentra el sodio en las vacuolas. (a) En el 

tonoplasto de las especies tolerantes a la sal, se establece un gradiente de protones mediante bombas de protones. Este 
gradiente permite a las antiportadoras concentrar iones de sodio dentro de las vacuolas, donde no envenenan a las 
enzimas del citoplasma. (b) Las plantas de Arabidopsis que se transformaron geneticamente con la protema antiportadora 
crecen mejor incluso cuando se riegan con agua salada. 
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Comprueba si lo has entendido 



38.4 Fijacion del nitrogeno 

El gas nitrogeno (N 2 ) constituye el 80 por ciento de la atmos- 
fera. Lamentablemente, las plantas y otros eucariotas no pue- 
den utilizar el nitrogeno en este estado. El nitrogeno gaseoso 
no es reactivo porque las uniones triples entre los dos atomos 
de nitrogeno son muy fuertes y diffciles de romper. Para sinte- 
tizar los aminoacidos, los acidos nucleicos y otros compues- 
tos que contienen nitrogeno, las plantas necesitan absorber el 
nitrogeno en formas mas debiles, como es el caso del amonio 
o de los iones de nitrato. Pero en muchos suelos estos iones son 
escasos, lo que lleva a que el crecimiento de la planta esta a me- 
nudo limitado por la disponibilidad de nitrogeno utilizable. 
La mayorfa de las plantas crecen mucho mas rapido cuando 
reciben un fertilizante rico en nitrogeno. 

Sin embargo, el uso de fertilizantes a base de nitrogeno tie- 
ne inconvenientes. Producir este tipo de fertilizantes requiere 
mucha energfa y en muchas partes del mundo los fertilizan- 
tes ricos en amoniaco u otras bases de nitrogeno resultan muy 
caros para los agricultores. En las regiones mas prosperas, es- 
tos fertilizantes se utilizan tanto que estan causando graves 
problemas de contaminacion (vease Capitulo 28). Por estas y 
otras razones, existe un interes especial en comprender las bases 
moleculares de un fenomeno biologico llamado la fijacion del 
nitrogeno. 

Entre todos los organismos del arbol de la vida, solo unas 
pocas especies de bacterias y arqueas, son capaces de absorber 
el N 2 de la atmosfera y convertirlo en amonio, nitritos o nitra- 
tos. Este proceso se denomina fijacion del nitrogeno. O La fi- 
jacion del nitrogeno requiere una serie de enzimas y cofactores 
especializados, incluida una multienzima compleja llamada 
nitrogenasa. El proceso requiere mucha energfa. La nitrogenasa 
necesita gastar 24 moleculas de ATP para reducir molecula de 
N 2 en dos moleculas de NH 3 . 



En muchos casos, las celulas bacterianas que son capaces 
de llevar a cabo la fijacion del nitrogeno estan presentes en las 
celulas de la rafz de las plantas. Aunque esto puede ocurrir en 
varios tipos de bacterias y plantas, el caso mejor estudiado es el 
de las bacterias del genero Rbizobium que se asocia con la fa- 
milia de las plantas del guisante. A las bacterias que pertenecen 
al genero Rhizobium o a especies estrechamente relacionadas 
se las llama rizobias; a las plantas de la familia del guisante se 
las llama legumbres. 

Como muestra la Figura 38.14, las celulas de las rafces de 
las legumbres forman estructuras llamadas nodulos, donde se 
encuentran las rizobias fijadoras de nitrogeno. Al igual que los 
hongos micorrfcicos y sus plantas huesped, las legumbres y la 
rizobia tienen una relacion mutualista. La bacteria fijadora de 
nitrogeno aporta a la planta amoniaco, mientras que la planta 
aporta a la bacteria hidratos de carbono y proteccion. Sin em- 
bargo, la asociacion tiene un coste para la planta. Para que 
la bacteria sintetice la enorme cantidad de ATP necesaria pa- 
ra la fabricacion de amoniaco, las plantas tienen que propor- 
cionarles grandes cantidades de azucar. 

Grupos de investigacion de todo el mundo han tratado de 
averiguar que genes y protemas participan en la interaccion 
entre legumbres y rizobias. La investigacion esta motivada en 
gran medida por la esperanza de que los genes puedan introdu- 
cirse en especies como el trigo o el arroz, mediante las tecnicas 
que se describen en el Capitulo 19. Las rafces de trigo y el arroz 
podrfan ser asf ocupadas por bacterias fijadoras de nitrogeno y 
se podrfa reducir el uso de fertilizantes ricos en nitrogeno. 

£C6mo colonizan las bacterias fijadoras 
de nitrogeno las rafces? 

Cuando una semilla de guisante germina, sus rafces no contie- 
nen una poblacion de rizobia. La rafz debe ponerse en con- 



Seccion transversal del nodulo 




FIGURA 38.14 En algunas plantas las rakes tienen nodulos 
donde vive la bacteria fijadora del nitrogeno. 



Si entiendes que... O 

• Las plantas absorben la mayona de los nutrientes que 
necesitan por las protemas transmembranales de los pelos 
radiculares. 

• Las protemas de las membranas plasmaticas de las celulas 
de los pelos radiculares expulsan electrones fuera de las 
celulas, creando un gradiente electroquimico que favorece 
la entrada de iones por los transportadores o 
cotransportadores. 

• En muchas especies, las micorrizas son importantes para 
introducir en la raiz iones que contienen atomos de 
nitrogeno o fosforo. 

Deben'as ser capaz de... O 

1 ) Explicar como las plantas generan y usan potencia electrica 
para atraer iones claves. 

2) Hacer un dibujo en el que se aprecie como se desplaza un 
ion de cadmio a la planta, explicando como es excluido 
de diferentes localizaciones mediante mecanismos de 
exclusion activos y pasivos. 
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tacto con las celulas de bacterias existentes en el suelo, la rizo- 
bia debe colonizar las celulas de la raiz, y las celulas de la raiz 
deben convertirse en nodulos. La colonizacion es un proceso 
complejo que abarca una serie de interacciones entre la rizo- 
bia y la legumbre. 

Lo primero que tiene que ocurrir en la colonizacion es que 
la planta del guisante y su bacteria simbiotica se reconozcan. 
El reconocimiento se inicia con unos compuestos llamados 
flavonoides que son liberados por las rafces jovenes. Cuando 
los flavonoides entran en contacto con la rizobia, las bacterias 
responden produciendo moleculas de azucar que contienen 
factores de nodo (para la formacion de nodulos). Los facto- 
res de nodo, a su vez, se unen a protemas de la superficie de 
las membranas de los pelos radiculares. 

Esta etapa de reconocimiento es especffica para cada es- 
pecie. Cada legumbre produce un flavonoide diferente que 
actua como senal de reconocimiento, y cada especie de rizobia 
responde con uno o mas factores de nodo singulares. Cuando 
se han realizado experimentos que han cambiado las senales 
de reconocimiento o los factores de nodo entre las especies, la 
etapa de reconocimiento ha fallado. 

£C6mo responden las plantas al contacto 
de una bacteria simbiotica? 

Cuando los factores de nodo se unen a la superficie de los pelos 
de la raiz, se produce una cadena de acontecimientos que con- 
duce a cambios morfologicos en la legumbre de acogida. Como 
se ve en la Figura 38.15, la rizobia se multiplica y entra en la 
celula epidermica a traves de una invagination de la membra- 
na del pelo radicular llamada hilo de infeccion. Despues de in- 
vadir la corteza de la raiz, la infeccion explota y libera a la ri- 
zobia en el interior de celulas de la corteza. Las celulas de la 
corteza infectadas empiezan a dividirse rapidamente, forman- 
do los nodulos de la raiz. 

En relation a estos cambios morfologicos, se producen 
tambien cambios geneticos. Por ejemplo, la rizobia necesita 
obtener oxigeno para llevar a cabo la respiracion aerobica y 
producir los electrones portadores y el ATP necesarios para 
la fijacion de nitrogeno. Sin embargo, la enzima compleja 
clave, la nitrogenasa, se envenena en presencia de oxigeno. 
El problema se resuelve mediante una molecula que contiene 
hierro llamada leghemoglobina (abreviatura de «legumbre 
de la hemoglobina»). La leghemoglobina es producida por 
las celulas de la planta huesped en respuesta a la infeccion 
por rizobia, y consta de una protema globina compleja unida 
al oxigeno a traves de un grupo hemo (vease Capitulo 3). La 
molecula es similar a la hemoglobina de los globulos rojos y 
es la que aporta ese color rosado a los nodulos de la rafz 
(vease Figura 38.14). El atomo de hierro del grupo hemo se 
une a moleculas de oxigeno, de la misma manera que el 
grupo hemo de la hemoglobina se une al oxigeno en los pul- 
mones. Las moleculas de oxigeno de la rizobia se adhieren a 
la leghemoglobina en lugar de a la nitrogenasa. Despues de 
unirse a la leghemoglobina, el oxigeno se entrega directa- 
mente a las enzimas en la cadena de transporte de electrones 
de la rizobia, donde actua como aceptor de electrones du- 
rante la respiracion celular (Figura 38.16). 
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INFECCION POR LA BACTERIA DE FIJACION DEL NITROGENO 
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1 . Los pelos de la raiz 
segregan unos flavonoides 
que atren a la rizobia. 
La rizobia de introduce 
en el pelo. 



2. La rizobia se expande 
por la raiz y produce 
un hilo de infeccion. 



3. El hilo de infeccion 
crece hasta el interior 
de la corteza de la raiz. 



4. El hilo de infeccion 
explota, segregando rizobia 
sobre las celulas corticales. 



5. Los nodulos se forman 
por la division de 
las celulas corticales. 



Rizobia dentro de vesiculas, 
dentro de celulas infectadas 



Celula no infectada 



FIGURA 38.1 5 La infeccion por la bacteria de fijacion del 
nitrogeno es un proceso de varias etapas. Una vez que la rizobia 
se adhiere a los pelos de la raiz, se introduce en el citoplasma e 
infecta la corteza de la raiz. Si la bacteria alcanza las celulas de la 
corteza, estas responden dividiendose y formando nodulos. 



En resumen, una secuencia compleja de pasos permite a la 
rizobia colonizar los pelos radiculares de las legumbres, for- 
mando nodulos y fijando nitrogeno. En cada fase del proceso 
se implican genes de la planta de acogida y de la bacteria sim- 
biotica. Identificar las estructuras geneticas claves y las se- 
cuencias reguladoras de DNA e introducirlas en el arroz, el 
trigo o el rnaiz no sera tarea facil. Aunque desarrollar una 
cepa de arroz o trigo que fijara el nitrogeno seria considerado 
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LA LEGHEMOGLOBINA PROTEGE A LA NITROGENASA DEL 0 2 
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1. El grupo hemo de la 
leghemoglobina se une 
al oxigeno en el citosol 
de las celulas de las 
rafces y lo Neva a la 
celula rizobica. 



2. La leghemoglobina libera el oxigeno 
directamente en la cadena transportadora 
de electrones; se producira ATP por 
respiracion aerobica. Asi, evita que 
el oxigeno envenene a la nitrogenasa. 



3. El ATP aporta energfa a la 
nitrogenasa para fijar el nitrogeno. 
Excepto el nitrogeno gaseoso 
todos los componentes que 
contienen nitrogeno pueden ser 
aprovechados por la planta. 



FIGURA 38.16 La leghemoglobina protege a la nitrogenasa del 0 2 . 



como un gran logro biologico, los investigadores saben que 
sera muy dificil desarrollar las etapas de reconocimiento y 
respuesta en especies que no pertenezcan al grupo de las le- 
gumbres. 



Comprueba si lo has entendido 



38.5 Adaptaciones nutricionales 
de las plantas 

Basandonos en los datos disponibles, puede afirmarse que mas 
del 95 por ciento de plantas vasculares utilizan las bombas de 
protones como mecanismo de importation de los nutrientes 
del suelo. Mas del 80 por ciento complementan su «dieta» con 
nutrientes adquiridos de las micorrizas, y una pequena pero 
significativa fraction se asocia con bacterias fijadoras de nitro- 
geno. Quiza el 99 por ciento de todas las especies de plantas 
vivientes producen su propio azucar mediante la fotosmtesis. 



iQue pasa con el pequeno porcentaje de plantas que no se 
rigen por ninguno de estos tipos de obtencion de nutrientes? 
Algunas parecen vivir en el aire, otras parasitan al resto de plan- 
tas y otras cazan insectos y se alimentan de ellos. 

Las plantas epifitas 

Existen especies de diversos linajes de plantas que no absor- 
ben los nutrientes del suelo. De hecho, estas especies ni si- 
quiera se ponen en contacto con la tierra. Como muestra la Fi- 
gura 38.17a, a menudo crecen en las mismas hojas o en ramas 
de arboles. Por esta razon se las llama epifitas («encima de 
plantas»). El musgo espanol que cuelga de los arboles de roble 
del sur de EE.UU. es un ejemplo conocido, aunque esta espe- 
cie no es en realidad un musgo, sino una bromelia, un deri- 
vado de la pina. En el norte de los bosques, es comun que los 
musgos y los helechos epifitos crezcan en los troncos de los ar- 
boles. En los tropicos y subtropicos, un tercio de todos los he- 
lechos crecen como epifitas, y hay miles de especies de orquf- 
deas epifitas, bromelias y licofitas. 

Las plantas epifitas absorben la mayor parte del agua y los 
nutrientes que necesitan del agua de la lluvia, del polvo y de las 
particulas que se acumulan en sus tejidos o en las grietas de la 
corteza. Como muestra la Figura 38.17b, algunas epifitas tie- 
nen hojas que crecen en rosetas y forman «depositos» que acu- 
mulan y retienen agua y desechos organicos. En tales casos, los 
nutrientes se absorben en realidad a traves de las hojas. 

Plantas parasitas 

A los organismos que viven en estrecho contacto ffsico con 
individuos de otra especie y que disminuyen las aptitudes fisi- 
cas de estos individuos, generalmente mediante la obtencion 
de agua o los nutrientes de estos, se los denomina parasitos. 
Basandose en los datos disponibles actualmente, los biologos 
estiman que hay cerca de 3.000 especies de angiospermas pa- 



Si entiendes que... o 

Algunas especies de bacterias infectan las celulas de las 
raices de las plantas y fijan nitrogeno, dejandolo a 
disposicion de la planta. 

Deben'as ser capaz de... O 

1 ) Hacer un diagrama de flujo que recoja los pasos de recono- 
cimiento entre la planta de acogida y la bacteria simbiotica, 
y la formacion de los nodulos. 

2) Generar hipotesis que respondan a estas dos preguntas 
sobre la fijacion del nitrogeno: £por que no tienen todas las 
plantas bacterias que fijen nitrogeno? y £por que es tan 
compleja la interaccion que establece la infeccion por la 
bacteria fijadora de nitrogeno? 
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£Puede la fitorremediacion ayudar a limpiar los suelos contaminados? 



Algunas especies de plantas son capaces 
de crecer en sitios contaminados con 
agentes toxicos, el compuesto explosivo 
TNT, o metales como el cadmio, el cine, el 
m'quel o el plomo. Thlaspi caerulescens, 
por ejemplo, puede acumular hasta 300 
veces mas cine y 1 .500 veces mas cadmio 
en sus hojas que la mayona de especies de 
plantas, sin ningun efecto toxico. El ama- 
ranto puede tomar y almacenar grandes 
cantidades de cesio radiactivo en sus teji- 
dos,y la mostaza Brassica juncea acumula 
plomo en concentraciones muy altas. Si 
se pudiera fomentar el crecimiento de 
estas especies en sitios contaminados, 
seria posible reducir la contaminacion del 
suelo poco a poco, cosechando plantas 
superficiales y eliminandolas. Algunos in- 
vestigadores sugieren incluso que, si las 



plantas acumularan iones metalicos y pu- 
dieran cosecharse como el heno, las hojas 
y los tallos podn'an quemarse y utilizar 
sus cenizas como fuentes de minerales 
metalicos. 

La fitorremediacion es el uso de 
plantas para limpiar los suelos contami- 
nados, asi como la biorremediacion uti- 
liza bacterias y arqueas para reducir las 
concentraciones de compuestos toxicos 
(vease Capitulo 28). Los investigadores 
estan estudiando plantas que acumulan 
toxinas en sus tejidos, en un intento de 
averiguar cuales son los genes y las pro- 
teinas involucrados. Hasta la fecha, los 
resultados indican que estas especies tie- 
nen proteinas de transporte especializa- 
das que aportan ciertas moleculas o iones 
al xilema y posteriormente concentran las 



toxinas en las vacuolas de las celulas que 
se encuentran en las hojas y tallos. 

Ademas de las especies que acumulan 
toxinas en los tejidos superficiales, algu- 
nas plantas tienen las enzimas que ac- 
tuan sobre compuestos toxicos y los 
hacen inofensivos. El alamo, por ejemplo, 
es capaz de descomponer una molecula 
causante de cancer, llamada tricloroeti- 
leno (TCE) en dioxido de carbono y cloro. 
Se esta estudiando si los alamos pueden 
ayudar a limpiar los sitios contaminados 
con TCE. 

Basandose en investigaciones recien- 
tes, parece que la biorremediacion y la fi- 
torremediacion pueden llegar a ser ins- 
trumentos utiles en la lucha para reducir 
la contaminacion de algunos tipos de 
suelos. 



rasitas. Este numero representa a menos del 1 por ciento de 
las especies de plantas estudiadas y clasificadas hasta la fecha. 

Algunas plantas parasitas son no fotosinteticas y obtienen 
todos sus nutrientes mediante la explotacion de los tejidos 
vasculares del organismo que las acoge. Pero la mayona de las 
plantas parasitas fabrican sus propios azucares a traves de la 
fotosmtesis y atacan el xilema de la otra especie ocupada para 
pro veer se de agua y nutrientes esenciales. El muerdago que se 
muestra en la Figura 38.19 es un ejemplo. Esta planta parasita 
es verde y fotosintetica pero tiene unas estructuras llamadas 
haustorias que penetran en el xilema y extraen agua e iones 
que el muerdago utiliza como nutrientes. En los bosques del 



oeste de Norteamerica, la infeccion por muerdago produce 
grandes perdidas economicas. 

Plantas camivoras 

Las plantas carnivoras atrapan insectos y otros animales, ma- 
tandolos y absorbiendo sus nutrientes. Las especies carnivoras 
fabrican sus propios hidratos de carbono a traves de la foto- 
smtesis, pero utilizan el canibalismo como una manera de su- 
plementar la cantidad de nitrogeno disponible en el ambiente. 
La mayona se encuentran en habitats donde el nitrogeno es 
escaso o inexistente, tales como los pantanos, como se explica 
en el Cuadro 38.2. 



(a) Las epifitas crecen en los arboles. 




FIGURA 38.1 7 Las epifitas se adaptan y crecen en ausencia de 
suelo. Los entornos en los que crecen las epifitas (troncos y ramas 
de arboles) son pobres en nutrientes y secos. 



(b) Depositos de agua formados por hojas de una bromelia 
epifita. 




Capitulo 38 Nutricion de las plantas 853 



£Por que son los pantanos tan pobres en nutrientes? 



Los pantanos son zonas humedas que 
tienen un drenaje deficiente y un pH 
entre 3 y 4. Son comunes de las latitudes 
nortes, donde los inviernos son largos y 
los veranos frescos. Como el agua de los 
pantanos permanece estancada, la tasa 
de difusion de oxigeno en el agua es su- 
perada a menudo por el mdice de con- 
sumo de oxigeno de los organismos aero- 
bicos que viven en el agua. Por eso, el 
agua de los pantanos tiende a ser pobre 
en oxigeno. La corta temporada de creci- 
miento y el agua fn'a y pobre en oxigeno 
reducen el desarrollo de hongos y bacte- 
rias aerobias que descomponen la mate- 
ria organica muerta.Como consecuencia 
de esto, las tasas de descomposicion son 
lentas. Los pantanos se van llenando de 
forma gradual de materia organica des- 
compuesta llamada turba. 

Los pantanos son pobres en nutrien- 
tes por dos razones. En primer lugar, se li- 
beran pocos nutrientes por descomposi- 
cion. En segundo lugar, la escasez de 
oxigeno en el agua hace que sea dificil 
para las celulas de la raices fabricar la 
gran cantidad de ATP necesaria para im- 
pulsar las bombas de protones y atraer 
nutrientes al interior de la planta en con- 
tra del gradiente de concentracion. Pocas 
especies de plantas prosperan en los pan- 
tanos. Ademas de las plantas carnivoras, 
los pantanos son el hogar del musgo 
Sphagnum, algunos arbustos como los 
arandanos,y arboles como el alerce ame- 




FIGURA 38.1 8 La acidez y las condiciones de poco oxigeno de los pantanos 
conservan bien la materia. Se han encontrado cientos de cuerpos en los pantanos. 
EsteJIamado Tollund, se encontro en la turba de un pantano cerca de Tollund, Dinamarca. 



ricano y el abeto negro. Aunque los restos 
de todas estas especies contribuyen a la 
turba, el componente principal de esta es 
el musgo Sphagnum. 

La turba secada puede ser quemada,y 
se ha utilizado para cocinar y como cale- 
faccion en el noroeste de Europa durante 
siglos. Algunas veces, los cortadores de 
turba descubren objetos que estan bien 
conservados gracias al acido y a las condi- 
ciones de poco oxigeno. Entre estos ha- 
llazgos hay cadaveres de centenares de 
seres humanos,que datan de entre el ano 
8000 a.C.y el comienzo de la epoca medie- 
val. El cuerpo del hombre al que los inves- 
tigadores llamaron Tollund es un buen 
ejemplo de estas «personas del pantano» 
(Figura 38.18). Tollund estaba tan bien 



conservado que cuando los cortadores 
de turba lo descubrieron en 1 950, pensa- 
ron que habia sido asesinado reciente- 
mente.Se cree que tiene unos 2.000 anos 
de antiguedad, lo que significa que vivio 
a principios de la edad del hierro. Estaba 
desnudo, excepto por un gorro y un cin- 
turon de piel. La materia vegetal recupe- 
rada de sus intestinos revelo que su ul- 
tima comida fue una sopa de cebada y 
otras plantas. Una cuerda de cuero alre- 
dedor de su cuello sugiere que murio por 
estrangulacion y fue arrojado en el pan- 
tano despues de ser asesinado o ejecu- 
tado. La mayon'a de las personas de los 
pantanos, de hecho, muestra evidencias 
claras de haber tenido una muerte vio- 
lenta. 
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Las plantas carmvoras usan hojas o rafces modificadas para 
atrapar insectos. En el Capftulo 36 se destacaron las hojas de 
los sarracenales, que forman tubos (vease Figura 36.14e). Las 
presas son atrafdas a los tubos por su olor atractivo y, a conti- 
nuacion, intentan salir fuera. Finalmente caen en la piscina de 
agua inferior, donde se ahogan. Las bacterias y los hongos re- 
sidentes digieren la presa, y la planta absorbe los nutrientes 
obtenidos de sus cadaveres. 

En Drosera, las hojas modificadas desarrollan unos pelos 
que exudan una sustancia pegajosa que funciona como pega- 
mento (Figura 38.20). Despues de que los insectos que quedan 
atrapados en la superficie mueren, las glandulas cercanas a la 
trampa de Drosera liberan enzimas que digieren lentamente a 
la presa. A continuation, la hoja absorbe los nutrientes que se 
liberan. 

En la dionea atrapamoscas, las hojas modificadas atrapan 
insectos de forma mecanica. Cada hoja tiene varios pelos sen- 
sorials que sobresalen de la epidermis. Cuando un insecto se 
posa en la trampa y golpea dos o tres de estos pelos, las celu- 
las de los pelos producen una senal electrica y la hoja res- 
ponde cerrandose repentinamente. Si la presa sigue estimu- 
lando los pelos, la hoja comienza a secretar enzimas digestivas 
que digieren lentamente a la presa. 

Inicialmente, la investigation sobre las plantas carmvoras 
se baso en que el proceso por el cual se alimentan de carne es 
adaptativo. Los primeros experimentos en entornos naturales 
apoyaban esta hipotesis, y mostraban que, en comparacion con 
individuos de la misma especie que no se alimentaban con mos- 
cas, las plantas carmvoras que si lo hacfan crecfan mas rapido 
y tenfan mas flores. El trabajo continuo centrandose en las 
ventajas e inconvenientes de las plantas carmvoras. Por ejem- 
plo, varios equipos de investigadores demostraron que, cuando 




FIGURA 38.20 Las Drosera tienen hojas modificadas con una 
superficie pegajosa que atrapa insectos. 



se fertiliza a las plantas carmvoras con nitrogeno, desarrollan 
menos hojas especializadas en la captura de insectos y mas hojas 
que tienen como funcion principal la fotosfntesis. Estos resul- 
tados sugieren que el canibalismo es un rasgo que muestra plas- 
ticidad fenotfpica (vease Capftulo 36): las plantas aumentan 
la inversion en dispositivos de captura de presas cuando el ni- 
trogeno es escaso, pero disminuyen esta inversion cuando se 
dispone de nitrogeno facilmente. Actualmente, algunos grupos 
estan haciendo investigaciones «evo-devo» (vease Capftulo 
23) sobre plantas carmvoras. Estan trabajando para identifi- 
car los nuevos alelos que hicieron posible la evolution de las 
plantas carmvoras en ciertos grupos. Puede ser raro que las 
plantas coman carne, pero este hecho ha inspirado investiga- 
ciones muy fructfferas. 



I 



Repaso del capftulo 
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RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 

O Ademas de necesitar dioxido de carbono y agua, las plantas re- 
quieren una serie de nutrientes esenciales para apoyar el creci- 
miento. Estos nutrientes estan disponibles como iones disueltos 
en el agua del suelo y se toman por las raices. 

Normalmente el 96 por ciento del peso seco de una planta es car- 
bono, hidrogeno y oxfgeno. Las plantas obtienen estos elementos 
mediante la absorcion de dioxido de carbono de la atmosfera y el 
agua del suelo. El otro 4 por ciento de la planta es la suma de un 
conjunto de elementos. Los mas importantes son los nutrientes 
esenciales, que son necesarios para el crecimiento normal y la re- 
production. Los elementos esenciales deben ser absorbidos del 
suelo, generalmente en forma de iones como el nitrato y el fosfato. 

El suelo es una mezcla compleja y dinamica de partfculas 
inorganicas tales como la arcilla y arena, partfculas organicas y 
organismos vivos. El suelo proporciona a las plantas oxfgeno, agua 
y nutrientes, asf como un sustrato ffsico para el anclaje y el apoyo 
del cuerpo. 

Debenas ser capaz de de disenar un experimento que determi- 
nara cuales de los atomos que figuran en la Tabla 38.1 son los 
tres nutrientes principales mas abundantes en un habitat cercano 
a tu facultad. Q 



0 La absorcion de nutrientes se produce a traves de protemas es- 
pecializadas en las membranas de la rafz. La mayoria de las plan- 
tas obtienen el nitrogeno o el fosforo de los hongos asociados a 
sus raices. Las toxinas que entran en las raices son excluidas de 
xilema por celulas endodermicas o son transportadas activa- 
mente a las vacuolas de las celulas y almacenadas. 

Los nutrientes estan presentes en concentraciones bajas en el suelo 
circundante de las rafces. Las plantas importan nutrientes en con- 
tra de un gradiente de concentration bombeando protones al es- 
pacio extracelular. Un exceso de protones fuera del pelo radicular 
crea un potencial negativo muy fuerte en la membrana y, a su vez, 
un gradiente electroqufmico que favorece la entrada de iones car- 
gados positivamente. El gradiente de protones permite tambien 
que los iones con carga negativa crucen la membrana plasmatica 
por los cotransportadores de protones. 

Ademas de adquirir nutrientes, estableciendo un potencial en la 
membrana y un gradiente de protones, muchas plantas obtienen ni- 
trogeno y fosforo gracias a los hongos micorrfcicos. La relation 
entre las plantas y los hongos es mutuamente beneficiosa. La plan- 
ta proporciona a los hongos hidratos de carbono, y el hongo reco- 
lecta N o P del suelo circundante y lo lleva hasta el sistema de rafces. 
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Existen sistemas de exclusion de iones activos y pasivos. Esto es 
importante porque todos los nutrientes son toxicos si se dan en 
altas concentraciones. La exclusion pasiva se produce cuando los 
iones no pueden pasar a traves de la banda Casparian. La exclu- 
sion activa tiene como resultado la produccion de protemas espe- 
cializadas que se unen a un cierto grupo de iones, o el transporte 
activo de iones toxicos hacia las vacuolas. 

Deberias ser capaz de predecir las consecuencias de las mutacio- 
nes que (1) permitieran a las celulas de la raiz establecer una mem- 
brana de tension que fuera mucho mas negativa de lo normal, o 
(2) evitaran que las celulas de la raiz crearan una membrana de 
tension altamente negativa. Q 
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Soil Formation and Nutrient Uptake 

O Algunas especies de plantas se han especializado en ciertos meto- 
dos de obtencion de nutrientes, incluidas las asociaciones con bac- 
terias fijadoras de nitrogeno, parasitismo y las plantas carmvoras. 

Algunas plantas, incluidas las de la familia del guisante, son capa- 
ces de convivir en simbiosis con bacterias fijadoras de nitrogeno. 
Esta asociacion comienza cuando los flavonoides producidos por 
la planta son detectados por las bacterias en el suelo. Como res- 



puesta, las celulas bacterianas producen moleculas que contienen 
azucar y que se llaman factores de nodo, que se unen a una prote- 
ina receptora presente en los pelos radiculares. Como respuesta a 
esto se transcribe un conjunto de genes de la planta de acogida, y 
debido a la accion de las protemas se forman nodulos en la raiz. 
Finalmente, la bacteria establece su residencia en las celulas de la 
raiz que forman el nodulo, donde reciben proteccion y azucar a 
cambio de producir amoniaco a partir del gas nitrogeno. 

No todas las plantas toman los nutrientes a traves de protemas, 
bacterias o asociaciones de micorrizas. En lugar de ello, algunas 
especies son parasitas, y algunas carmvoras. La mayorfa de las 
plantas parasitarias producen sus propios hidratos de carbono a 
traves de la fotosmtesis, pero roban agua y nutrientes del xilema 
de plantas huesped a las que infectan. Las plantas carmvoras han 
evolucionado sus mecanismos de captura y digestion de insectos. 
La principal ventaja de las plantas carmvoras es que obtienen ni- 
trogeno en ambientes de baja concentracion de este. 

Debenas ser capaz de disenar un experimento, usando carbono 
radiactivo y el isotopo pesado del nitrogeno ( 15 N), que pusiera a 
prueba la interaccion mutualista de la rizobia y de la planta del 
guisante. Tu experimento debe documentar la naturaleza de la 
asociacion cuando los iones de nitrato de amonio son: (1) escasos 
o (2) abundantes en el suelo. Q 



PREGUNTAS 



O Comprueba tus conocimientos 

1. ,;Cual de las siguientes caracteristicas define a un elemento como 
esencial para algunas especies? 

a. Tiene que ser anadido como fertilizante para alcanzar la 
maxima produccion de semillas. 

b. Si no esta presente, la planta no crece ni se reproduce 
normalmente. 

c. Si su concentracion es alta, la planta crece rapidamente. 

d. Si no esta presente, puede ser sustituido por otros elementos. 

2. <;Por que es importante la presencia de particulas de arcilla en 
el suelo? 

a. Porque aportan macronutrientes, en particular nitrogeno, 
fosforo y potasio. 

b. Porque se adhieren a los iones metalicos, que son toxicos si 
son absorbidos por las plantas. 

c. Porque permiten que el agua se cuele por el suelo, formandose 
bolsas de oxfgeno muy beneficiosas para la planta. 

d. Porque las cargas positivas de la arcilla se unen a los iones 
cargados positivamente, evitando su lixiviacion. 

3. <;En que zona de las raices tiene lugar la toma de nutrientes casi 
siempre? 

a. En la punta de la raiz, donde los tejidos de esta entran en 
contacto con los nutrientes del suelo. 

b. En la banda de Caspary, donde los iones acceden por la via 
simplastica al xilema de las celulas. 

c. En las vias simplasticas y apoplasticas. 

d. En los pelos radiculares, en la zona de maduracion. 

4. ,;Por que es importante la actividad de las bombas de protones en 
las membranas de los pelos radiculares? 

a. Porque crean en la membrana un potencial positivo fuerte 
(voltaje). 



b. Porque permiten que las toxinas se concentren en las 
vacuolas, evitando asi que envenenen a las enzimas del 
citoplasma. 

c. Porque establecen un gradiente electroqmmico que hace 
posible la absorcion de cationes y aniones. 

d. Porque establecen el voltaje de membrana necesario para que 
tengan lugar las acciones potenciales. 

5. <;En cual de las siguientes propiedades esta basada la 
f itorremediacion ? 

a. En que las hifas de los hongos tienen una superficie muy 
extensa y segregan encimas que digieren las plantas muertas 
de manera eficiente. 

b. En que algunas plantas pueden coger toxinas del suelo y 
almacenarlas en sus tejidos. 

c. En que la bacteria fijadora del nitrogeno vive dentro de las 
celulas de la corteza de la raiz, que se dividen para formar 
nodulos. 

d. En que en condiciones de poco oxigeno y frio de los pantanos 
hace que la tasa de descomposicion sea baja, permitiendose la 
formacion de turbas. 

6. ,jC6mo obtienen los nutrientes las plantas epifitas? 

a. Atrapando y digiriendo insectos. 

b. De su planta de acogida. 

c. De forma simbiotica, de una bacteria llamada rizobia. 

d. Del polvo u otras particulas del aire. 
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O Comprueba tu aprendizaje 

1. A un granjero le preocupa que su cosecha de mafz sufra 
deficiencia de hierro. Disena un experimento que utilice cultivos 
hidroponicos para (1) identificar los smtomas de la deficiencia de 
hierro en el maiz y (2) identificar la tasa minima de hierro 
requerida para un crecimiento normal. 

2. Explica por que las plantas parasitas y las carmvoras son mas 
comunes en habitats pobres en nutrientes. 

3. Los suelos arenosos tienen muy poca arcilla. Normalmente son 
muy secos debido a la lixiviacion. <;Por que? ^Crees que las plantas 
son mas productivas en suelos arenosos o en suelos que 
contengan arcilla y arena? ^Por que? 

4. Dibuja la membrana plasmatica de los pelos de la raiz. Incluye 
las bombas de protones, los canales de iones y los 
cotransportadores. Anade tambien el sistema de ATP, los 
protones con su correspondiente concentracion relativa, y los 
iones que se mueven por la membrana a traves de los canales o 
los cotransportadores. Explica por que las celulas de las plantas 
tienen un potencial de membrana negativo. 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

5. <;Por que es importante para las plantas rechazar ciertos iones? 
Resume la diferencia entre los mecanismos de exclusion activa y 
pasiva. 

6. Rellena la tabla: 

Nutrientes cComo se usan £En que forma estan £C6mo lo obtienen 
en la celula? disponibles para la las plantas? 
planta? 

Nitrogeno 

Fosforo 

Carbono 

Oxigeno 

Hidrogeno 

Hierro 

Magnesio 



O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. Existe un conflicto entre los datos de Van Helmont en el 
crecimiento del sauce y los datos sobre los nutrientes esenciales 
que aparecen en la Tabla 38.1. Segun la tabla, los nutrientes 
distintos a C, O o H deberfan representar aproximadamente el 4 
por ciento de peso del sauce. La mayorfa de estos nutrientes 
deberfan venir del suelo, pero Van Helmont alego que el suelo 
solo habfa perdido 0,05 kg, mientras que el arbol habfa obtenido 
74,5 kg. 

Si es asf, entonces el suelo solo contribuyo con el 0,08 por ciento 
del peso anadido, en lugar del 4 por ciento. Lanza una hipotesis 
que explique esto. ^Como la probarfas? 

2. La lluvia acida se produce cuando los oxidos de azufre y los 
oxidos de nitrogeno liberados por fabricas y automoviles 
reaccionan con el vapor del agua, formando acido sulfurico y 
mtrico, respectivamente. En las zonas afectadas por la lluvia 
acida, los cationes se desprenden rapidamente del suelo. Explica 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 
por que. 

3. Disena un experimento que utilice el medicamente vanadato, que 
envenena las bombas de protones, para probar la hipotesis de 
que los iones fosfato entran en las celulas por los 
contrasportadores de H + -HP0 4 2_ . 

4. Los abetos normalmente se asocian con hongos micorrizogenos. 
Predice lo que pasana con las micorrizas si fertilizaramos con 
nitrogeno y fosforo una colonia de abetos. Explica por que. 

En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los recuadros de Comprueba si lo has 
entendido • guias de estudio online y preguntas • mas herramien- 
tas de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 



FUNCIONAMIENTO DE LAS PLANTAS 



Sistemas sensitivos, 
sehalesy respuestas 
de las plantas 





Las plantas tienen un sofisticado sistema de procesamiento de la informacion. Estos 
brotes de rabanos sienten la presencia de luz y se doblan hacia ella. 



Para un ser humano es diffcil comprender el mundo sen- 
sorial de una planta. Pero imagina permanecer inmovil 
durante cientos de anos al igual que un roble. Cada pri- 
mavera producirias flores. Todos los veranos absorbenas luz 
del sol, dioxido de carbono de la atmosfera y agua y nutrien- 
tes del suelo. El agua, los iones y los azucares fluirian por 
todos tus tejidos vasculares. Durantes seis meses o mas tu 
cuerpo creceria hacia arriba y abajo y se expandiria. En 
otono, cientos de tus descendientes caerian al suelo en forma 
de bellotas. Luego a medida que se acercase le invierno, tu me- 
tabolismo se ralentizaria y paranas de crecer. Al igual que un 
animal que hiberna, pasarias los largos y duros meses de in- 
vierno en un estado de animacion suspendida antes de desper- 
tar la siguiente primavera. 

Para permanecer con vida, un roble necesita recopilar in- 
formacion sobre su entorno. Tambien tiene que ser capaz de 



CONCEPTOS CLAVE 

O Las plantas seleccionan la informacion que 
procesan.Reciben una gran variedad de 
estimulos procedentes del medio que 
afectan a su capacidad de crecimiento y 
reproduccion. 

O Cuando las celulas sensoriales reciben un 
estimulo,transducen la serial y responden 
produciendo hormonas que llevan 
informacion a las celulas objetivo en 
cualquier parte del cuerpo. 

Q Las celulas objetivo responden a la 
estimulacion hormonal de forma que 
incrementan la capacidad de supervivencia 
y reproduccion de la planta. 

O Las hormonas tambien son las responsables 
de la regulacion del crecimiento de las 
plantas a lo largo de sus vidas, 
especialmente en respuesta a los cambios 
en las condiciones del medio. Cada tipo de 
regulador del crecimiento de las plantas 
tiene una funcion general en la vida de una 
planta y las respuestas de crecimiento 
suelen verse afectadas por las interacciones 
entre las diversas hormonas. 



sentir las estaciones del ano, la hora del dfa, la fuerza de la 
gravedad y del viento, y los ataques de virus, bacterias o insec- 
tos. Necesita sentir no solo cuando reciben sombra sus hojas, 
sino tambien que hojas estan recibiendo las longitudes de 
ondas de luz necesarias para realizar la fotosmtesis. Puede que 
las plantas no tengan ojos ni oidos, pero pueden sentir la luz, 
la gravedad, la presion y las heridas. Poseen el equivalente a 
un sentido del olfato, ya que pueden percibir ciertas molecu- 
las del aire. Incluso puede afirmarse que tienen un sentido del 
gusto, ya que sus rakes sienten la presencia de nutrientes en el 
suelo. 

Ademas de recopilar informacion sobre las condiciones que 
las rodean, las plantas tienen que responder de forma ade- 
cuada. Las plantas no pueden saltar, nadar o correr pero sus 
brotes crecen hacia la luz o se vuelven mas cortos o fuertes en 
respuesta al viento. Despues de calibrar la duration de las no- 
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ches, las plantas utilizan la informacion para determinar si 
floreceran. En respuesta a la gravedad, crecen los brotes y las 
raices. En respuesta al tacto, las hojas modificadas de una 
Venus Atrapamoscas se cierran lo bastante rapido como para 
atrapar insectos voladores. Si una planta sufre un ataque o 
siente que un individuo colindante esta en peligro, puede que 
anada compuestos toxicos a sus tejidos o movilice otras defen- 
sas. 

El mensaje fundamental de es capftulo es sencillo: Q las plan- 
tas tienen un sofisticado sistema para recopilar informacion 
sobre su entorno y responder de forma que maximicen sus 
probabilidades de sobrevivir, prosperar y producir prole. 

39.1 Un vistazo al procesamiento 
de informacion 

Cada entorno esta lleno de informacion. Pero, al igual que 
otros organismos, las plantas controlan solo los aspectos del 
medio que les interesan, es decir, que afectan a su capacidad 
de seguir vivas y reproducirse. 

La Figura 39.1 proporciona una vision general acerca de 
como las plantas recolectan, procesan y responden a las sena- 
les que controlan. La secuencia de los eventos puede anali- 
zarse en tres fases: (1) una celula receptora recibe una senal 
externa y la transduce en una senal intracelular; (2) la celula 
receptora envfa una senal a las celulas de otra parte del cuerpo 
que pueden responder a la informacion; (3) las celulas que res- 
ponden reciben esta senal de larga distancia y la transducen a 
una senal intracelular para modificar su actividad de forma 



FASES DEL PROCESAMIENTO DE LA INFORMACION 

^—1 



Estimulos externos 
en la celula 
receptora 



1. La celula receptora 
percibe un estimulo 
externo y transduce 
la informacion 
en una senal interna. 



2. Una hormona 
(senal entre celulas) 
liberada por la celula 
receptora viaja 
por todo el cuerpo. 



3. Las celulas 
receptoras reciben 
la senal hormonal, 
la transducen 
en una senal interna 
y cambian la actividad. 



FIGURA 39.1 Fases del procesamiento de informacion. 

Las celulas receptoras perciben estimulos del entorno y, a traves de 
senales intercelulares llamadas hormonas,comunican la 
informacion a las celulas que pueden responder de forma adecuada. 




que emitan una respuesta apropiada. Consideremos breve- 
mente como funciona cada una de estas fases, luego indague- 
mos como sienten y responden las plantas a la luz, la grave- 
dad y otros tipos de informacion. 

£C6mo reciben y transducen las celulas las 
senales externas? 

Cuando envfas un mensaje de texto a un amigo, la senal viaja 
hasta el destinatario por ondas aereas. Cuando llega el men- 
saje, el telefono receptor cambia la informacion de las ondas 
en senales electricas y luego en palabras que tu amigo pueda 
entender. Las plantas trabajan en gran parte del mismo modo. 
Por ejemplo, cuando la luz llega hasta una celula receptora la 
informacion que lleva tiene que modificarse de forma que 
tenga algun significado para la celula. Las senales procedentes 
del medio suelen ser recibidas por una protema especializada 
en esa funcion. Las protemas receptoras cambian de forma en 
respuesta a una longitud de onda determinada, un presion 
aplicada, o una union a una molecula del aire en particular. 

Cuando un receptor cambia de forma en respuesta a un es- 
timulo, la informacion tambien lo hace: se transforma de una 
senal externa a una senal intracelular. Este proceso se llama 
transduccion de senales (Figura 39.2). El nombre estuvo ins- 
pirado en el verbo transducir, que significa «convertir energfa 
de una forma a otra». Una vez que la informacion se ha trans- 
ducido a una forma intracelular, comienza a viajar hacia lo 
que los biologos llaman via de transduccion. 

Probablemente recuerdes del Capftulo 8 que existen dos 
tipo basicos de vfas de transduccion: las cascadas de fosforila- 
cion y los segundos mensajeros. Ambas comienzan con una 
protema receptora en la membrana plasmatica. 

• Las cascadas de fosforilacion se desencadenan cuando el 
cambio en la forma de una protema receptora lleva a la 
adicion de un grupo fosfato (P0 4 3_ ) desde el ATP hasta el 
receptor o a las cercanfas de la protema. Para entender por 
que esto es importante, recuerda del Capftulo 8 y 9 que 
muchas protemas cambian de estados inactivos a activos, 
o viceversa, cuando un grupo fosfato se le anade o quita 
(cuando ocurre la fosforilacion o desfosforilacion). Como 
muestra la parte izquierda de la Figura 39.2, los eventos de 
la fosforilacion activan las protemas implicadas en las cas- 
cadas de transduccion de senales y les hace fosforilar y ac- 
tivar un conjunto diferente de protemas, que a cambio ca- 
taliza la fosforilacion y la activacion de otras protemas, y 
asi sucesivamente. 

• Los segundos mensajeros se producen cuando se da una 
union de hormonas al liberar una senal intracelular de las 
zonas de almacenaje. Como indica la Figura 39.2, los iones 
de calcio (Ca 2 + ) almacenados en las vacuolas suelen funcio- 
nar como segundos mensajeros en las plantas. 

La transduccion de senales prepara las celulas receptoras 
para la accion. Sin embargo, en la mayorfa de los casos las ce- 
lulas que reciben informacion del entorno se encuentran en 
una parte del cuerpo que esta lejos de las celulas que necesitan 
responder a la informacion. <;C6mo llega hasta las celulas de 
respuesta la informacion desde un receptor activado? 
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CONVERSION DE SENALES 




> 1. Serial 


Pared celular 



2. La proteina receptora 
cambia en respuesta 
a la serial. 




6. Cambian el flujo 
de iones a traves 
de un canal 
o surtidor. 



FIGURA 39.2 La transduction de senales cambia una senal 
externa a interna. Cuando se transduce una senal, cambia de forma, 
de una senal prodecente del medio o intercelular a una senal 
intracelular.La senal intracelular provoca un cambio en la actividad 
de la celula. 



En la mayona de los casos, la respuesta es una hormona, 

un compuesto organico que se produce en pequenas cantida- 
des en una parte de la planta y se transporta hasta las celulas 
objetivo en otra region del individuo, donde provoca una res- 
puesta fisiologica. Q La transduccion de senales en una celula 
receptora suele llevar a la liberacion de una hormona que 
lleva la informacion hasta las celulas de respuesta. 



£C6mo se transmiten las senales entre celulas? 

Ya que las plantas perciben tal variedad de estfmulos, tienen 
una gran variedad de hormonas buscando por todo el cuerpo. 
En la mayona de los casos estas senales actuan en una varie- 
dad de tejidos objetivo por todo el cuerpo. Las celulas obje- 
tivo reciben constantemente informacion de diferentes hormo- 
nas a la vez, asf que es normal que interaccionen distintas 
hormonas entre si y modulen las respuestas de las celulas. 

Las moleculas que funcionan como hormonas son muy di- 
versas en cuanto a estructura. Varian desde el etileno (C 2 H 4 ), 
una molecula extraordinariamente simple que es un gas a tem- 
peratura ambiente, hasta los lipidos llamados esteroides 
(vease Capitulo 6) o peptidos pequenos. Sin embargo, las 
hormonas de las plantas tienen varias propiedades importan- 
tes en comun: (1) pueden provocar una respuesta solo si una 
celula tiene un receptor adecuado, y (2) son activas en concen- 
traciones extremadamente bajas. Para entender por que, eche- 
mos un vistazo a lo que ocurre cuando una hormona llega a 
una celula. 

£C6mo responden las celulas a las senales 
entre celulas? 

Las celulas estan expuestas a una corriente continua de hormo- 
nas, muchas de las cuales apenas tienen algun efecto, o ninguno, 
en lo que ocurre en su interior. Pero si un receptor en o de la ce- 
lula, normalmente una proteina ubicada en la membrana plas- 
matica, se une a una hormona y cambia de forma como res- 
puesta, el efecto es como una llamada a la puerta en mitad de la 
noche. La senal en la periferia de la celula se transduce rapida- 
mente para incrementar la actividad en el interior de la celula a 
traves de una via de transduccion de senales. Sin embargo, en 
ese caso las proteinas fosforilizadas o los segundos mensajeros 
que resultan de la cascada de transduccion de senales no derivan 
en la produccion de una hormona que entonces libere la celula. 
En su lugar, la propia celula cambia de actividad. 

Para comprender por que algunos de estos eventos de enla- 
ces pueden tener efectos dramaticos en la actividad de la celula, 
vuelve a mirar la Figura 39.2. La activacion de una cascada de 
transduccion de senales deriva de la produccion de muchas 
proteinas fosforilizadas o de la liberacion de muchos mensaje- 
ros secundarios. De esa forma, la senal original se amplifica 
muchas veces. El resultado es que concentraciones diminutas 
de las hormonas de las plantas pueden tener un gran impacto 
en las celulas objetivo. Las hormonas son moleculas diminutas 
en concentraciones diminutas, pero dan grandes resultados. 

Como muestra la Figura 39.2, la respuesta a la union de las 
hormonas puede incluir la activacion de las proteinas del 
transporte de membranas (Capitulo 3), el mecanismo de tra- 
duction (Capitulo 16), o activadores y represores de tr ascrip- 
tion (Capitulo 18). El resultado final puede ser un cambio del 
flujo de iones dentro o fuera de la celula, y por consiguiente, 
un cambio en su potencial electrico o el pH, o la produccion 
de proteinas nuevas o RNAs. Las hormonas pueden activar 
las proteinas existentes o estimular la produccion de proteinas 
nuevas. De esa forma, una senal recibida en una celula obje- 
tivo lejana provoca una respuesta. O Cuando las celulas res- 
ponden a una hormona, el cambio de su actividad ayuda a la 
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planta a hacer frente a un cambio del entorno percibido por 
la celula receptora. 

Las respuestas son el punto final del procesamiento de la 
informacion de las plantas, pero son el punto de partida para 
la investigation: para mostrar que los organismos pueden per- 
cibir aspectos particulares de su entorno, los investigadores 
tienen que documentar la respuesta a este. Una vez que esta 
claro que las plantas pueden responder a la gravedad o al ex- 
ceso de agua u otras condiciones ambientales, los investigado- 
res pueden empezar a intentar averiguar como se recibe y pro- 
cesa la informacion. Indaguemos en el asunto, empezando por 
la respuesta de las plantas a la luz azul. 

Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... o I 

• Las plantas pueden responder a los cambios de su entorno 
porque las celulas sensoriales reciben la informacion del 
entorno y producen hormonas u otras senales 
intercelulares,y las celulas objetivo responden a las 
hormonas. 

• El procesamiento de la informacion en las celulas 
sensoriales y las celulas que responden a las senales 
intercelulares implican tres fases: 

(1) Una molecula receptora cambia en respuesta a los 
estimulos. 

(2) Una via de transduccion de senales transforma los 
estimulos en una serial intracelular. 

(3) La serial intracelular provoca una respuesta, la 
transcripcion de los genes objetivo, la activacion de enzimas 
especificas u otros cambios en la actividad celular. 

Deberias ser capaz de... O 

1 ) Dibujar la recepcion, la senal intercelular y los componentes 
de respuesta de la celula objetivo de un sistema que 
permita a las plantas sentir y responder a una longitud de 
onda de luz especifica . Etiquetar dos ubicaciones donde 
ocurra la transduccion. 

2) Anadir un dibujo de «gran aumento» que describa un via de 
transduccion generica que comience con una protema 
receptora de luz en la membrana plasmatica. 

3) Explicar por que solo ciertas celulas del cuerpo, no todas, 
responden a las senales procedentes del medio y por que 
solo ciertas celulas responden a una hormona. 



39.2 Luz azul: respuesta fototrofica 

La mayoria de los principios generales de la comunicacion de 
las plantas surgieron de los estudios sobre como respondian 
las plantas a la luz. Por ejemplo, considera que las plantas son 
muy selectivas con la informacion que procesan. La luz esta 
compuesta por muchas longitudes de onda (Figura 39.3), pero 
las plantas solo sienten y responden a unas pocas. 

Esta conclusion lleva a los experimentos que Charles Dar- 
win y su hijo Francis hicieron en 1881 con coleoptilos de la 
planta Pbalaris canariensis. Un coleoptilo es una hoja modifi- 
cada que forma una vaina que protege los brotes nuevos. Los 
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FIGURA 39.3 La clorofila ay b absorben mucho mas en las 
partes azules y rojas del espectro visible. La clorofila ay b son los 
pigmentos fotosinteticos mas importantes de las plantas terrestres. 

Darwin germinaron semillas en la oscuridad, colocaron los 
brotes jovenes cerca de una fuente de luz y notaron que los 
brotes se doblaron hacia la luz (Figura 39.4a). Probablemente 
habras observado la misma respuesta en las plantas de tu jar- 
din. Este tipo de movimiento dirigido como respuesta a la luz 
se llama fototrofismo. 

Sin embargo, si expoman los brotes a la luz filtrada a tra- 
ves de una solution de dicromato de potasio, estos no se do- 
blaban hacia la luz. Las soluciones de dicromato de potasio 
filtran las longitudes de onda de la parte azul del espectro vi- 
sible, es decir, que los coleoptilos solo se doblaban hacia la luz 
que contema longitudes de onda azules. Para entender la im- 
portancia de este asunto, recuerda del Capftulo 10 que las clo- 
rofilas ay b son los pigmentos fotosinteticos primarios y si te 
fijas en la Figura 39.3 te daras cuenta de que absorben mucho 
en las partes azules y rojas del espectro. Las plantas exhiben 
una respuesta fototrofica si estan disponibles las longitudes de 
onda azules, pero no muestran respuesta alguna en su ausen- 
cia (Figura 39.4b). Las plantas se mueven hacia la luz azul 
porque es importante para la fotosmtesis. 

Los siguientes estudios sobre el fototrofismo han esclare- 
cido cada una de las tres fases del procesamiento de la infor- 
macion destacados en la Figura 39.1. Comencemos con lo que 
ocurre cuando la luz azul llega a la celula receptora y sigue 
a traves de las celulas que realmente se doblan en respuesta. 

Fototropinas como receptores de la luz azul 

Aunque los biologos sabfan que los receptores de luz azul te- 
man que ser un pigmento (una molecula que absorbe ciertas 
longitudes de onda de luz) llevo decadas descubrirlo. 

Un adelanto clave llego finalmente a principios de los anos 
1990, cuando los investigadores descubrieron una protema de 
la membrana que abunda en las yemas de los brotes nuevos y 
que gana un grupo de fosfato en respuesta a la luz azul. Los 
investigadores formularon la hipotesis de que la protema de la 
membrana se activaba cuando se fosforilizaba en respuesta a 
la luz azul y que la protema activada provocaba entonces la 
respuesta fototropica. 

Los siguientes trabajos tuvieron exito aislando el gen que 
codifica la protema de la membrana. El gen se nombro 
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(a) Los brotes se doblan hacia la luz de espectro completo. 



* — 1 



(b) Los brotes se doblan espedficamente hacia la luz azul. 




FIGURA 39.4 Evidencia experimental de que las plantas sienten 
las longitudes de onda de luz especificas. Aunque aqui se 
muestra una vela, los Darwin utilizaron lamparas de parafina u otra 
fuente de luz artificial en sus experimentos originales. 



PHOT1; y se descubrio analizando individuos de Arabidopsis 
thaliana mutantes que no presentaron una respuesta fototro- 
pica a la luz azul. La Figura 39.5 resume el experimento que 
convencio a la mayoria de los biologos de que PHOT1 codi- 
fica el receptor de la luz azul. Cuando los investigadores in- 
sertaron copias del gen PHOT1 en celulas de insectos que se 
habfan criado en un cultivo, descubrieron que el producto de 
la protefna PHOT1 se fosforilaba en respuesta a la luz azul. 
Ya que no estaba presente ninguna otra protefna vegetal en las 
celulas de insecto experimentales, los resultados sugieren que 
PHOT1 se fosforila por si misma en respuesta a la luz azul. 
Este resultado se ha corroborado con experimentos posterio- 
res. En consenso vigente es que PHOT1 codifica un detec- 
tor de la luz azul en las plantas y que se inicia una respuesta 
fototropica cuando esta protefna receptora se fosforila 
(Figura 39.6). Actualmente, los investigadores estudian la dis- 
posicion de los receptores en la membrana plasmatica. 

Incluso investigaciones mas recientes indican que hay mu- 
chos receptores de la luz azul relacionados con PHOT1. En 
conjunto, los fotorreceptores que detectan la luz azul e ini- 
cian respuestas fototropicas se conocen como fototropinas. 
Sin embargo, cabe destacar que no todos los receptores de la 
luz azul funcionan en el fototropismo. Como indica el Cua- 
dro 39.1, las fototropinas y otros receptores de la luz azul 
provocan una amplia variedad de respuestas en las plantas. 



Experimento 



Pregunta: iPHOTI codifica un receptor de la luz azul? 



Hipotesis: El gen PHOT1 codifica un receptor de la luz azul. 

Hipotesis nula: El gen PHOT1 no codifica un receptor 
de la luz azul. 



Diseno del experimento: 

gen PHOT1 



Celulas de insecto crecen en un cultivo 



Sin luz 



Luz azul 




1. Se insertan genes 
PHOT1 en la mitad de 
las celulas de insecto 
del cultivo. Estas celulas 
producen la protefna 
PHOT1 . La otra mitad 
sirve de control. 



2. Las celulas se crian 
en un medio que contiene 
fosforos radioactivos 
y se exponen a la luz azul 
o a la oscuridad. 



3. Se aislan las protefnas 
y se separan a traves 
de la electroforesis. 
Vease BioHablidades 7 
para una introduction 
a esta tecnica. 



Prediccion: Las celulas de insecto que contienen el gen PHOT1 
tendran una banda radiomarcada cuando se traten con luz azul. 
Prediccion de la hipotesis nula: Las celulas de insecto 
que contienen el gen PHOT1 asi como las celulas de control, 
no tendran una banda radiomarcada. 



Resultados: 



Celulas de insecto 
transformado 
con PHOT1 




Banda de PHOT1 
(aparece solo 
si ha ocurrido 
la fosforilacion) 



Oscuridad Luz Oscu- Luz 
azul ridad azul 



Conclusion: PHOT1 se fosforila en respuesta a la luz 
azul. Ya que ninguna otra protefna vegetal estaba 
presente en las celulas del experimento, PHOT1 
debe fosforilar por si misma. 



FIGURA 39.5 Prueba experimental de que PH0T1 es un 
receptor de la luz azul que fosforila por si mismo. Los resultados 
muestran que las celulas de insecto transformadas produjeron la 
protefna PH0T1 y que las protefnas se fosforilaban si se exponian las 
celulas a la luz azul. 

O PREGUNTA ^Por que se molestan los investigadores en analizar 
celulas que no se transformaron con el gen PH0T1 y que no se 
expusieron a la luz azul? 



862 Unidad 7 Funcionamiento de las plantas 



Las plantas poseen varios receptores y respondedores de luz azul 



Dada su importancia en la fotosintesis, no 
es de sorprender que la luz azul provoque 
una variedad de respuestas en las plantas 
ademas de que se doblen. Por ejemplo, 
cuando se activan las fototropinas por la 
luz azul, desencadenan una cascada de 
transduccion de senales que provoca el 
movimiento de los cloroplastos en el inte- 
rior de las celulas de las hojas. Estos movi- 
mientos colocan a los cloroplastos para 
una absorcion optima de la luz. 



Lo que es mas, las fototropinas no son 
los unicos tipos de receptores de la luz 
azul. Por ejemplo la zeaxantina, un pig- 
mento carotenoide, inicia la apertura de 
los estomas en respuesta a la luz azul (las 
fototropinas tambien estan implicadas en 
esta respuesta). Como resultado,el dioxido 
de carbono puede difundirse en las celulas 
a medida que la luz azul desencaden a la 
fotosintesis. Un grupo de fotorreceptores 
llamados criptocromas son los fotorrecep- 



tores de la luz azul involucrados en el cre- 
cimiento del tallo bajo condiciones de 
sombra, en la induccion de las flores y en el 
control de la duracion del di'a. 

Los mensajes centrales aqui son que 
las plantas tienen una variedad de recec- 
tores de la luz azul y que cada receptor 
desencadena una respuesta que incre- 
menta la capacidad de la planta de reco- 
lectar luz, producir comida y prole. 





ATP 



FIGURA 39.6 Las fototropinas se autofosforilan cuando 
absorben luz azul. Cuando las fototropinas absorben luz azul 
cambian de forma de modo que catalice la adicion de un grupo de 
fosfato.EI proceso se llama autofosforilacion porque ocurre sin 
implicar ninguna protema asociada. 

O PREGUNTA £En que parte de la cascada de transduccion de 
senales indicada en la Figura 39.2 encaja este evento? 



Las auxinas como hormonas fototropicas 

Mucho antes de que se identificasen PHOT1 y las otras fo- 
totropinas, los biologos sabfan que las celulas receptoras res- 
pondfan a la luz azul liberando una hormona. Los Darwin 
establecieron este resultado cuando siguieron con sus expe- 
rimentos iniciales. Cuando retiraron las yemas de los cole- 
optilos descubrieron que las plantas decapitadas dejaban de 
doblarse hacia la luz (Figura 39.7). Para ampliar esta obser- 
vacion, cubrieron las yemas de los coleoptilos con fundas opa- 
cas o pusieron collarines opacos bajo las yemas, en la zona en 
la que se dobla la planta. Los coleoptilos con gorro no se do- 
blaron, pero los que teman collarin si. Estos datos proporcio- 
naron pruebas convincentes de que los sensores de la luz azul 
se encontraban en las yemas. 

<:C6mo se comunican las celulas sensoriales de las yemas 
con las celulas que realmente se alargan? Los Darwin propu- 
sieron que el fototrofismo dependen de «alguna materia en la 
parte superior que obedece a la luz y que transmite sus efectos 
a la parte inferior ». Su hipotesis era que se producia una sus- 
tancia en la yema de los coleoptilos que actua como una senal 
y se transporta al area donde se dobla la planta. 
Esta fue la primera hipotesis explicita que declaraba que tenia 
que haber hormonas. 



Experimento 



Pregunta: ^Donde se detecta la luz para iniciar 
el fototropismo en los brotes de hierba? 



Hipotesis: La luz se detecta en la yema del coleoptilo. 

Hipotesis nula: La luz se detecta en cualquier parte 
del coleoptilo. 



Diseno del experimento y resultados: 



Parte inferior 
del coleoptilo 
cubierta: se dobla 
hacia la luz. 




Conclusion: La luz es responsable de provocar 
el fototropismo percibido en la yema del coleoptilo. 



Interpretacion: 




Tejido ^ 
sensorial V\ 

? J \ 

hormonal _ i Te f ido A ~% 

liy que responde * 1 



1. Las celulas 
de la yema del 
coleoptilo 
sienten la luz. 



2. La hormona 
baja desde 
la yema hasta 
el tallo. 



3. Las celulas 
mas bajas del tallo 
responden a la 
hormona. Se dobla. 



FIGURA 39.7 Las celulas sensoriales y de respuesta implicadas 
en el fototrofismo no son las mismas. 

O PREGUNTA Un cn'tico podria argumentar que este experimento 
carece de un control apropiado para el tratamiento etiquetado 
como «extraccion e la yema» y «yema cubierta».Sugiere mejores 
controles para estos tratamientos que el individuo sin manipular de 
la izquierda. 
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La hipotesis de la hormona no se probo de forma rigurosa 
hasta 1913, cuando Peter Boysen-Jensen publico los experi- 
mentos resumidos en la Figura 39.8a. Boysen-Jensen corto las 
yemas de brotes de avena y coloco bien un bloque poroso de 
un compuesto gelatinoso llamado agar o una sustancia no gela- 
tinosa entre la yema y el brote. Ya que tan solo los tallos trata- 
dos con el bloque de agar poroso presentaron un fototropismo 
normal, Boysen-Jensen concluyo que la senal fototropica era 
en efecto una sustancia qmmica que se podia difundir. Aun 
mas, ya que el agar que utilizo era una gelatina a base de 
agua, determino que la moleluca era hidrosoluble. 

Doce anos despues, Frits Went amplio estos resultados. 
Coloco las yemas extraidas de los coleoptilos de avena en 
bloques de agar, con el objetivo de recolectar la hipotetica 
hormona del fototropismo (Figura 39.8b). Despues coloco 
bloques de agar que habfan estado expuestos, o no, a yemas 
de avena descentradas de los coleoptilos decapitados de otros 
individuos. Si los bloques de agar habfan estado expuestos a 
las yemas de avena, los talos responderian doblandose, in- 
cluso aunque los tallos permanecieran en la oscuridad du- 
rante la totalidad del experimento. De esta forma, Went con- 
siguio producir la respuesta fototropica con el estimulo de la 
luz. Ya que favorece la elongacion de las celulas del brote, 
Went nombro a la hormona auxina (del griego auxein, in- 
cremental). La auxina fue la primera hormona vegetal que 
se descubrio. 

Aislamiento y caracterizacion de la auxina £1 trabajo 
de Went dio a los investigadores un sitio donde buscar la hor- 
mona fototropica, ya que estaba en alguna parte en los 
bloques de agar usados en el experimento, junto con una 
forma de identificarla. Si podia encontrarse una molecula que 
producia la respuesta en brotes decapitados de doblarse, era 
probable que estuviese la hormona de la auxina. 

Tras anos de esfuerzo, los investigadores de dos laborato- 
ries consiguieron, de forma independiente, aislar y caracteri- 
zar la auxina. La hormona resulto ser acido indolacetico, o 
IAA. En una planta tfpica, estan presentes unos 50ng de IAA 
por cada 50 g de tejido fresco. Esta es una concentracion de 
unos 280nM (nanomolares). 

<:Por que estas observaciones sobre la estructura de la auxina 
y su concentracion son interesantes? Al igual que las otras hor- 
monas vegetales presentadas en este capitulo, la auxina es una 
pequena molecula con una estructura relativamente simple. 
Esta presente en cantidades tan pequenas que es dificil medir su 
concentracion. Sin embargo, su impacto es enorme. La auxina 
puede doblar tallos, en algunos casos haciendo que los troncos 
de los arboles esten encorvados de forma permanente. 

La hipotesis de Cholodny-Went Los experiments de 
Went fueron un adelanto muy importante en la investigacion 
del procesamiento de la informacion, ya que confirmaron la 
hipotesis de la hormona y llevaron al descubrimiento de y ca- 
racterizacion de la IAA. Pero los experimentos de Went tam- 
bien inspiraron una hipotesis importante sobre como produce 
la hormona la respuesta de que la planta se doble. Trabajando 
de forma independiente, tanto N. O. Cholodny como Went 
propusieron que el fototropismo derivaba de una distribucion 
asimetrica de la auxina. La hipotesis de Cholodny-Went argu- 



(a) La senal fototropica es una sustancia qufmica. 



Luz 




La sustancia 
qufmica se difunde 
a traves del agar 




Agar permeable: 

el brote se dobla 
hacia la luz 



Mica impermeable: 

no se dobla 



(b) La hormona puede hacer que se doble en la oscuridad. 




La compensacion 
de los bloques 



Dejar tiempo 
para que la hormona 
se difunda en el bloque provoca que los 

deagar. \ brotes que no 

estan 
expuestos 

a la luz 
se doblen. 



(c) La hormona provoca el doblaje alargando las celulas. 





Las celulas 
del lado 
en sombra 
se alargan 
en respuesta 
a la hormona 
(puntos rojos) 



FIGURA 39.8 Prueba experimental que corrobora la hipotesis 
de la hormona del fotropismo. (a) Los coleoptilos se doblan en 
respuesta a la luz si se deja que las sustancias de la yema se 
desplacen hacia abajo. (b) Si puede doblarse en la oscuridad, la luz 
no es directamente necesaria para la respuesta. Solo es necesaria la 
hormona. (c) Durante la respuesta fototropica el doblaje ocurre 
porque las celulas de la parte en sombra del brote se alargan. 



menta que la auxina producida en las yemas de los coleoptilos 
se desplaza de una parte de la yema a otra en respuesta a la 
luz. Entonces la auxina se transporta directamente a una parte 
del brote. Ya que la concentracion de auxina es mayor en una 
parte que en otra, las celulas de una parte del coleoptilo 
se alargan mas que las celulas de la otra parte y la planta se 
dobla como se muestra en la Figura 39.8c. 
Sin embargo, otros investigadores propusieron una hipotesis 
mas simple. Sugirieron que la luz azul descompone o desactiva 
la auxina de alguna otra forma. Si es asi, la distribucion asi- 
metrica resultarfa no del procesamiento de la informacion 
sino de la destruction de la auxina en una parte de la yema. 
Para probar estas alternativas, Wislow Briggs cultivo semille- 
ros de maiz en oscuridad, corto sus yemas y las coloco en blo- 
ques de agar. Como muestra la Figura 39.9, bien mantuvo las 
yemas y los bloques de agar en la oscuridad o los expuso en 
parte a la luz. Luego puso los bloques de agar de cada trata- 
miento en un lado de los coleoptilos decapitados. 
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Experimento 



Pregunta: ^Como se desarrolla la distribucion 
asimetrica de la auxina, que provoca el doblaje 
en las yemas de los brotes? 



Hipotesis: La auxina se destruye en la parte soleada de la yema 
del brote lo que deriva una distribucion asimetrica. 



Luz 



Baja 

concentracion 




Alta 

concentracion 



Hipotesis nula: La auxina no se destruye por la luz en la zona 
en la parte soleada de la yema del brote. 



Diseho del experimento: 

Oscuridad 



La auxina 
se difunde 
en el bloqi 



Luz 




Se colocan 
bloques 
de agar 
en una parte 
del brote 
decapitado 




Yema de brote 
de maiz 

Bloque de agar 



Prediccion: Los bloques de agar bajo las yemas de los brotes 
tratados con luz provocaran una menor respuesta de doblaje. 

Prediccion de la hipotesis nula: Los bloques de agar 

de ambos tratamientos llevaran a respuestas de doblaje similares. 



Resultados: 

Oscuridad 




Luz 




La respuesta de doblaje es similar en ambos tratamientos. 



Conclusion: La luz no destruye la auxina de la parte 
soleada de la yema de un brote. La hipotesis 
nula se corrobora. 



Experimento 



Pregunta: ^Como se desarrolla la distribucion 
asimetrica de la auxina, que provoca el doblaje, 
en las yemas de los brotes? 



Hipotesis: La auxina se desplaza del lado soleado de la yema 
del brote al lado que esta en sombra, resultando en una distribucion 
asimetrica. 

Luz Baja ^^^^ Alta 

^v^V .^M^B^X concentrac '° n concen 









> 
























© © 



Hipotesis nula: La auxina no se desplaza del lado soleado 
de la yema del brote al lado que esta en sombra. 



Diseho del experimento: 

Luz 



xV 4 



La lamina 
de mica divide 
la yema por 
completo 



Luz 



La lamina 
de mica 
divide 
la yema 
parcialmente 



Se colocan 
bloques de agar 
de cada lado 
sobre el brote 
decapitado 




Prediccion: En la yema completamente dividida, ambos bloques 
de agar provocaran el mismo grado de doblaje. En la yema 
parcialmente dividida, el bloque que recibe la mayona de la luz 
provocara un doblaje menor. 

Prediccion de la hipotesis nula: En ambos tratamientos 
ocurrira el doblaje en igual grado. 



Resultados: 



J11,5° 



■111,2° 




15,4° 



Interpretacion: la mica evito 
que la auxina fluya al lado 
en sombra y los brotes 
se doblan en igual grado. 



Interpretacion: la mica 
se distribuyo al lado en sombra, 
que se doblo mas que el 
lado soleado. 



Conclusion: La distribucion asimetrica de la auxina 
resulta de la redistribucion lateral en la yema. 



FIGURA 39.9 Comprobacion experimental de la hipotesis de la 
destruccion de la auxina. 



En respuesta, los coleoptilos de cada tratamiento se doblaron 
en igual grado, unos 26° desde la vertical. Este resultado es 
coherente con la hipotesis de la destruccion de la auxina. Si la 
luz destruye la auxina, el bloque expuesto a la luz debena ser 
mucho menos efectivo a la hora de inducir el doblamiento. 



FIGURA 39.10 Comprobacion de la hipotesis de la 
redistribucion de la auxina. 

O PREGUNTA Considera la hipotesis de que cortar las yemas de 
los coleoptilos y la insercion de las laminas de mica altera la 
actividad celular normal. iQue prediccion hace esta hipotesis? 



Para probar el modelo de Cholodny-Went, Briggs dividio 
completa o parcialmente las yemas en mitades con una pieza 
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fina de mica, que es impermeable a las moleculas disueltas (Fi- 
gura 39.10). La idea aquf era que el movimiento de la auxina 
se pararia en las yemas completamente divididas y en los blo- 
ques de agar, pero no se pararia en las yemas parcialmente divi- 
didas y los bloques de agar. Para probar esta prediction, Briggs 
coloco los bloques resultantes en un lado de los brotes decapi- 
tados y registro la respuesta de doblaje. El resultado de la yema 
dividida por completo era coherente con los primeros resulta- 
dos. No hubo diferencia entre el doblaje inducido en el lado ba- 
nado por la luz del sol y el lado en sombra. Pero como predijo 
la hipotesis de Cholodny-Went, las respuestas de doblaje difi- 
rieron en la yema parcialmente dividida. El lado apartado de la 
luz indujo un doblaje mucho mayor, lo que indica que la au- 
xina se movio de un lado de la yema a otro. La Figuras 39.9 y 
39.10 resumen dos hipotesis plausibles que compiten y dejan 
claro, pero contrastan, las predicciones sobre el comporta- 
miento de la auxina. Los disenos experimentales de Brigg pro- 
baron de forma elegante las predicciones. El modelo de distri- 
bution asimetrica consiguio explicar como lleva la auxina a 
una elongacion celular asimetrica y por tanto al fototropismo. 

El receptor de auxina Decadas de experimentos conven- 
cieron a los biologos de que las celulas en las partes mas bajas 
de los coleoptilos teman que contener un receptor para la au- 
xina. Los investigadores adoptaron una estrategia sencilla 
para encontrar la molecula receptora: adjuntaron un marca- 
dor radioactivo a la hormona, trataron las celulas con la mo- 
lecula marcada y purificaron la protema a la que se unio. 

Aunque la purification de la molecula de union resulto ser 
muy compleja, en 1985 los biologos consiguieron aislar la 
protema de union a la auxina 1, o ABP1, a partir de plantas 
de maiz. Desde entonces, los experimentos han confirmado 
que la ABP1 es un receptor de la auxina que se encuentra en 
la membrana plasmatica de las celulas del tallo y las hojas. El 
gen que codifica la ABP1 se ha secuenciado y los investigado- 
res buscan otras protemas que puedan actuar como recepto- 
res de auxina. 

Cuando la ABP1 se une a la auxina provoca la elongacion 
de las celulas y el fotropismo, pero <:c6mo? 

Respuesta de elongacion celular Para explicar como 
provoca la auxina la elongacion celular, se propuso que una 
vez que la ABP1 se unfa a la auxina, la cascada de transduc- 
tion de senales que sigue lleva a un incremento de H + -ATPa- 
sas o bombas de protones en la membrana. Recuerda del Ca- 
pitulo 38 que las bombas de protones utilizan energfa del 
ATP para sacar los protones de la celula en contra de un gra- 
dients electroqmmico. Ya que el pH de la pared celular baja 
cuando las H + -ATPasas estan activas, la idea de que estas 
bombas sean las responsables de la elongacion celular llego a 
conocerse como hipotesis del crecimiento acido. 

Para entender esta hipotesis, hay que darse cuenta de que 
tienen que pasar dos cosas para que una celula alargue: 

1. El agua tiene que entrar en la celula para aumentar su volu- 
men y turgencia de la pared celular (Figura 39.11a). Las 

bombas de protones podrian causar la entrada de agua, por- 
que el potasio (K + ) u otros iones positivos suelen entrar en 
una celula tras el bombeo de protones, y porque el azucar 



entra a traves de los cotransportadores de protones. A me- 
dida que las concentraciones de estos iones se incrementan 
dentro de la celula, el agua continua a traves de la osmosis. 

2. La pared celular debe expandirse para crear un volumen 
mayor (Figura 39.11b). Ahora esta bien establecida una co- 
nexion entre la acidification y la expansion de la pared celu- 
lar, ya que los investigadores han descubierto dos clases de 
protemas de la pared celular que incrementan la longitud de 
las celulas cuando el pH de la pared cae bajo 4,5. Estas pro- 
temas, llamadas expansinas, se han encontrado en muchas 
variedad especies y tejidos, y los genes que las codifican se 
han identificado. Sin embargo, lo que realmente hacen las 
expansinas todavfa esta por determinar. Una posibilidad es 
que hagan que las paredes celulares sean extensibles interfi- 
riendo con los enlaces ionicos entre las microfibrilas de celu- 
losa y otros componentes de las paredes. La elongacion de 
las celulas ocurre cuando la pared celular existente se 
huelga, se producen nuevas microfibrilas de celulosa para 
extender la longitud de la celula. 

Para probar la hipotesis del crecimiento acido, los investi- 
gadores han utilizado anticuerpos que se unen a la H + -AT- 
Pasa. Cuando los anticuerpos se etiquetan con una molecula 
fluorescente, pueden usarse para cuantificar el numero de 
bombas de protones en una membrana plasmatica. Los biolo- 
gos han descubierto que, cuando los brotes de maiz se tratan 
con auxina adicional junto con anticuerpos etiquetados con 
fluorescente a la H + -ATPasa, el numero de bombas de proto- 
nes incrementa en un 80 por ciento en relation a los controles 
sin tratar. Tambien se ha demostrado que las celulas tratadas 
con auxina pueden disminuir el pH de la pared celular hasta 
la unidad (cuando el valor normal es de entre 5,5-4,5) 

Basandose en estos resultados la mayoria de los biologos 
estan de acuerdo en que la hipotesis del crecimiento acido ex- 



Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... O 

La cadena de eventos implicada en el fotrofismo puede 
resumirse de la siguiente manera: 

• Cuando las fototropinas de las celulas de las yemas de 
brotes absorben la luz azul la auxina se redistribuye al lado 
en sombra de la yema. 

• La auxina baja por el brote y se une a la protema receptora 
ABP1 en la membrana plasmatica de las celula objetivo. 

• Estas celulas se alargan cuando la ABP1 activada lleva a la 
instalacion de bombas de protones adicionales y la 
activacion de las protemas expansinas. 

Deberias ser capaz de... O 

1) Hacer un diagrama,analogo al que hiciste al final de la 
Seccion 39.1 que describa cada una de estas fases. 

2) Anotar en el diagrama comentarios que resuman las 
evidencias experimentales de cada una de estas fases de la 
via de procesamiento de la informacion. 

3) En base a la informacion de esta seccion, hacer una 
pregunta sobre la via que aun esta por responderse. 
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(a) PRIMERA NECESIDAD DE LA HIPOTESIS DEL CRECIMIENTO ACIDO: EL AGUA TIENE QUE ENTRAR 
EN LA CELULA PARA AUMENTAR LA TURGENCIA 



Microfibrila de celulosa 
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1. Cuando la auxina se une con la 
ABP1 , la conversion de la senal 
resultante provoca un incremento 
del numero de H + -ATPasas 
(bombas de protones) 
en la membrana. 



ATP 



2. Las bombas de protones 
incrementan la acidez 
de la pared celular fuera de 
la membrana. 



3. La acidez de la pared celular 
hace que los iones de carga 
positiva, como el potasio (K + ) 
entren a traves de canales, 
y los azucares entren 
por los cotransportadores. 



4. A medida que la concentracion 
de iones incrementa dentro de 
la celula, el agua entra 
por osmosis, haciendo 
que la turgencia de la celula 
aumente. 



(b) SEGUNDA NECESIDAD DE LA HIPOTESIS DEL CRECIMIENTO ACIDO: LA PARED CELULAR TIENE QUE EXPANDIRSE 

H + H+ Azucar_ ^ + h+ 
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Pared celular acidificada 
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1. Cuando la auxina se una con la 
ABP1 , la conversion de la senal 
resultante provoca un incremento 
del numero de H + -ATPasas 
(bombas de protones) 
en la membrana. 



2. Las bombas de protones 
incrementan la acidez 
de la pared celular fuera de 
la membrana. 




Agua 



3. La acidez de la pared celular 
hace que las proteinas llamadas 
expansinas holguen 
las conexiones entre las 
microfibrilas de celulosa. 




4. La elongacion celular ocurre 
y se producen nuevas 
microfibrilas de celulosa. 



FIGURA 39.1 1 Hipotesis del crecimiento acido para la elongacion celular. Cuando las bombas de protones activadas 
disminuyen el pH fuera de la membrana celular en respuesta a la auxina, una serie de eventos llevan a (a) una ingesta de 
agua y (b) la expansion de la pared celular. El resultado es la elongacion de la celula. 

O PREGUNTA ^Que pasan'a si la turgencia incrementase pero la pared celular no se expandiese? £Que pasan'a si la pared 
celular se expandiese pero no incrementase la turgencia? 



plica como se alargan las celulas vegetales. El papel de la au- 
xina en la respuesta fototropica puede cualificarse como el 
ejemplo mejor comprendido del procesamiento de la informa- 
tion en las plantas. 

393 Luz roja y extremo rojo: 
germinacion, f loracion 
y elongacion del tallo 



Estudiar el fototrofismo es satisfactorio porque los tres 
componentes del procesamiento de la informacion se com- 
prenden relativamente bien. Sin embargo, en mucho casos 
solo esta bien caracterizada parte de la via del procesa- 
miento de la informacion, y los investigadores estan inten- 
tando ampliar nuestro entendimiento de la transduccion de 
senales, o interacciones hormonales, o mecanismos de res- 



puesta. Incluso asi, los principios generales del procesa- 
miento de la informacion suenan a verdad: las plantas son 
selectivas sobre la informacion que reciben y la procesan de 
manera escalonada. 

Para una representacion de este punto, considera el estudio 
que demuestra que ademas de las longitudes de onda azules, 
las plantas son sensibles a las longitudes de onda rojas y del 
extremo rojo del espectro visible. Esta sensibilidad es intere- 
sante, ya que las longitudes de onda rojas y del extremo rojo 
comunican senales muy diferentes a una planta. La luz roja 
(longitudes de onda entre 660-700 nm) conduce a la fotosni- 
tesis, justo como la luz azul (vease Figura 39.3). Pero los pig- 
mentos fotosinteticos no absorben muy bien las longitudes de 
onda del extremo rojo (mas de 710 nm). En su lugar, actuan 
como una senal importante sobre el medio local. Ya que las 
longitudes de onda del extremo rojo suelen pasar a traves de 
las hojas en vez de ser absorbidas, son prominentes en la luz 
que se filtra a traves de las hojas de los arboles antes de que 
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TAB LA 39.1 £C6mo a fee tan a la germination de las 
semillas de lechuga la luz roja y la luz del extremo rojo? 

Los biologos expusieron semillas de lechuga a destellos de luz que 
contenian una de dos longitudes de onda: roja o extremo rojo (FR). 
Tras la exposicion a la luz, las semillas se humedecieron y se 



mantuvieron en la oscuridad varios dias. 

Exposicion a la luz Germinacion (%) 

Ninguna 9 

Rojo 98 

Rojo + FR 54 

Rojo + FR + Rojo 100 

Rojo + FR + Rojo + FR 43 

Rojo + FR + Rojo + FR + Rojo 99 

Rojo + FR + Rojo + FR + Rojo + FR 54 

Rojo + FR + Rojo + FR + Rojo + FR + Rojo 98 



O PREGUNTA De acuerdo a los datos de arriba, £cual es la tasa 
media de germinacion de las semillas de lechuga que se expusieron 
a la luz azul? a la luz del extremo rojo? ^Corno se comparan estos 
valores con la tasa de germinacion que se entierran bajo tierra y no 
reciben nada de luz en absoluto? 

lleguen al suelo del bosque. La luz del extremo rojo indica 
sombra. 




en www.masteringbio.com 



Sensing Light 

La primera pista de que las plantas controlan la luz roja y 
del extremo rojo surgio de estudios sobre la germinacion de la 
lechuga. Las semillas de lechuga que brotan se ven afectadas 
por la luz. Gracias a la exposicion de las semillas a varias lon- 
gitudes de onda diferentes y anotando la frecuencia de la ger- 
minacion, los investigadores descubrieron que las tasas de 
germinacion repuntaban cuando las semillas reciben luz roja 
(unos 660 nm). Para interpretar esta observacion, los biolo- 
gos se dieron cuenta de que la lechuga prosperaba mejor 
cuando crecfa bajo la luz solar brillante. Pero el efecto estimu- 
lador de la luz roja desaparecfa cuando las semillas se expo- 
man mas tarde a la luz roja lejana, lo que indicaba que las se- 



millas estaban en sombra. La germinacion se inhibfa de forma 
mas efectiva con longitudes de onda cerca de los 735 nm. 

Como muestran los datos de la Tabla 39.1, la luz roja y de 
la roja lejana actuan como un interruptor de la germinacion 
de la lechuga. En esta especie, la luz roja facilita la germina- 
cion, mientras que la luz roja lejana la inhibe. La ultima lon- 
gitud de onda sentida por la semilla determina si ocurre la ger- 
minacion a un rango alto. Esta fue una observacion critica 
importante. Implico que las plantas sentfan la luz roja y del 
extremo rojo de forma conjunta. <:C6mo ocurre esto? 

Fitocromas como receptores de luz roja/ 
del extremo rojo 

Para interpretar el cambio de luz roj a/del extremo rojo en la 
germinacion de las semillas, los biologos propusieron la hipo- 
tesis de que el mismo pigmento absorbia ambos tipos de lon- 
gitud de onda. De hecho, sugirieron que el pigmento existe 
bajo dos formas, o conformaciones: una forma absorbe la luz 
roja y la otra absorbe la luz del extremo rojo. La idea era que 
el cambio de comportamiento, o lo que los investigadores Ha- 
inan fotorreversibilidad, ocurre porque la absorcion de la luz 
hace que el pigmento fotorreceptor cambie de forma, al igual 
que una luz cambia de moverse arriba o abajo en respuesta a 
un toque. Cada conformacion seria responsable de una res- 
puesta diferente. 

Los biologos que sugirieron esta hipotesis llamaron al pig- 
mento propuesto fitocroma («planta-color»). Se pensaba que 
los fitocromas eran receptores especializados de la luz, diferente 
de cualquiera de los pigmentos involucrados en la absorcion de 
luz durante la fotosmtesis. Esta hipotesis era logica porque los 
pigmentos fotosinteticos no son fotorreversibles. No experi- 
mentan un cambio de forma drastico cuando absorben luz, en 
su lugar uno de sus electrones asciende hasta un alto estado de 
energfa (vease Capitulo 10). Las respuestas dependientes de la 
luz se observan en semillas que no tienen clorofila, asf como en 
plantas que crecen en la oscuridad, que tienen tan poca cloro- 
fila que son extremadamente palidas. 

La Figura 39.12 ilustra la hipotesis de la fotorreversibili- 
dad. La idea era que la conformacion de los fitocromas 11a- 
mado P r (fitocroma rojo) absorbe la luz roja. Otra conforma- 
cion de la misma molecula, llamada P fr (fitocroma de la luz 
del extremo rojo), absorbe la luz roja lejana. De acuerdo a la 




FIGURA 39.12 La hipotesis de la fotorreversibilidad para el comportamiento de los fitocromas. De acuerdo a la 
hipotesis de la fotorreversibilidad, (1 ) la proteina de los fitocromos tiene dos conformaciones distintas; (2) la conformacion 
P r absorbe luz azul, mientras que la conformacion P fr absorbe la luz del extremo rojo; (3) cuando cualquiera de las formas 
absorbe luz, la convierte a la otra forma; y (4) la forma P fr estimula la germinacion, mientras que la P r la inhibe. 
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hipotesis de la fitorreversibilidad, cada conformacion cambia 
a otra cuando absorbe su longitud de onda preferente. 

Como muestra el Cuadro 39.2, tambien hay otra respuesta a 
la luz roja y del extremo rojo, la floracion en respuesta a la du- 
ration del dia, que tambien muestra fotorreversibilidad. Y los 
investigadores se preguntan si los fitocromas podrian desenca- 
denar incluso otra respuesta a la luz del extremo rojo, la elonga- 
tion del tallo. Si has cultivado semillas de judfas en un espacio 
interior y has visto los brotes alargarse y crecer altos, has visto 
esta respuesta del extremo rojo a la luz de primera mano. Las 
judfas suelen crecer bajo la luz solar al natural. Si crecen en un 
espacio interior, las plantas reaccionan como si estuvieran a la 



sombra e intentan crecer lo suficientemente altas para alcan- 
zar la luz del sol. 

Basandose en estas observaciones, los biologos propusie- 
ron que los fitocromas podnan ser el principio de la via de 
procesamiento de la information que pueden llevar a la ger- 
mination, la elongation del tallo o la floracion. <;Era correcta 
alguna de estas ideas? 

£C6mo se aislaron los fitocromas? 

Las plantas jovenes de maiz, al igual que las semillas de judfas, 
alargan sus tallos en respuesta a la carencia o exposition a un 



CUADRO 39. 



Fotoperiodismo, floracion y fotorreversibilidad 



El fotoperiodismo es cualquier respuesta 
por parte de cualquier organismo que se 
basa en un fotoperiodo, es decir, la dura- 
cion relativa del dia y la noche. En las plan- 
tas, la capacidad de calibrar un fotope- 
riodo es importante porque permite que 
los individuos respondan a los cambios cli- 
maticos estacionales, como por ejemplo, 
florecer cuando hay polinizadores disponi- 
bles y cuando los recursos para la produc- 
tion de semillas son abundantes. Los ex- 
perimentos sobre el fotoperiodismo en 
plantas han demostrado que, respecto a 
las flores, las plantas pueden clasificarse en 
tres categories (Figura 39.13a): 
1. Las plantas de dia largo florecen a 



mediados de verano cuando los dias 
son mas largos y las noches mas cor- 
tas.Ciertas plantas (como rabanos, le- 
chugas, espinacas, maiz, lirios) solo flo- 
recen cuando los dias superan una 
cierta duration, normalmente entre 1 0 
y 1 6 horas, dependiendo de la especie. 

2. Las plantas de dia corto florecen en 
primavera, a finales del verano o en 
otono. Algunas plantas (como aster, 
flores de pascua,crisantemos) florecen 
solo si los dias son mas cortos que una 
duration determinada. 

3. Las plantas de dia neutro florecen sin 
atender ningun fotoperiodo. La dura- 
tion del dia no tienen ningun efecto en 



(a) ^Como responden las plantas a las diferencias en la duration del dia? 



Horas 

12 



Plantas Plantas Plantas 
de dfa largo de dfa corto de dia neutro 

(noche corta) (noche larga) (noche neutra) 



18 



24 



Dia largo 



Dia corto 



(b) <[C6mo responden las plantas a las noches interrumpidas por luz? 



Rayo de luz 



Dia corto 



FIGURA 39.1 3 Las diferentes especies responden a los fotoperiodos de diversas 
formas. (a) Las respuestas de floracion al fotoperiodo se clasifican en tres categories: (b) en 
este individuo, un segmento del cromosoma 9 (bianco) y un segmento del cromosoma 22 
(morado) ha sido intercambiado por translocacion. (c) Los rayos de luz durante la noche 
alteran la respuesta al fotoperiodo de las especies de dia corto (noche larga). 

O EJERCICIO Ahade una parte (c) a esta figura que muestre un experimento en el que se 
interrumpe un dia largo por un periodo de oscuridad. Pista: un periodo de oscuridad 
durante el dia no cambia la percepcion de las plantas de la duracion de la noche. 



la floracion de las rosas, los dientes de 
leon, los tomates, los pepinos y otras 
plantas herbosas (plantas que se adap- 
tan al crecimiento en tierras que han 
sido alteradas lo suficiente como para 
retirar o danar la vegetacion existente). 

Incluso aunque los investigadores to- 
davia se refieren a especies de «dia corto» 
o «dia largo» las plantas realmente no 
sienten la duracion del dia. En su lugar, 
controlan la duracion de la noche. Esta hi- 
potesis se probo en experimentos clasi- 
cos sobre la floracion de una planta de 
dia corto Uamada Xanthium, la cual nece- 
sita menos de 16 horas de luz para flore- 
cer. Para explorar lo que perciben las 
plantas cuando sienten un fotoperiodo, 
los investigadores criaron Xanthium en 
camaras de cultivo donde se podian con- 
trolar todos los aspectos del entorno y 
donde se podia manipular el fotoperiodo. 
Los investigadores descubrieron que la 
interrupcion del periodo del dia con os- 
curidad no suponia ninguna diferencia 
para la floracion. Por el contraio, la inte- 
rrupcion del periodo de la noche con la 
luz si que importaba. Para interpretar 
estos resultados, los investigadores for- 
mularon la hipotesis de que cuando las 
noches se interrumpian con periodo de 
luz corto, las plantas respondian al medio 
como noche corta. Los siguientes experi- 
mentos mostraron que las plantas de dia 
largo tambien respondian a las interrup- 
ciones de la duracion de la noche, pero 
las especies de dia neutro no lo hacian 
(Figura 39.1 3b). Basandose en estas ob- 
servaciones, podria argumentarse que las 
plantas deberian clasificarse como de 
noche corta en lugar de dia largo, o no- 
che larga en lugar de dia corto, y de 
noche neutra en lugar de dia neutro. 
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Cuando los investigadores exploraron 
el fenomeno de la interruption de la 
noche con mas detalle,descubrieron algo 
interesante. En las plantas de dia corto 
(noche larga), la floracion se inhibia de 
forma mas eficiente interrumpiendo el pe- 
riodo de oscuridad con luz roja (longitu- 
des de onda de unos 660 nm). Pero un 
rayo posterior de luz del extremo rojo (lon- 
gitudes de onda de unos 735 nm) borraba 
el efecto (Figura 39.14).lnversiones analo- 
gas se dieron en las plantas de dia largo 
(noche corta). Esta fue la primera pista de 
que la floracion podn'a desencadenarse 
gracias a un pigmento fotorreversible 
como el fitocroma. 

Los trabajos posteriores confirmaron la 
hipotesis del fitocroma y explicaron como 
este pigmento permite que las plantas ca- 
libren la duracion de las noches:en la os- 
curidad, P fr se revierte a P r . La cantidad de 
P r que se acumula debido a la reversion 
depende de la duracion de la noche. 
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FIGURA 39.1 4 Los destellos de luz roja y luz del extremo rojo cambian la respuesta al 
fotoperiodo. Si los rayos de luz roja y luz del extremo rojo se alteran durante la noche, la 
respuesta de floracion de las plantas se correlaciona con la ultima noche experimentada. 



exceso de luz del extremo rojo. Este comportamiento sugiere 
que las plantas jovenes de maiz tienen una protema receptora 
para la luz del extremo rojo. Para continuar con esta observa- 
tion, los investigadores purificaron protemas de coleoptilos de 
mafz y consiguieron aislar una que era fotorreversible. En con- 
creto, cuando la protema se colocaba en una solution y se expo- 
ma a una luz roja alter ada y a una luz roja lejana, el color de la 
solution cambio de azul a verde azulado y viceversa. 

Los cambios de color corroboran la hipotesis de que la 
protema absorbe tanto la luz roja como la del extremo rojo. 
Basandose en estos datos, los biologos declararon que habfan 
conseguido aislar los fitocromas. Fue en el ano 1959. 

Mas recientemente, el gen que codifica los fitocromas se ha 
aislado y secuenciado. De hecho, el genoma de Arabidopsis 
thaliana tiene cinco genes distintivos que codifican las protef- 
nas de los fitocromas. El nombre de los genes es fitocromas A, 
B... asf hasta la E, y se simbolizan como PHY A, PHYB, y asf 
sucesivamente. Las protemas que codifican estos genes contie- 
nen una pequena molecula de pigmento que absorbe la luz de 
la parte roja y del extremo rojo del espectro. Ademas, parece 
ser que las cinco protemas son fotorreversibles. Como muestra 
la Figura 39.15, una parte de la molecula de los fitocromas 
cambia de forma en respuesta a la luz roja y del extremo rojo. 
La forma cambia porque los fitocromas para ganar o perder 
un grupo fosfato, segun los cambios de forma provocados por 
la luz azul, resultan en la fosforilacion de las fototropinas. 

Por ultimo, datos recientes sugieren que diferentes fitocro- 
mas del mismo individuo pueden ser los responsables de varios 
tipos de respuestas a la luz roj a/del extremo rojo. Por ejemplo, 
el producto del gen PHYB esta involucrado con las formas mu- 
tantes de la Arabidopsis. Pero los individuos de Arabidopsis 
con PHYB tambien tienen respuestas anormales de elongation 



del tallo, lo que indica que estos fitocromas particulares desem- 
penan una funcion en la elongation del tallo asf como en la 
germination. La elongation del tallo tambien se ve afectada 
por los productos genicos de PHYA, PHYD y PHYE. PHYD y 
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FIGURA 39.1 5 Los fitocromos cambia de forma tras absorber 
luz roja y del extremo rojo. Este diagrama muestra como una 
subunidad de los fitocromas cambia de forma en respuesta a la 
absorcion de luz roja o del extremo rojo. Los cambios de forma se 
corresponden con las conformaciones P r y P fr de los fitocromas. 

O PREGUNTA <;En que se relaciona este cambio de forma con la 
trasduccion de senales? 
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PHYE son responsable del control de la duration de la noche y 
de provocar una respuesta de floracion apropiada. 

<:C6mo se traduce en una action que afecta a la germina- 
tion, la elongation del tallo y la floracion, asi como otras res- 
puestas a la luz roja y de la roja lejana? la information pre- 
sente en cada uno de los cambios P r -Pf r ? Esta pregunta nos trae 
al punto clave de la investigation sobre los fitocromas. La res- 
puesta parece ser complicada, un estudio sugiere que casi un 
tercio de todos los genes de Arabidopsis estan involucrados en 
las caracterfsticas de crecimiento alongado para evitar la som- 
bra. Continuan los trabajos que unen el cambio de los fitocro- 
mas a las respuestas de germination y elongation. 

Comprueba si lo has entendido 



39 A Gravedad: respuesta gravitropica 

Las longitudes de onda, la cantidad y la direction de la luz que 
recibe una planta cambian con la estacion, el tiempo, la hora 
del dia y la sombra de otras plantas. La gravedad no podria ser 
diferente. La luz es variable y puede venir casi en cualquier di- 
rection, pero la gravedad es constante y unidireccional. La luz 
significa comida, la gravedad facilita information sobre como 
deberfan orientarse las plantas en el espacio. Los brotes suelen 
responder a la gravedad creciendo hacia arriba, y las rafces 
suelen responder creciendo hacia abajo (Figura 39.16). <;C6mo 
sienten las plantas la gravedad de forma que pueden usar una 
senal para orientar el cuerpo? 

En 1881 Charles y Francis Darwin publicaron uno de los 
primeros resultados experimentales sobre el gravitropismo, la 
capacidad de moverse en respuesta a la gravedad. Para enten- 
der el resultado, recuerda del Capitulo 36 que las terminacio- 
nes de las yemas de las rafces estan cubiertas por un conjunto 
de celulas protectoras duras llamadas cofias (Figura 39.16). Los 
Darwin descubrieron que las rakes dejaban de responder a la 
gravedad si se retiraban las cofias. Esta observation sugirio que 
la gravedad se percibfa en alguna parte dentro de la cofia. 



(a) Las rafces crecen (b) Los brotes crecen hacia 

hacia abajo. arriba (hacia fuera en muchas 

especies). 




FIGURA 39.1 6 El gravitropismo tiene lugar tanto en las rakes 
como en los brotes. Las fotos muestran la germinacion de semillas 
de mai'z. Las flechas azules indican la direccion de la gravedad. Las 
rafces siempre crecen en direccion a la gravedad. En las especies con 
habito de crecimiento erguidojos brotes responden a la gravedad 
creciendo en direccion opuesta a ella. En las especies que forman 
matas o se extienden lateral me nte, los brotes responden a la 
gravedad creciendo en horizontal. 

Hace poco, los biologos demostraron de forma precisa las 
celulas que estan implicadas en la perception de la gravedad 
en las rafces de Arabidopsis. Matando diminutos bloques de 
celulas con rayos laser, los investigadores demostraron que las 
celulas ilustradas en la Figura 39.17b, directamente al centro 
de la cofia, es lo mas importante para la regulation de la res- 
puesta gravitropica. Basandose en estos resultados, los biolo- 
gos estan seguros de que saben el lugar en el que se percibe la 
gravedad en las raices. Las celulas en las yemas de los tallos 
responden a la gravedad e inician el gravitropismo. 

La hipotesis de los estatolitos 

Para explicar como perciben las plantas la gravedad, los bio- 
logos propusieron que una molecula ubicada en las celulas de 
la cofia actua como un receptor de la presion o de la elastici- 



(a) Las yemas de las rafces (b) Las celulas que perciben 

tienen una capsula protectora. la gravedad estan 

en el centro de la capsula. 




FIGURA 39.1 7 Prueba experimental de que las celulas que 
perciben la gravedad se ubican en la cofia. (a) La cofia es una 
estructura protectora. (b) cuando las celulas marcadas en naranja se 
matan de forma experimental, la respuesta a la gravedad de las 
rafces se reduce drasticamente. 



Si entiendesque... O 

• Las plantas responden a la luz roja y del extremo rojo a 
traves de los fitocromas, que cambian de forma y actividad 
cuando absorben luz roja o del extremo rojo. 

• La luz roja actua como indicador de la luz solar o del dfa, 
mientras que la luz del extremo rojo actua como indicador 
de sombra o de la noche. 

Deben'as ser capaz de... O 

1) Explicar por que es adaptativo que la luz roja desencadene 
la germinacion de la semillas de lechuga mientras que la luz 
del extremo rojo la inhibe. 

2) Explicar por que es adaptativo que las plantas que suelen 
crecer en habitats soleados alarguen los tallos en respuesta 
a la luz del extremo rojo. 

3) Explicar por que es adaptativo que las elongaciones de los 
cambios nocturnos afecten a la tendencia de florecer en 
algunas especies. 



Capitulo 39 Sistemas sensitivos, senales y respuestas de las plantas 871 




LA AUXINA COMO SENAL GRAVITROPICA 



Celula de la yema 
de la raiz (o brote) 



Los amiloplastos 
son empujados 
al fondo 
de la celula 
por la gravedad 



Receptores de la presion activados 



FIGURA 39.1 8 La hipotesis del estatolito declara que los 
amiloplastos estimulan las celulas sensoriales. Los amiloplastos 
estan rellenos de almidon. Son densos, de forma que pueden 
hundirse en respuesta a la gravedad. La hipotesis del estatolito 
predice que los receptores de la presion de la membrana plasmatica 
se activan como resultado. 

O EJERCICIO Asumiendo que el receptor es una proteina,sugiere 
una hipotesis para explicar como ocurre la transduccion de senales 
en respuesta a la presion de un estatolito. 

dad. En concreto, la hipotesis de los estatolitos argumenta 
que los densos organelos de almacenaje de almidon llamados 
amiloplastos funcionan como receptores de la gravedad (Fi- 
gura 39.18). La idea es que la gravedad tira de los amiloplas- 
tos pesados hasta el fondo de las celulas, donde de alguna 
forma el peso del amiloplasto activa una protefna sensorial 
que inicia la respuesta gravitropica. 

La hipotesis del estatolito se inspiro por la forma en que 
muchos animales perciben la gravedad. Por ejemplo, las lan- 
gostas levantan granos de arena que se posicionan en los 6r- 
ganos especializados para la percepcion de la gravedad en sus 
antenas. Los granos de arena se llaman estatolitos (piedras de 
lugar). Cuando el animal se inclina o se da la vuelta, el estato- 
lito se mueve en respuesta a la gravedad. Dentro de este 6r- 
gano, el grano de arena termina empujando contra la celula 
sensitiva. Cuando esta celula se activa, indica que el animal ya 
no esta erguido. Lo mismo pasaria en las celulas de la cofia si 
la planta cayese por la accion del viento. Los amiloplastos se 
quedarian en la nueva pared celular «inferior» y senalaria que 
la raiz ya no esta en la posicion correcta. 

Aunque los experimentos recientes apoyan con solidez la 
hipotesis del estatolito, la busqueda del receptor de gravedad 
en si continua. Algunos investigadores argumentan que el 
peso de los estatolitos en los receptores de la membrana plas- 
matica de la celula provoca la respuesta gravitropica. Otros 
investigadores proponen que el evento clave ocurre cuando un 
amiloplasto tira de los elementos citoesqueleticos, que a cam- 
bio activan los receptores de la membrana plasmatica. La na- 
turaleza de la percepcion de la gravedad sigue siendo uno de 
los grandes problemas sin resolver de la investigacion de los 
sistemas sensoriales de las plantas. 




1. Distribucion normal 
de auxina en una raiz 
vertical antes 
de una alteracion. 





2. La yema de la raiz 
se coloca en posicion 
horizontal. 



3. Las celulas 
que perciben 
la gravedad de forma 
activa redistribuyen 
la auxina, destinando 
una mayor cantidad 
al fondo. 



4. La distribucion 
asimetrica de la auxina 
inhibe el crecimiento 
celular de la parte 
inferior y estimula el 
crecimiento de la 
superior, lo que Neva 
a que la planta se doble. 



FIGURA 39.19 La hipotesis de la redistribution de la auxina 
para el gravitropismo. Esta secuencia de eventos podria comenzar 
cuando una yema de la raiz en crecimiento toca una roca y se 
desplaza horizontalmente o cuando una planta cae por una 
ventisca y se desbroza parcialmente. 



La auxina como senal gravitropica 

La investigacion sobre la primera fase del procesamiento de la 
information en respuesta a la gravedad continua. Sin embargo, 
la segunda y tercera fase se conocen mucho mejor. Al parecer, 
son muy paralelas a la respuesta fototropica de los tallos. 

Las celulas de la cofia que perciben los cambios en la di- 
rection del empuje de la gravedad responden cambiando la 
distribucion de la auxina en la yema de la raiz. En condicio- 
nes normales, la auxina fluye hacia abajo en medio de la 
planta y despues hacia el perimetro y los extremos de la cofia 
(Figura 39.19, paso 1). Pero si la raiz se vuelca, (paso 2), la 
auxina se redistribuye de forma muy parecida a cuando lo 
hace en respuesta a la luz azul. La parte inferior de la raiz re- 
cibe las concentraciones incrementadas de auxina, mientras 
que la parte superior recibe concentraciones de auxina inferio- 
res (paso 3). En respuesta a las diferencias en la concentration 
de auxina, las celulas de la parte inferior de la raiz crecen mas 
despacio y las celulas de la parte superior crecen mas deprisa. 
El resultado es que se doblan (paso 4). 

La luz y la gravedad no son las unicas fuerzas ffsicas a las 
que las plantas responden. Como muestra el Cuadro 39.3, 
las plantas responden a las fuerzas mecanicas como el viento 
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CUADRO 39. 



H 



£C6mo responden las plantas al viento y al roce? 



Cuando el viento zarandea las plantas, las 
celulas receptoras transducen la fuerza 
mecanica en una serial interna en forma 
de protemas fosforiladas o segundos 
mensajeros. Aunque no se conocen ni el 
receptor exacto ni la via de transduccion, 
estudios con Aradabidopsis thaliana 
muestran que se transcribe un gran juego 
de genes en respuesta al roce u otros es- 
timulos mecanicos similares al efecto del 
viento. Los productos proteicos de algu- 
nos de estos genes actuan para endure- 
cer las paredes celulares, haciendo que 
las plantas que sean mas pequenas y for- 
nidas frente a las que no experimentan 
vibraciones o roces repetidos (Figura 
39.20). 

En algunos casos, las plantas respon- 
den al roce moviendose. Esta respuesta 
llamada tigmotropismo puede ser ra- 
pida. Por ejemplo, las especies que cre- 
cen escalando otras plantas u objetos 
poseen unas estructuras llamadas zarci- 
llos. Cuando un zarcillo hace contacto 
con un objeto, responde enrollandose al- 
rededor del objeto tan rapido como una 
o mas veces por hora (Figura 39.21). El 
movimiento es incluso mas rapido en 
las plantas «sensibles al roce». Por ejem- 
plo, la Venus atrapamoscas se cierra lo 
bastante rapido como para atrapar in- 
sectos. Los movimientos extremada- 
mente rapidos como este son posibles 
cuando una celula receptora del roce 
transduce la serial mecanica en una 
serial electrica. 

Para entender como usan las plantas 
las senales electricas, recuerda del Capi- 
tulo 38 que las bombas de protones de la 
membrana plasmatica de la mayoria de 
las celulas de las plantas les dan una carga 
negativa en relacion al medio externo. La 
separacion de las cargas crea un voltaje 
en la membrana, o un potencial en la 
membrana. Si una protema receptora res- 
ponde al roce permitiendo que los iones 
fluyan por la membrana, que gana la can- 
tidad de carga en cualquier lado,el poten- 
cial de la membrana cambia. De esta 
forma la serial mecanica (el roce) puede 
convertirse a una serial electrica. 




0 10 20 

Numero de roces por dfa 

FIGURA 39.20 Las plantas se acortan y se 
vuelven mas robustas en respuesta al 
viento o al roce. Las plantas de tomate 
mostradas aqui,se rozaron levemente 0, 10, 
o 20 veces al dia durante 1 0 dias seguidos. 

O PREGUNTA ^Cual es la importancia 
adaptativa de esta respuesta? Da un ejemplo 
de cuando ocurriria en la naturaleza. 



Para ir de una celula sensorial a una 
celula de respuesta, las senales electricas 
se propagan de una forma caracteristica 
llamada potencial de accion. En una 
Venus atrapamoscas, los potenciales de 
accion corren a traves de la hoja a una ve- 
locidad media de 10cm/s. Cuando los po- 
tenciales de accion Megan a las celulas de 
la superficie exterior de la trampa, las ce- 
lulas tragan y empujan la trampa para 
que se cierre (Figura 39.22). 

Experimentos recientes han esclare- 
cido el mecanismo responsable del cierre 




Las celulas 
receptoras 
de la base 
de los pelos 
desencadenan 
los potenciales 
de accion... 




FIGURA 39.21 El tigmotropismo es un 
movimiento en respuesta al roce. Las 

porciones de la planta del guisante que se 
llaman zarcillos se enredan en torno a las 
estructuras de apoyo tras contraerlas. La 
adhesion facilitada por los zarcillos permite 
que los guisantes escalen. 



de la trampa. Cuando Mega la serial elec- 
trica, el H + explosiona fuera de las celulas 
epidermicas como respuesta. El posterior 
cambio del pH extracelular hace que la 
pared celular se expanda.Tambien esta- 
blece un fuerte gradiente electroquimico 
que Neva a un rapido influjo de iones de 
potasio. Cuando el K + entra en la celula, el 
agua le sigue por osmosis y hace que la 
celula trague. La respuesta es lo bastante 
rapida como para simular la respuesta de 
contraccion de un musculo animal a un 
potencial de accion. 



... las celulas L 
cerca de la 
superficie 
exterior 
tragan en 
respuesta, la 
frampa se 




FIGURA 39.22 Las Venus atrapamoscas se cierran como respuesta a los potenciales de 
accion generados por los pelos sensoriales. 
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Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... O 

• Las celulas de las cofias perciben la gravedad a traves de la 
presion que ejercen los amiloplastos en las protei'nas de la 
membrana. 

• Los cambios en la percepcion de la gravedad surgen de la 
redistribucion de la auxina y los cambios en la tasa de 
crecimiento de las rai'ces. 

Deberias ser capaz de... O 

1 ) Explicar el paralelismo que existe entre la redistribucion de 
la auxina en los brotes y las rai'ces y las respuestas llamadas 
fototropismo y gravitropismo. 

2) Explicar por que la auxina podria considerarse una hormona 
gravitropica. 



(a) Meristemo apical intacto (b) Meristemo apical cortado 



y el tacto. Las plantas tambien sienten los estfmulos del 
mundo biotico, en concreto, la presencia de peligro por parte 
de los herbfvoros o bacterias patogenas y virus. 



Web Animation 



en www.masteringbio.com 



Plant Hormones 



39.5 Juventud,madurez,y vejez: 
respuestas de crecimiento 

Las plantas crecen durante toda su vida, desde el momento en el 
que germinan hasta el dia que mueren. A medida que el cuerpo 
de la planta crece, madura hacia una maquina eficiente para ab- 
sorber la luz del sol, el agua, los nutrientes y otros recursos. Pero 
el crecimiento no es constante. Se acelera cuando el agua, la luz 
y los nutrientes son abundantes y se ralentiza o para cuando las 
condiciones son pobres o cuando es hora de que las hojas se cai- 
gan o las frutas maduran. Q El control del crecimiento en res- 
puesta a los cambios en la edad o las condiciones del medio es 
uno de los aspectos mas basicos del procesamiento de la infor- 
mation de las plantas. Las hormonas desempenan una funcion 
primordial en la regulation del crecimiento. 

Para explorar como crecen las plantas en respuesta al cam- 
bio de las condiciones, consideremos cinco de las hormonas 
involucradas en las respuestas del crecimiento mejor estudia- 
das. Comenzaremos con la auxina, la molecula responsable 
del fototropismo y el gravitropismo. 

La auxina y la dominancia apical 

Uno de los aspectos mas basicos del crecimiento de las plantas 
se llama dominancia apical. Cuando tiene lugar la dominan- 
cia apical, el crecimiento del tallo tiene lugar solo en el meris- 
temo apical del brote y los brotes laterales de los angulos entre 
las hojas y el tallo se mantienen aletargados. Pero si muere el 
brote principal, este letargo se interrumpe y las ramas latera- 
les comienzan a crecer de forma vigorosa. Las fotografias de 
la Figura 39.23 muestran este fenomeno en action. Los coleos 




FIGURA 39.23 Cuando hay dominancia apical, se suprime el 
crecimiento de las yemas laterales. (a) Se muestra la yema de un 
coleo cuando aun esta intacta.(b) La misma planta, varias semanas 
despues de que se haya cortado la yema. Los brotes laterales se 
orientaran verticalmente. 



intactos tienen un brote principal y un meristemo apical que 
se extiende verticalmente. Pero si se corta el brote principal 
(Figura 39.23a), empiezan a crecer verticalmente vigorosas ra- 
mificaciones laterales a partir de los brotes laterales, que se 
forman en los angulos existentes entre las hojas y el tallo. 

<:Que provoca el cambio? Ya que la auxina se produce en 
las yemas de los brotes, los investigadores sospecharon que 
podria tener una funcion en la dominancia apical asi como en 
el fototropismo. Esta hipotesis se confirmo cuando se demos- 
tro que la dominancia apical podria sostenerse por la adicion 
de auxina a la superficie de corte del brote despues de cortar 
su punta. Este resultado sugiere que las celulas de la yema en- 
vian una corriente constante de information hacia el resto de 
organismo y tejidos bajo la forma de auxina. Si la senal para, 
significa que el crecimiento apical se ha interrumpido. En res- 
puesta, las ramas laterales brotan y comienzan a cubrir el brote 
principal. Ahora la pregunta es, <;c6mo se desplaza esta senal? 

Transporte polar de la auxina El transports de la auxina 
es polar, o unidirectional. Si la auxina marcada mediante ra- 
dioactividad se anade a la parte superior de una yema cor- 
tada, la hormona se transporta hacia la base. Pero si aquella 
se anade a la base de una yema cortada, no sera transportada 
hacia el apice. La auxina es la unica hormona vegetal cono- 
cida que solo es transportada en una direction. 

Los estudios realizados con auxina marcada tambien han 
mostrado que la hormona se transporta por todo el camino 
desde la yema hacia la raiz mediante las celulas parenquemi- 
cas en el tejido fundamental y el tejido vascular. La auxina 
marcada se mueve a unos 10 cm/h, es decir, unas 10 veces mas 
lentamente que las sustancias que viajan en el floema o el xi- 
lema. Gracias a estudios recientes, se ha sabido que la auxina 
entra en el extremo apical de las celulas mediante una prote- 
hia de cotransporte, que importa la hormona junto con dos 
protones que penetran en la celula y junto al gradiente electro- 
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FIGURA 39.24 El transporte de auxina es polar: de brote a rai'z. 

El transporte de auxina es unidireccional porque distintos tipos de 
transportadores de auxina estan localizados en las partes superior e 
inferior de las celulas. 

O EJERCICIO Ahade cotransportadores y transportadores a las 
membranas de las celulas parciales que se muestran a la derecha y 
la izquierda de esta figura. 



qufmico, establecido por la H + -ATPasa, que favorece la en- 
trada de protones. Una vez dentro del citoplasma, la auxina se 
difunde a la parte basal de la celula, donde es transportada 
hacia fuera por proteinas transportadoras situadas en la por- 
tion basal de la membrana plasmatica. De este modo, la au- 
xina fluye hacia las yemas en una sola direction: hacia el inte- 
rior de las celulas gracias a un cotransportador en el extremo 
apical y hacia el exterior gracias a una protema transporta- 
dora en el extremo basal (Figura 39.24). Debido a que algu- 
nas moleculas de auxina se destruyen por la accion de las en- 
zimas cuando bajan por el largo eje de la planta, el transporte 
polar establece un fuerte gradiente en la concentracion de au- 
xina. Las concentraciones de auxina son mucho mayores en 
los brotes de lo que lo son en las raices. 

£Cual es el papel principal de la auxina? La auxina de- 
sempena claramente una funcion clave en el control del creci- 
miento mediante la dominancia apical, el fototropismo y el 
gravitropismo. Pero es primordial reconocer que este mensa- 
jero quimico tambien tiene otros efectos importantes: 

• La auxina producida en las semillas del interior del fruto 
influye en el desarrollo de los mismos. 

• Las concentraciones decrecientes de auxina estan implica- 
das en la abscision, o la cafda de hojas y frutos, asociada 
al proceso de envejecimiento geneticamente programado 
llamado senescencia. 

• La presencia de auxina en las raices y los brotes en creci- 
miento es fundamental, no solo para la propia diferencia- 
cion de las celulas del xilema y el floema en el tejido vascu- 
lar, sino tambien para el desarrollo del cambium vascular. 

• La auxina estimula el desarrollo de las raices adventicias 
en los cultivos y los esquejes de tejidos. 



La auxina tiene tantos efectos diferentes sobre las plantas 
que para los biologos ha sido dificil comprender su funcion 
principal. Recientemente, algunos investigadores han sugerido 
que la funcion principal de la auxina es la de senalar la posi- 
tion de las celulas en el espacio. En concreto, la concentracion 
de auxina identifica donde esta situada una celula con res- 
pecto al eje largo del organismo de la planta. De este modo, la 
auxina toma parte en la determination de la forma general de 
una planta. Si las condiciones relativas al eje largo cambian, 
por ejemplo por cambios en la disponibilidad de luz, o debido 
a que un fuerte temporal de viento inclina a la planta cam- 
biando la position de las raices, o porque un ciervo se coma el 
apice del brote; los cambios en la concentracion de auxina se- 
nalan de manera efectiva como deberian responder los tejidos 
del individuo. El fototropismo, el gravitropismo, la dominan- 
cia apical y la production de raices adventicias son formas de 
hacer frente a los cambios en el eje largo de la planta. 

Es importante darse cuenta de que la auxina no actua sola. 
Sus efectos se ven modificados por la accion de otras hormo- 
nas vegetales. Los investigadores estan particularmente intere- 
sados en como la auxina interacciona con el grupo de hormo- 
nas llamadas citoquininas, porque hay pruebas de que el 
crecimiento de las plantas esta regulado por una relation anta- 
gonista entre la auxina y las citoquininas. La auxina viaja 
desde el brote en sentido descendente hasta la raiz, inhibiendo 
el crecimiento de los meristemos apicales en las yemas laterales 
en su camino. Por el contrario, las citoquininas se producen en 
las raices y viajan hacia arriba, estimulando el crecimiento de 
las yemas axilares. Desde las yemas hasta las raices, las dos 
hormonas estan presentes en gradientes de concentraciones di- 
ferentes. Veamos lo que son las citoquininas y lo que hacen. 

Citoquininas y division celular 

Las citoquininas son un grupo de hormonas vegetales que fo- 
mentan la division celular. (Cyto es celula en griego y cinina 
hace referencia a kinesis, que en griego significa «movimiento» 
o « division. ») La primera pista de que ciertas moleculas pueden 
fomentar la division celular en plantas fue el hallazgo de que la 
leche de coco, que almacena los nutrientes necesarios para ali- 
mentar a los embriones de coco, fomenta el crecimiento de ce- 
lulas vegetales y de embriones en cultivos. Los experimentos 
posteriores demostraron que las moleculas derivadas de la base 
nitrogenada adenina tambien estimulan el crecimiento de celu- 
las en cultivo. Finalmente, se descubrieron derivados naturales 
de adenina que estimulan el crecimiento del mafz y las manza- 
nas. Estas hormonas, cuya estructura descubrieron los biologos 
que era similar al ingrediente estimulador del crecimiento en la 
leche de coco, fueron bautizadas con el nombre de citoquininas. 
Las citoquininas son sintetizadas en las puntas de las raices, los 
frutos jovenes, las semillas, las yemas en crecimiento y otros 6r- 
ganos en desarrollo. El Cuadro 39.4 presenta como se utilizan 
las citoquininas para estimular el crecimiento y la diferencia- 
cion de las celulas en cultivo. 

La citoquinina encontrada en la mayoria de las especies es 
un derivado de la adenina y recibe el nombre de zeatina. Las 
otras citoquininas que se han conseguido aislar son muy pare- 
cidas a la zeatina en su estructura quimica. La mayona de la 
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FIGURA 39.25 Las citoquininas tienen efectos en el ciclo celular. 

zeatina y de las otras citoquininas activas en las plantas son 
sintetizadas en los meristemos apicales de las rafces y trans- 
portadas hacia los brotes de la parte superior gracias al xi- 
lema. Actualmente se ha conseguido aislar y caracterizar a un 
grupo de protefnas estrechamente relacionadas que actua 
como receptores de citoquininas. Cuando la citoquinina se 
une a esos receptores en las membranas plasmaticas de las ce- 
lulas objetivo, los receptores desencadenan la activation de 
los genes que regulan el crecimiento. 

Las investigaciones recientes sobre las citoquininas se han 
centrado en comprender con exactitud su funcionamiento a 
nivel molecular. Concretamente, los biologos han trabajado 
en si las citoquininas podrfan afectar a las moleculas que re- 
gulan el ciclo celular. De algunos de estos reguladores del ciclo 
celular, incluyendo las ciclinas y las quinasas dependientes de 
las ciclinas (Cdk's) se trato en el Capitulo 11. Recuerda que 
estas protefnas deben activarse para que las celulas avancen 
por los puntos de control del ciclo celular. De este modo, las 
ciclinas activadas y las Cdk's permiten que continue la divi- 
sion celular. 

Para evaluar si las citoquininas tienen efectos en los genes 
del ciclo celular, los investigadores hicieron crecer celulas de 
Arabidopsis en cultivos, de modo que se pudiera controlar fa- 
cilmente los nutrientes y otras moleculas disponibles. Los bio- 
logos dejaron sin alimentar un dfa las celulas de citoquininas 
y despues anadieron las hormonas de nuevo a la mitad de las 
celulas. Cuando midieron el nivel de mRNA de un gen de ci- 
clina llamado CycD3, comprobaron que habfa aumentos sig- 
nificativos en las celulas que habfan sido expuestas a las cito- 
quininas de nuevo comparadas con el nivel en las celulas que 
no habfan sido expuestas de nuevo a las citoquininas. Esta es 
una fuerte evidencia de que las citoquininas regulan el creci- 
miento activando genes que mantienen en marcha el ciclo ce- 
lular. En ausencia de citoquininas, las celulas paran en el 
punto de control G x del ciclo celular y cesa el crecimiento (Fi- 
gura 39.25). 



Las giberelinas y el ABA: crecimiento y letargo 

En las latitudes norte y a grandes alturas, la mayorfa de las se- 
millas y las plantas maduras inician el crecimiento en prima- 
vera, cuando las condiciones son buenas porque las tempera- 
turas son templadas y los niveles de humedad en el suelo 
suelen encontrarse en su maximo. Las plantulas y las plantas 
maduras continuan creciendo a lo largo del verano y del co- 
mienzo del otono si aun hay humedad y suficientes nutrientes 
disponibles. Pero en condiciones de sequfa, el crecimiento se 
detiene. Algo parecido le ocurre a los embriones que estan 
ocultos dentro de las semillas. Los embriones empiezan a de- 
sarrollarse a medida que maduran las semillas, pero dejan de 
hacerlo y se quedan aletargados a lo largo de los frfos meses 
de invierno. El letargo es un estado temporal de actividad me- 
tabolica reducida o de ausencia de actividad metabolica. 

<:Que senales son responsables del inicio del crecimiento en 
las plantas en respuesta a los cambios ambientales y que sena- 
les son responsables de pararlo? Dos hormonas nos dan la res- 
puesta: la primera pertenece a la familia de los compuestos 
llamados giberelinas y la segunda es el acido abscisico, que 
suele abreviarse con las siglas ABA. En general, las giberelinas 
estimulan el crecimiento y el ABA lo inhibe. Por lo menos en 
algunos casos, las dos hormonas interaccionan como senales 
de inicio y parada. 

Las giberelinas estimulan la elongacion de los brotes 

Hace mas de 100 anos, los agricultures japoneses se dieron 
cuenta de que algunas de sus plantulas de arroz crecfan excep- 
cionalmente rapido pero se estropeaban antes de poder cose- 
charlas. Los biologos que investigaron la situation descubrie- 
ron que las plantas enfermas estaban infectadas con el hongo 
Gibberella fujikuroi. Se confirmo una conexion causa-conse- 
cuencia entre la infection con Giberella y la rapida elongacion 
del tallo cuando los investigadores trataron las plantulas de 
arroz con un extracto del hongo. Como se habfa predicho, las 
plantulas tratadas produjeron brotes anormalmente largos. 

Se consiguio aislar finalmente el componente activo del ex- 
tracto y se le puso el nombre de acido giberelico (GA), que es 
una giberelina. Las investigaciones posteriores demostraron 
que las plantas de arroz producen su propia giberelina pero 
responden a aplicaciones adicionales de hormonas alargando 
sus tallos. En efecto, las plantulas de arroz infectadas estaban 
sufriendo de una sobredosis de giberelina. 

Las giberelinas forman una gran familia de compuestos de 
estructuras parecidas y se encuentran en una gran variedad de 
hongos y plantas. La mayorfa de especies vegetales producen 
giberelinas diferentes que son activas como hormonas. Aun- 
que estas moleculas tengan efectos espectaculares en el creci- 
miento, estan presentes en concentraciones muy pequenas. En 
los tallos y hojas en crecimiento, puede haber formas activas 
de giberelina en concentraciones de unos 10 nanogramos por 
gramo de tejido. 

Para encontrar los genes responsables de la production de gi- 
berelinas y los que codifican a las protefnas implicadas en la res- 
puesta a la GA, los biologos se centraron en el analisis de plan- 
tas mutantes con un tallo anormalmente largo (Figura 39.27). 
Recuerda del Capitulo 13 que Gregor Mendel analizo la 
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£C6mo hacen crecer a las celulas vegetales las hormonas? 



Recuerda del Capitulo 36 que las celulas 
parenquemicas encontradas en el tejido 
fundamental de las plantas son totipo- 
tentes, lo que significa que pueden divi- 
dirse y diferenciarse en una planta com- 
pleta y madura, incluyendo nuevos tipos 
de tejido. Esta propiedad de las celulas 
parenquemicas es importante para la cu- 
racion de heridas y la reproduccion ase- 
xual. Pero tambien facilita que los investi- 
gadores puedan hacer crecer plantas 
adultas completas a partir de un numero 
escaso de celulas parenquemicas. 

Los biologos que hacen crecer plan- 
tas en cultivos de tejido empiezan por 
colocar las celulas parenquemicas en un 
medio liquido o solido que contiene 
todos los nutrientes necesarios para que 
viva y crezca la celula. En los primeros dias 
del cultivo, los investigadores no solo des- 
cubrieron que eran necesarias hormonas 
especificas para que tuviera exito el creci- 
miento y la diferenciacion celular, sino 

CULTIVO DE TEJIDOS VEGETALES 
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Auxina : Citoquinina 
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que tambien la abundancia relativa de las 
hormonas presentes era critica para este 
exito. Esta fue una de las primeras pistas 
de que las hormonas vegetales interac- 
cionan unas con otras para producir un 
resultado concrete 

Folke Scoog y su equipo realizaron los 
primeros experimentos sobre las interac- 
ciones entre hormonas en cultivos de te- 
jidos con celulas de tabaco en los anos 
cincuenta del siglo xx. Estos investigado- 
res descubrieron que cuando se anade 
auxina sola al cultivo, las celulas se agran- 
daban pero no se dividian. Pero si el 
equipo anadia cantidades iguales de au- 
xina y citoquinina a las celulas, estas em- 
pezaban a dividirse formando finalmente 
un callo, o masa de celulas parenquemi- 
cas indiferenciadas (Figura 39.26). Va- 
riando la proporcion de auxina respecto a 
las citoquininas en diferentes partes del 
callo y a lo largo del tiempo, el equipo 
pudo estimular el crecimiento y la dife- 



renciacion del sistema radicular y de los 
brotes y producir plantas nuevas enteras. 
Una alta proporcion de auxina respecto a 
citoquinina causaba la diferenciacion de 
un sistema radicular, mientras que una 
alta proporcion de citoquinina respecto a 
auxina motivaba el desarrollo de un 
sistema de brotes. Finalmente, los investi- 
gadores pudieron producir una planta 
completa a partir de una sola celula pa- 
renquemica. 

La capacidad de hacer crecer plantas 
nuevas en tejidos de cultivo a partir de 
una sola celula ha sido decisiva en el de- 
sarrollo de la ingenieria genetica (vease 
Capitulo 19). Los investigadores insertan 
genes recombinantes en celulas objetivo, 
comprueban las celulas para identificar 
las que expresan bien los genes recombi- 
nantes y despues utilizan tecnicas de cul- 
tivo de tejidos para hacer crecer esas ce- 
lulas en individuos adultos con un nuevo 
genotipo y fenotipo. 



Auxina > Citoquinina 



Auxina < Citoquinina 




1. Comienza 
con un trozo 
de tejido vegetal. 



2. Crece un callo. 



3. Se forman las raices. 



4. Se forman los brotes. 



FIGURA 39.26 Auxina relativa: las concentraciones de citoquinina afectan al desarrollo de raices y brotes en los cultivos de tejidos. 



transmision de dos alelos en un solo gen que afectaba a la al- 
tura del tallo en los guisantes de jardm. Un alelo estaba aso- 
ciado a la produccion de tallos altos; el otro al enanismo. El 
alelo alto era dominante respecto al alelo del enanismo. 

El gen responsable de las diferencias en la longitud del tallo 
se denomino he (de longitud, length en ingles). Los primeros 
trabajos sobre los mutantes enanos he mostraron que alcan- 
zan una altura normal si se los trata con la giberelina GA X . 
Esta observation sugirio que los guisantes enanos normal- 
mente pueden responder a las giberelinas, pero son incapaces 
de fabricar cantidades normales de su propio GA X . Los expe- 
rimentos se centraron en tratar guisantes enanos con una mo- 
lecula marcada radiactivamente utilizada en la smtesis de 
GA X . Estas plantas no tuvieron exito a la hora de producir 
GA X marcado radiactivamente, pero las plantas con el alelo 
normal si. Basandose en estos resultados, los investigadores 
acabaron convenciendose de que el locus he codifica una en- 
zima implicada en la smtesis de GA. 



Hace poco, los investigadores facilitaron un apoyo para 
esta hipotesis descubriendo un gen en guisantes que codifica 
una enzima llamada 3/3-hidrolasa. Esta enzima anade un 
grupo hidroxilo (-OH) a una giberelina llamada GA 20 , produ- 
ciendo la molecula biologicamente activa GA X . Los investiga- 
dores que compararon las secuencias de DNA de este gen de 
las plantas de guisante normal y enano descubrieron una dife- 
rencia importante: en una parte de la enzima cerca del lugar 
activo, la secuencia de DNA mutante codifica para el aminoa- 
cido treonina en vez de para el alanina. Las pruebas posterio- 
res demostraron que las enzimas mutantes no pueden conver- 
tir GA 2 o en GA X . Esta es una prueba fehaciente de que el gen 
he codifica 3/3-hidrolasa y de que el cambio de un solo ami- 
noacido vuelve inefectiva a la enzima y causa enanismo. 

Unos 130 anos despues de los experimentos de Mendel, los 
biologos comprenden al fin el rasgo del enanismo a nivel mo- 
lecular. Ahora a los investigadores les gustarfa saber como las 
giberelinas implicadas en la elongacion de los brotes interac- 
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FIGURA 39.27 Los individuos enanos pueden tener mutaciones 
que afecten a las giberelinas. Las plantas enanas tienen tallos 
mucho mas cortos que los individuos normales de la misma edad. 
Analizando los individuos enanos, los biologos pudieron identificar 
los genes implicados en la smtesis de giberelina. 

O PREGUNTA En muchos casosjos individuos enanos producen 
mas flores y semillas que los individuos «normales». £Por que? 

tuan con otras hormonas. En los brotes, las giberelinas pare- 
cen estimular tanto la elongacion celular como la tasa de divi- 
sion celular. Pero se sabe bien que la auxina tambien estimula 
la elongacion celular y que las citoquininas estimulan la divi- 
sion celular. Se sigue investigando como los GAs, las citoqui- 
ninas y la auxina interactuan a nivel molecular para controlar 
el crecimiento vegetal y el desarrollo. 

Las giberelinas y el ABA interactuan durante el letargo 
de las semillas y la germinacion Muchas plantas produ- 
cen semillas que tienen que pasar por un periodo de sequia o 
un periodo frfo y humedo antes de poder germinar en res- 
puesta a condiciones mas templadas y humedas. Es necesario 
un periodo seco para garantizar que las semillas maduras no 



brotaran en la planta materna; un periodo frfo es obligatorio 
para proteger a las semillas y que no germinen justo antes de 
la llegada del invierno. Algunas semillas tambien tienen que 
recibir una dosis de luz roja, que indica que estan en un sitio 
soleado. En esencia, por tanto, las semillas tienen una forma 
«apagada» que impide la germinacion y una forma «encen- 
dida» que inicia el crecimiento. El estado apropiado de ambas 
formas esta determinado por impulsos del entorno tales como 
la temperatura, la humedad y la luz. 

Aplicando hormonas a las semillas, los investigadores han 
aprendido que en muchas plantas el ABA es la senal que in- 
hibe la germinacion de la semilla y las giberelinas son la 
senal que desencadena el desarrollo embrionario. Para com- 
prender como funcionan estos mensajeros y como interac- 
tuan para controlar la actividad metabolica en las semillas, 
los investigadores se han centrado en el estudio de un acon- 
tecimiento concreto: la produccion de una enzima llamada 
a-amilasa en las semillas de avena o cebada en germinacion. 

La ct-amilasa actua como una enzima digestiva que rompe 
los enlaces entre las subunidades de azucar del almidon. (Tu 
saliva contiene una amilasa que actua en el almidon de los ali- 
mentos. En los seres humanos y en otros marmferos, esta en- 
zima inicia la digestion de los hidratos de carbono en la boca). 
La Figura 39.28 muestra que, durante la germinacion de una 
plantula de cebada, se libera a-amilasa de un tejido llamado 
capa de aleurona. La enzima se difunde por el tejido de alma- 
cenamiento rico en hidratos de carbono que hay en la semilla 
y libera azucares que el embrion puede utilizar durante el cre- 
cimiento. Anadiendo GA a la capa de aleurona se incrementa 
la produccion y la liberacion de a-amilasa, anadiendo ABA a 
esa capa se disminuyen los niveles de a-amilasa. 

El Cuadro 39.5 detalla como la GA estimula la produccion 
de a-amilasa y como el ABA la impide. Los trabajos posterio- 
res sobre el mecanismo molecular de esta interaccion hormo- 
nal nos proporcionan varios mensajes importantes: 

1. La respuesta de una celula a una hormona suele ocurrir 
porque se activan o desactivan genes concretos. 

2. Las hormonas raramente actuan directamente sobre los 
genes. En su lugar, un receptor en la superficie de la celula o 
del citosol recibe el mensaje y responde iniciando una cas- 



LAS GIBERELINAS (GAs) ACTIVAN LA PRODUCCION DE a-AMILASA. 



Embrion 




Capa 

de aleurona 



Reserva 
de almidon 





Coleoptilo- 



1. La semilla absorbe agua 
y comienza la germinacion. 



2. Las giberelinas 
se difunden desde 
el embrion hacia 
la capa de aleurona. 



3. Las celulas en la capa 
de aleurona responden 
liberando enzimas digestivas, 
como la a-amilasa. 




4. Las enzimas digieren 
el almidon, liberando azucares 
y otras moleculas a la planta 
en crecimiento. 



FIGURA 39.28 Mecanismo molecular de la accion de la giberelina. 
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CUADRO 39. 



Mecanismo molecular de la accion hormonal: estudio de un cas 



Para comprender como la produccion de 
la a-amilasa se regula a nivel molecular, 
los investigadores observan que el pro- 
motor del gen de a-amilasa recuerda a las 
secuencias de DNA que son el objetivo de 
los factores de transcripcion llamados 
proteinas Myb. Las Mybs son proteinas de 
union al DNA que activan o desactivan la 
transcripcion de los genes. Las Mybs fun- 
cionan como activadores o represores de 
la transcripcion. 

Basandose en estas observaciones, el 
equipo propuso que una Myb podn'a acti- 
var la a-amilasa en respuesta a una serial 
de la GA o desactivarla en respuesta a una 
serial del ABA.Ya se habia establecido que, 
a medida que comienza la germinacion, la 
GA producida por el embrion alcanza a las 
celulas de la capa de aleurona. Los investi- 
gadores formularon la hipotesis de que 
un receptor de GA en la membrana recibe 
esta serial y de que el receptor responde 
activando la produccion de Myb. A su vez, 
la Myb viaja hacia el nucleo, se une al pro- 
motor de a-amilasa y desencadena la 
transcripcion (Figura 39.29a). 

Para probar esta idea, los investigado- 
res empezaron a buscar una Myb que 
fuera activada por una GA.Su primer paso 
fue aislar todos los mRNAs producidos en 



la capa de aleurona de una semilla de ce- 
bada en germinacion. Entonces utilizaron 
la enzima contraria transcriptasa para 
hacer una copia de DNA de cada uno de 
estos mRNAs. En ese punto, tenian una 
copia de todos los genes que se estaban 
transcribiendo en el tejido de aleurona ac- 
tivado.^Estaba alguna de estas secuencias 
relacionada con la familia Myb? El equipo 
probo cada secuencia de DNA para ver si 
se unfa a la seccion de Myb DNA que codi- 
fica la region de union del DNA. Una de 
ellas lo hizo. Esta secuencia de DNA tenia 
que ser de un gen que codifica una Myb. El 
resultado confirmo que hay una proteina 
Myb en el tejido de aleurona activado. 

iEste factor de transcripcion se pro- 
duce especificamente en respuesta a la 
GA? Para contestar a esta pregunta, el 
equipo aislo los mRNAs de las capas de 
aleurona de cebada que o estaban ex- 
puestas o no lo estaban a la GA. Desenro- 
llaron estos mRNAs en un gel e investiga- 
ron las secuencias con DNA de una sola 
hebra del gen Myb que habian descu- 
bierto en el tejido de aleurona. Como 
muestran los geles de la Figura 39.29b, 
el mRNA de la proteina Myb solo aparecia 
en las celulas que estuvieran expuestas a 
la GA. Los experimentos posteriores con- 



firmaron que esta proteina, que el equipo 
bautizo como GAMyb,se une al promotor 
de a-amilasa.Como su hipotesis predecia, 
GAMyb actua como un activador de la 
transcripcion que estimula la produccion 
dea-amilasa. 

Sin embargo, estos datos solo cuentan 
parte de la historia porque el ABA tam- 
bien induce la produccion de proteinas 
Myb. Los datos preliminares sugieren que 
los factores de transcripcion dependien- 
tes de ABA se unen al promotor de a-ami- 
lasa y terminan la transcripcion. 

Si se confirmasen estos experimentos, 
el resultado sugeriria una base molecular 
para como interaccionan las hormonas 
con efectos opuestos. La hipotesis es que 
ABA impone el letargo mediante la acti- 
vacion de represores de la transcripcion 
que terminan la produccion de enzimas 
clave, mientras que la GA rompe el le- 
targo y estimula la germinacion mediante 
activadores de la transcripcion que de- 
sencadenan la produccion de las mismas 
enzimas. Si hay altas concentraciones de 
ABA, la represion domina y tiene lugar el 
letargo. Si es la GA quien esta presente en 
altas concentraciones, predominaran los 
activadores y tendra lugar la germina- 
cion. 



(a) HIPOTESIS PARA EXPLICAR COMO LA GIBERELINA ACTIVA LA i -AMILASA 
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1. La giberelina (GA) se une 
al receptor en la membrana 
plasmatica de la celula 
en la capa de aleurona. 
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de GA causa la produccion de 

proteina Myb. 
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FIGURA 39.29 Las celulas de aleurona tratadas con 
giberelina producen mRNAs para el factor de 
transcripcion llamado GAMyb. (a) La GA estimula la 
produccion del factor de transcripcion Myb, que estimula la 
expresion del gen de a-amilasa.(b) Autoradiografias de geles 
que contienen mRNAs aislados de las capas de aleurona de 
cebada. Las bandas muestran donde las copias de una sola 
hebra del GAMyb, se unen a mRNAJndicando que GAMyb 
solo se transcribe tras estimular celulas con GA. 

O PREGUNTA ^Como sen'a el gel si la GA no provocase la 
produccion de la Myb? 
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cada de transduction de senales, que activa las protefnas con- 
cretas reguladoras de los genes, los activadores y los represo- 
res de la transcription de los que se trato en el Capitulo 18. 

3. Las diferentes hormonas interactuan a nivel molecular por- 
que inducen distintas protefnas reguladoras de los genes, 
que aumentan o disminuyen la expresion de los genes 
clave. Las cantidades relativas de esos factores reguladores 
reflejan la cantidad relativa de serial hormonal recibida y 
determinan que protefnas son producidas por la celula y en 
que cantidades. 

Ademas de inspirar las investigaciones sobre interacciones 
hormonales, la funcion de las GAs en la germination de la se- 
milla tiene importantes aplicaciones comerciales. Por ejemplo, 
los cerveceros utilizan giberelinas en el proceso de malteado, 
que es la conversion del almidon almacenado en las semillas 
en azucares. Los azucares liberados en respuesta a este trata- 
miento con GA ayudan a la fermentation de la levadura y dan 
sabor a la cerveza final. 

El ABA cierra las celulas oclusivas de los estomas £1 

Capitulo 37 presento uno de los mayores problemas a los que 
se enfrentan las plantas terrestres: reponer el agua que se 
pierde en la atmosfera cuando los estomas estan abiertos. Al 
abrirse los estomas como respuesta a la luz azul, permiten que 
tenga lugar el intercambio de gases mientras la planta recibe 
las longitudes de onda de luz que se utilizan en la fotosmtesis. 
Sin embargo, si las rafces de la planta no pueden obtener sufi- 
ciente agua como para reponer el lfquido que se esta per- 
diendo en las hojas, se cerraran los estomas. El cierre de los 
estomas es una respuesta adaptativa cuando las rafces no en- 
cuentran agua suficiente, ya que una transpiration continua 
causarfa marchitamiento y un dano potential en los tejidos. 

Los primeros trabajos sobre el mecanismo del cierre de los 
estomas sugirieron que el ABA tenia algo que ver. Por ejemplo, 
si se aplica ABA en la parte exterior de los estomas, estos se cie- 
rran. Para saber si la hipotesis de que una hormona regula el cie- 
rre de los estomas, los investigadores realizaron una serie de ex- 
perimentos basados en el sistema cuyo diagrama se muestra en 
la Figura 39.30. La idea fundamental era hacer crecer plantas 
cuyas rafces se hubieran dividido. Solo se regaba uno de los 
lados de las plantas experimentales, mientras que se regaban 
ambos lados de las plantas de control. Durante este tratamiento, 
los investigadores documentaron que el potential hfdrico de las 
hojas era el mismo tanto en las plantas de control como en las 
experimentales. Sin embargo, los estomas de estas ultimas em- 
pezaban a cerrarse. Este resultado sugirio que las rafces del lado 
seco del tiesto daban senales de estres hfdrico, aun cuando las 
hojas no estuvieran experimentando escasez de agua. 

Los experimentos posteriores han apoyado dos predictio- 
ns importantes: que las concentraciones de ABA en las rafces 
del lado seco del tiesto son muy altas en comparacion con el 
lado regado y que las concentraciones de ABA en las hojas de 
las plantas experimentales son mucho mayores que en las 
hojas de las plantas de control. Estos resultados sugirieron 
que el ABA de las rafces es transportado a las hojas y sirve 
como alerta temprana del estres hfdrico. Al hacerlo, anula la 
senal de los fotorreceptores de luz azul de la que hablabamos 
al comienzo de este capitulo. 



Experimento 



Pregunta: ^,Se pueden comunicar las rafces 
con los brotes? 

Hipotesis: Las raices secas pueden avisar a los brotes 
de que cierren los estomas. 

Hipotesis nula: Las raices no pueden comunicarse con los brotes. 
Diseno del experimento: 



1. Dividir las raices de muchas plantas en dos. 




2. En el grupo experimental, 3. En el grupo de control, 

regar un lado. regar ambos lados. 

4. En ambos grupos, medir el potencial hidrico de las hojas 
y observar los estomas. 

Prediccion: Los estomas en las plantas experimentales se cerraran; 
los estomas en las plantas de control se mantendran abiertos. 

Prediccion de hipotesis nula: Los estomas tanto en las plantas 
experimentales como en las de control se mantendran abiertos. 

Resultados: No hay diferencias entre las plantas experimentales y 
las plantas de control en el potencial hidrico de las hojas. 



Los estomas empiezan a cerrarse 




se mantienen 

Grupo experimental abiertos. Grupo control 

Conclusion: Las raices pueden comunicarse con los 
brotes. Las raices secas mandan senales a los brotes 
para que se cierren los estomas, aun cuando las 
hojas esten recibiendo agua suficiente. 



FIGURA 39.30 ^Pueden las raices comunicarse con los brotes? 

Para comprender el mecanismo molecular implicado en la 
apertura y cierre de los estomas, recuerda del Capitulo 36 que 
los estomas consisten en dos celulas oclusivas. Cuando las va- 
cuolas de las celulas oclusivas estan llenas de agua, las celulas 
se vuelven turgentes. La forma de las celulas oclusivas turgen- 
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tes es la de un poro abierto que permite el intercambio de 
gases entre la atmosfera y el interior de la hoja. Pero cuando 
las vacuolas pierden agua y las celulas oclusivas se vuelven fla- 
cidas y sin turgencia, la forma de las celulas cambia de modo 
que se cierra el poro y cesa el intercambio de gases y la per- 
dida de agua que se produce por la transpiracion. 
En base a estas observaciones, la pregunta de como se abren y 
se cierran los estomas es la misma que si se pregunta como las 
celulas oclusivas se ponen turgentes o flacidas o como fluye el 
agua de las vacuolas. La activacion de PHOT mediante la luz 
azul hace que entre agua y se abran los estomas; la activacion 
de los receptores ABA ocasiona la salida de agua y el cierre de 
los estomas. 

La apertura y cierre de las celulas oclusivas se basa en cam- 
bios en la actividad de las H + -ATPasas en la membrana plas- 
matica. La activacion de los receptores PHOT por la luz azul 



ocasiona un creciente bombeo de protones hacia el exterior de 
cada celula oclusiva. La actividad de la bomba crea un fuerte 
gradiente electroqufmico haciendo que los iones potasio y clo- 
ruro penetren al interior de las celulas oclusivas (Figura 
39.31a). El agua entra a la vez que los iones mediante osmo- 
sis, provocando que las celulas se hinchen. Pero, como mues- 
tra la Figura 39.31b, las celulas oclusivas responden al ABA 
de manera muy diferente. Cuando el ABA causa la liberacion 
de iones calcio de su lugar de almacenamiento dentro de la va- 
cuola, ocurren dos cosas: (1) se abren los canales que permi- 
ten que el ion cloruro y otros aniones salgan a lo largo de sus 
gradientes electroqufmicos, y (2) se inhiben las H + -ATPasas y 
los canales de potasio que se dirigen al interior. Cuando los 
aniones salen de las celulas oclusivas, el cambio en el potencial 
de membrana hace que los canales de potasio que se dirigen al 
exterior se abran. Grandes cantidades de iones K + salen de la 



(a) LOS ESTOMAS SE ABREN COMO RESPUESTA 
ALA LUZ AZUL 



La luz azul Mega al fotorreceptor. 



H + 



1. Aumenta el bombeo 
de H + -ATPasas. 
Los protones salen 
de las celulas oclusivas. 



H + 



K + 

cr 

H + 




2. Los iones K + y CI" entran 
en las celulas junto 
con los gradientes 
electroqufmicos mediante 
canales de K + 
que se dirigen al interior 
y el cotransportador de 
H7C1- 



(b) LOS ESTOMAS SE CIERRAN COMO RESPUESTA AL ABA. 



El ABA se une a los receptores de las celulas oclusivas. 



ci- 



1. Cesa el bombeo 

de H + -ATPasas. Se abren 

los canales de Cl~ 

que se dirigen al exterior. 

Los iones CI" salen junto 

con el gradiente 

electroqufmico. 




2. El cambio en el potencial 

de membrana abre 

los canales de K + 

que se dirigen al exterior. 

Los iones K + salen junto 

con el gradiente 

electroqufmico. 



H ? 0 



H ? 0 



H ? 0 



-H 9 0 



3. A continuacion, 
entra H 2 0 por osmosis. 



4. Las celulas se hinchan, 
poniendose turgentes. 
El poro se abre. 



I ■§ 



H 9 0 



H ? 0- 



^ H 2° H 2 Opor osmosis. 



3. A continuacion, sale 



4. Las celulas se encogen, 
perdiendo su turgencia. 
El poro se cierra. 



FIGURA 39.31 Los cambios en los flujos de iones son responsables de la apertura y cierre de los estomas. (a). Los 

receptores de luz azul activados desencadenan flujos de iones hacia las celulas oclusivas. Las celulas se hinchan cuando 
entra agua a continuacion por osmosis, (b) Los receptores de ABA activados desencadenan flujos de iones hacia fuera de 
las celulas oclusivas. Las celulas se encogen cuando el agua sale a continuacion por osmosis. 
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celula junto con el agua que los acompana por osmosis. El re- 
sultado es una perdida de turgencia y el cierre del poro. 

Actue sobre las celulas oclusivas o las semillas, el ABA 
cumple una funcion general en las plantas como senal de le- 
targo o de «no crecimiento». En muchos casos, su accion de- 
pende de la de otras hormonas y fotorreceptores. Para sobre- 
vivir y reproducirse con exito, las plantas tienen que integrar 
information de diversas fuentes. 

Etileno y senescencia 

La senescencia es el proceso regulado de envejecimiento, de- 
clive y muerte final de un organismo entero o de organos con- 
cretos, como los frutos o las hojas de las plantas. Como la ma- 
yoria del resto de aspectos sobre crecimiento y el desarrollo 
vegetal, la senescencia esta desencadenada y regulada por inte- 
racciones complejas entre varias hormonas diferentes como res- 
puesta a cambios en la temper atura, la luz y otros f actor es. 

La hormona mas fuertemente asociada a la senescencia es 
el etileno. Como otras hormonas vegetales, la estructura del 
etileno es sencilla y se encuentra activa a pequenas concentra- 
ciones. Sin embargo, a diferencia de otras hormonas vegeta- 
les, el etileno es un gas a temperatura fisiologica normal. Se 
sintetiza a partir del aminoacido metionina y esta muy impli- 
cado en tres aspectos de la senescencia en las plantas: (1) la 
maduracion de los frutos, que finalmente ocasiona el enveje- 
cimiento y putrefaction de los mismos; (2) el marchitamiento 
de las flores; y (3) la abscision o separation y cafda de las 
hojas. Ademas, el etileno influye en el crecimiento vegetal y es 
una hormona del estres inducido por seqmas y otras condicio- 
nes del entorno. El ambito de las respuestas fisiologicas que 
estan reguladas por el etileno es sorprendentemente grande. 

El etileno fue «descubierto» por primera vez en la antigua 
China, cuando los agricultores de la fruta se dieron cuenta de 
que si quemaban incienso en habitaciones cerradas aceleraban 
la maduracion de las peras que se encontraban en ellas. A fina- 
les del siglo xix, los occidentales hicieron observaciones simila- 
res cuando se extendio el uso de farolas de gas en las ciudades 
y, como consecuencia, las hojas de los ar boles que crecian cerca 
de las conducciones de gas que teman filtraciones se empezaron 
a caer prematuramente. Los investigadores hicieron un segui- 
miento a estas ultimas observaciones demostrando que el eti- 
leno presente en el gas de las farolas era la molecula responsa- 
ble de la perdida de las hojas; tambien habfa etileno en el humo 
del incienso. Alrededor de 1930, se encontro etileno en los 
gases liberados por las manzanas en estado de maduracion. 

Como consecuencia, los biologos documentaron picos im- 
portantes de produccion de etileno durante la maduracion de 
tomates, platanos, manzanas y otras especies. Los estudios 
de seguimiento en estas especies demostraron que el etileno 
induce la produccion de algunas de las enzimas necesarias 
para los procesos de maduracion, asf como un aumento de la 
respiration celular, que aporta ATP. Durante la maduracion, 
el almidon almacenado se convierte en azucar, aumentando el 
sabor dulce; las toxinas protectoras son eliminadas o destrui- 
das; se degradan las paredes celulares, ablandando el fruto; se 
descompone la clorofila y se producen los pigmentos y aro- 
mas que senalan la maduracion. Los biologos interpretan la 
maduracion de la fruta como una adaptation que aumenta su 




FIGURA 39.32 El etileno acelera la maduracion y otros aspectos 
de la senescencia. Estos platanos son identicos, salvo por el hecho 
de que el racimo de la derecha ha sido expuesto al etileno, 
regulador del crecimiento vegetal. 



atractivo para las aves, los mamiferos y otros animales que 
dispersan sus semillas por lugares nuevos. 

Hoy en dia, los agricultores manipulan los niveles de etileno 
para controlar la maduracion de la fruta. Por ejemplo, tratan 
los platanos verdes con etileno despues de que estos hayan sido 
embarcados para facilitar la maduracion (Figura 39.32). A la 
inversa, se suele guardar las manzanas en almacenes con altas 
concentraciones de C0 2 y bajas concentraciones de 0 2 , que 
inhibe la produccion de etileno en la fruta. Las manzanas al- 
macenadas en esas condiciones pueden venderse mucho mas 
tarde del momento en que se cosecharon cuando las frutas sin 
tratar se habrfan podrido. 

Los efectos del etileno en la senescencia y la abscision de 
las hojas implican interacciones complejas con la auxina y las 
citoquininas. Las hojas sanas producen auxina, que es trans- 
portada desde la hoja hasta el tallo a traves del peciolo. En 
respuesta a la edad o a cambios en la temperatura ambiente o 
la longitud del dia, la cantidad de auxina producida por la 
hoja disminuye. Como resultado, las celulas de una region del 
peciolo de la hoja llamada zona de abscision se vuelven mas 
sensibles a la cantidad de etileno en el tejido (Figura 39.33). 
Este aumento en la sensibilidad al etileno activa las enzimas 
que debilitan las paredes de las celulas cercanas a la base del 
peciolo. Al mismo tiempo, la clorofila de la hoja empieza a de- 
gradarse y los nutrientes se retiran y se almacenan en las celu- 
las parenquemicas del tallo. Finalmente, las paredes celulares 
en la base del peciolo se degradan lo suficiente como para que 
la hoja caiga. Por el contrario, la aplicacion de citoquinina in- 
vierte estos efectos y alarga la vida de las hojas de una manera 
sorprendente. Como resultado, se piensa que el etileno y las 
citoquininas tienen efectos opuestos por lo menos en algunos 
de los procesos implicados en la senescencia. 

Repaso de los reguladores del crecimiento vegetal 

El esfuerzo por comprender como el etileno, las citoquininas 
y otras hormonas interactuan en la senescencia nos lleva hasta 
la frontera de las investigaciones sobre el funcionamiento de 
los reguladores del crecimiento vegetal. Los estudios actuales 
giran entorno a varias preguntas. La primera de ellas es como 
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SENESCENCIA DE LAS HOJAS Y ABSCISION 




1 . Alta cantidad de auxina: las celulas 2. Baja cantidad de auxina: las celulas 3. La hoja se separa en la zona 

de la zona de abscision de la zona de abscision se vuelven de abscision. 

son insensibles al etileno. mas sensibles al etileno, causando 

La hoja funciona con normalidad. senescencia en la hoja. 



FIGURA 39.33 Las hojas se caen en respuesta a senales de la auxina y del etileno. Las hojas jovenes producen 
cantidades mucho mayores de auxina que las hojas viejas. La combinacion de baja cantidad de auxina y altas 
concentraciones de etileno desencadena la senescencia y abscision de la hoja. 

O PREGUNTA Cuando los niveles de etileno en las hojas son altos en relacion a la auxina, los nutrientes se transportan de 
las hojas al tallo y cesa la smtesis de clorofila (este es el motivo de que las hojas cambien de color en otono). ^Cual es el 
significado adaptativo de estos dos acontecimientos? 



las celulas perciben los cambios de temperatura, humedad, 
edad u otras condiciones y como las celulas objetivo reciben 
las senales hormonales resultantes y las transducer! (convier- 
ten) en cambios en la expresion genetica o en la activacion de 
protemas. Hasta la fecha, solo se han identificado unos cuan- 
tos genes regulados directamente por la auxina, las citoquini- 
nas, el ABA, las GAs, y el etileno. En resumir, queda mucho 
por aprender sobre el tercer paso en el procesamiento de la in- 
formation durante las respuestas del crecimiento. Compren- 
der las senales qufmicas de las plantas es un campo de investi- 
gation excepcionalmente dinamico. 

Para ayudarte a repasar algunas de las hormonas vegetales 
mas importantes, la Tabla Resumen 39.2 proporciona infor- 
mation sobre la estructura y funcion de las hormonas de las 
que se habla en esta section junto con una clase de hormonas 
vegetales recientemente descubierta llamada brasinosteroides. 
A medida que estudies esta tabla, te debenan surgir dos obser- 
vaciones clave: 

1. No es raro que una sola hormona tenga efectos en bastantes 
tejidos objetivo diversos. Esto significa que puede haber un 
abanico de respuestas ante la misma senal intercelular. Para 
interpretar este patron, los biologos senalan que puede que 
las hormonas transporten un mensaje comun para varios te- 
jidos y organos. La auxina puede definir el eje largo del orga- 
nismo; las giberelinas desencadenan el crecimiento del tallo; 
las citoquininas estimulan la division celular; el ABA ralen- 
tiza o impide el crecimiento; el etileno senala la senescencia. 

2. En la mayona de los casos, varias hormonas afectan a la 
misma respuesta. Dicho de otro modo, las hormonas no fun- 
cionan de manera independiente, sino que interactuan unas 
con otras. Por ejemplo, tanto la auxina como las giberelinas 
y los brasinosteroides estan implicados en la elongation celu- 
lar, que es una respuesta fisiologica necesaria para el creci- 
miento y el movimiento de tallos, raices y hojas. Los biologos 



Comprueba si lo has entendido 



senalan que se suelen producir hormonas individuals por un 
impulso ambiental en un sitio concreto, como la disponibili- 
dad de agua en las puntas de las raices. No obstante, puede 
que haya muchos impulsos ambientales que esten cambiando 
a la vez. Para que las plantas respondan adecuadamente, tie- 
nen que sintetizar la information procedente de varios impul- 
sos ambientales y de varios puntos de su organismo. 

Las complejas interacciones entre las hormonas implicadas 
en el crecimiento tienen un fin: hacer que los individuos sobre- 
vivan y se desarrollen lo suficiente como para poder reprodu- 
cirse. Se puede decir lo mismo respecto de las hormonas im- 
plicadas en proteger a las plantas de peligros. 



Si entiendesque... O 

• La funcion principal de la auxina es senalar la posicion de 
las celulas a lo largo del eje largo del organismo de la 
planta. Esto es posible porque la auxina se produce en los 
meristemas apicales de los brotes y pasa por el transporte 
polar a las raices, form a ndo un gradiente de concentracion. 

• Las GAs son senales generales para iniciar o continuar el 
crecimiento. 

• El ABA es una senal general que para el crecimiento o 
mantiene el letargo. 

• El etileno es una senal que controla la senescencia. 

Deberias ser capaz de... O 

1 ) Explicar como interaccionan las GAs y el ABA a nivel molecular 
para controlar la germinacion de las semillas y el letargo. 

2) Explicar como interaccionan las senales de la luz azul y del 
ABA para controlar la apertura y cierre de los estomas. 
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TABLA RESUMEN 39.2 Reguladores del crecimiento vegetal 



Hormona 



Funciones 



Notas 



Estructura qui'mica 



Auxina 



• Ayuda a definir el eje largo 
del organismo (respuestas de 
fototropismo y gravitropismo) 

• Implicada en la elongacion 
celular y en la dominancia apical 

• Estimula la division celular 

• Induce la produccion de etileno 

• Desarrollo de las raices 
adventicias y del crecimiento 
secundario 

• Diferenciacion del xilema 
y el floema 



Primera hormona vegetal 

que se ha aislado y caracterizado 

Producida en los meristemos 
apicales y en las hojas jovenes 



Acido acetico 
Anillo indol cadena lateral 




CH 2 COOH 



Giberelina (GA) 



Estimula el crecimiento del 
tallo mediante 
la elongacion celular 
y la division 

Facilita la germinacion 
de las semillas 

Esta implicada en la floracion. 



Los hongos que producen 
las giberelinas infectan 
las plantas de arroz e inducen 
tallos demasiado alargados 

El analisis de estos hongos motivo 
el descubrimiento de las 
giberelinas 

Producidas en los meristemas 
apicales, semillas inmaduras, 
anteras (organos productores 
de polen) 



HO 




COOH 



Citoquininas 



Estimulan la division celular 
en presencia de auxina 

Estimulan el desarrollo de los 
cloroplastos y rompen el letargo 
de lasyemas laterales 

Retrasan la senescencia 
(el envejecimiento) 



Nuevos datos indican que podnan 
actuar sobre los reguladores 
del ciclo celular 

Se producen en los 
meristemas apicales de las raices 
y en muchos otros tejidos 



H CH 2 OH 
\ / 

C = C 
/ \ 
HN— CH 2 CH 3 




TST NH 



Acido abscisico (ABA) 



Inhibe el crecimiento de las 
yemas y la germinacion 
de las semillas 

Induce el cierre de los estomas 
en respuesta al estres hidrico 



Actua como hormona del estres 
analoga al Cortisol en los seres 
humanos 

Se produce en casi todas las celulas 



H 3 C CH 3 CH 3 



CH COOH 



Etileno 



Esta implicada en la maduracion 
de losfrutos 

Induce la senescencia en los 
frutos, las flores y las hojas. 

Se produce cuando las plantas 
estan bajo estres 



Es un gas.Se identified por primera 
vez gracias a la morfologia inusual 
de las plantas que crecian cerca 
de las conducciones de gas que 
iluminaban las calles 

Se produce en todos los organos, 

pero en mayor cantidad 

en los tejidos en fase 

de envejecimiento y en los 

frutos en maduracion 



H H 

\ / 

C=C 
/ \ 
H H 



Brasinosteroides 



Estimulan la elongacion celular 
en los tallos (los mutantes a los 
que les faltan estas hormonas 
o sus receptores son enanos) 



Son las primeras hormonas 
esteroides descubiertas 
en las plantas 

Estan estructuralmente 

emparentadas con las hormonas 

esteroides 

de los animales 

Se producen en casi todos 
los tejidos 



OH 



HO. 



HO 
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39,6 Patogenos y herbivoros: 
las respuestas de defensa 

Las plantas no pueden correr para escapar del peligro. En vez 
de ello, tienen que aguantar y luchar. 

Como los seres humanos y otros animales, las plantas estan 
constantemente amenazadas por una serie de virus, bacterias 
causantes de enfermedades y hongos parasitarios. Ademas, las 
raices de las plantas son susceptibles de sufrir ataques de ne- 
matodos (las lombrices que viven en la tierra de las que habla- 
mos en el Capftulo 33). La capacidad de causar enfermedades 
recibe el nombre de virulencia; los agentes que causan enfer- 
medades son los patogenos. Si las plantas no fueran capaces 
de sentir los ataques de los patogenos y responder a ellos con 
rapidez y eficacia, el paisaje estarfa lleno de plantas muertas o 
en proceso de morir. 

La cutfcula cerosa que cubre las celulas epidermicas es una 
barrera efectiva para los virus, bacterias, hongos y otros agen- 
tes causantes de enfermedades y las estructuras en forma de 
espinas, puas y tricomas ayudan a proteger las hojas y los ta- 
llos de los ataques de herbivoros. La mayoria de las plantas 
tambien sintetizan compuestos como el opio, la cocaina, los 
taninos, la nicotina o el THC (tetrahidrocannabinol) que pro- 
tege los tejidos vegetales haciendolos toxicos a los insectos y 
vertebrados devoradores de plantas. 

Aunque estas defensas son efectivas, tambien son caras en 
terminos de la energfa y los materiales necesarios para produ- 
cirlos. No es sorprendente que las plantas puedan producir 
defensas o aumentar las que ya tienen solo como una res- 
puesta directa a los ataques de los patogenos o los herbivoros. 

Las respuestas a los ataques se denominan defensas induci- 
das, porque estan inducidas por la presencia de una amenaza. 
Primero consideremos como sienten y responden las plantas a 
la presencia de virus y otros patogenos, para despues explorar 
lo que hacen cuando les atacan los insectos u otros 
herbivoros. 

£C6mo sienten las plantas y como responden 
a los agentes patogenos? 

Si un virus, bacteria u hongo llega a introducirse en el interior 
de una planta, las celulas del lugar infectado responden suici- 
dandose. La muerte rapida y localizada de una o varias celu- 
las infectadas recibe el nombre de respuesta hipersensible 
(RH). Si la RH tiene exito, el agente patogeno muere de ham- 
bre cuando las celulas huesped mueren a su alrededor. 

En varios aspectos, la respuesta hipersensible en las plantas 
es similar a la respuesta inmune mediada por celulas en mamf- 
feros, que motiva la muerte de las celulas infectadas (vease 
Capftulo 49). La RH tambien es muy eficaz; las plantas que 
demuestran tener una respuesta hipersensible raramente su- 
cumben a la enfermedad. <;C6mo pueden sentir las celulas la 
presencia de patogenos para que la RH las pueda matar? 

La hipotesis gen a gen En las primeras decadas del siglo 
xx, los agricultores establecieron que las plantas tienen genes 
resistentes a las enfermedades heredados segun las leyes de 



Mendel. Estos genes se conocieron con el nombre de loci (si- 
tios) de resistencia (/?). Las investigaciones posteriores demos- 
traron que muchos de los genes R son responsables de sentir 
la presencia de patogenos y desencadenar la RH. Los mismos 
investigadores establecieron que los hongos que causaban en- 
fermedades en el trigo, el lino, la cebada y en otros cultivos 
tienen alelos que o bien hacen que los hongos sean virulentos 
o bien no virulentos en ciertas variedades de esos cultivos. Los 
genes asociados con la virulencia o la no virulencia (avirulen- 
cia) de los patogenos recibieron el nombre de loci de avirulen- 
cia (avr). 

En 1956 H. H. Flor publico datos que demostraban una 
correspondencia uno a uno entre los alelos de resistencia en- 
contrados en las plantas huesped y los alelos de avirulencia 
encontrados en los patogenos. Como cada alelo R del huesped 
correspondia a un alelo avr en el patogeno, tenia sentido su- 
gerir que cada producto del gen R actuaba como receptor de 
un patogeno concreto, es decir, que una interaccion entre los 
productos de los genes R y avr desencadena una respuesta hi- 
persensible de una manera especffica. 

Esta idea se denomino hipotesis gen a gen. <iQue meca- 
nismo molecular podia ser responsable de este patron? Los in- 
vestigadores que continuaron el trabajo de Flor sugirieron que 



HIPOTESIS GEN A GEN 
Virus Bacteria Hongo 



o o 



R 



HR 




1. Los patogenos 
(virus, bacterias 
u hongos) entran 
en la celula vegetal 
" por una herida 
o una conexion 
con la celula infectada. 



www 



**** 



2. Los patogenos 
liberan productos 
del gen avr 

y otras moleculas. 

3. Los productos del 
gen R gene products 
del huesped se unen 
a los productos 

del gen avr. 

4. La union activa 
los productos del gen 
R y desencadena 

la respuesta 
hipersensible 
protectora (RH). 

Cuando los productos 

de los genes R y avr 

no coinciden, no hay 

RH y la planta 

sucumbe 

a la enfermedad. 



FIGURA 39.34 La respuesta hipersensible comienza cuando los 
productos del gen R se unen a los productos del gen avr. La 

hipotesis gen a gen predice que los productos del gen R actuan 
como receptores de los productos del gen avr y que esta 
interaccion inicia la RH,que protege a las plantas de los patogenos. 
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(a) Interacciones gen a gen en una planta heterocigotica 
Gen 1 R Gen 2 R Gen 3 R Gen 4 R . 




Todas las proteinas avr estan interceptadas por productos del gen R 



(b) Interacciones gen a gen en una planta homocigotica 
Gen 1 R Gen 2 R Gen 3 R Gen 4 R . 




Algunas proteinas aw no estan interceptadas por el producto del gen R 



FIGURA 39.35 Los genes R polimorficos proporcionan una protection mejor frente a los patogenos. Los individuos 
tienden a ser heterocigoticos con los genes R porque existen muchos alelos diferentes en la mayon'a de las poblaciones. 
Cuando hay diversos productos del gen R, se pueden reconocer mas tipos de productos avr. De este modo, se pueden 
destruir mas patogenos. 



la RH comienza cuando las proteinas producidas por las plan- 
tas huesped se unen a proteinas u otras moleculas producidas 
por el patogeno. La hipotesis era que los genes R producen re- 
ceptores y que los genes avr producen ligandos, moleculas 
que se unen a los receptores. La Figura 39.34 resume de modo 
general el modelo gen a gen. 

El primer gran adelanto que se hizo probando esta hipote- 
sis ocurrio cuando los investigadores de varios laboratorios 
del mundo pudieron clonar y secuenciar una serie de genes R 
de plantas de cultivo y genes avr de patogenos bacterianos y 
mitoticos. Estos resultados confirmaron que los genes R y los 
genes avr existen y que codifican productos que podrian inte- 
ractuar al comienzo de una infeccion. Otro avance muy im- 
portante, publicado en 1996, apoyaba la hipotesis gen a gen 
demostrando que los productos R y los avr, de hecho, se unen 
unos a otros. Los productos del gen R funcionan como re- 
ceptores de enfermedades». Q Si entiendes la hipotesis gen a 
gen, deberias ser capaz de explicar lo que ocurre cuando nin- 
guna de las proteinas liberadas por un patogeno se une a un 
producto del gen R. 

l?ov que la existencia de tantos genes y alelos de re- 

sistencia es signifkativa? Gran numero de genes R se 
han identificado ahora en Arabidopsis, tomate, lino, tabaco y 
en otras plantas. Estan surgiendo dos patrones generates a 
medida que aumentan los datos sobre estos genes: primero, 
los genes R similares en secuencia y estructura tienden a agru- 
parse en el mismo cromosoma. Segundo, dentro de una pobla- 
cion de plantas, suele haber muchos alelos diferentes en cada 
locus R. Para utilizar un termino ya presentado en el texto, los 
loci R son muy polimorficos. 

Estas observaciones son importantes porque proporcionan 
pistas sobre la historia y funcion de esos genes. Por ejemplo, 
se piensa que las agrupaciones de genes similares, o lo que los 
biologos llaman familias de genes, se originan por errores en 
la recombinacion. Tal vez recuerdes del Capitulo 20 que los 
eventos de duplication de genes ocurren cuando los cromo- 
somas se alinean mal en el momento de cruzarse. El resultado 
de esta mutacion es un cromosoma con una copia extra de un 



gen. Como el organismo que posee este cromosoma ya tiene 
una copia del gen original funcionando, las mutaciones que 
tienen lugar en la copia extra del gen no danan al individuo. 
En su lugar, la nueva copia podria adquirir mutaciones que hi- 
cieran posible una nueva funcion. En el caso de los genes R, la 
hipotesis es que las mutaciones en las copias nuevas dieran a 
los individuos la capacidad de reconocer y responder a nuevos 
productos avr y asf a nuevos tipos de patogenos. 

<;Por que es importante que haya muchos alelos diferentes 
en cada locus R} La hipotesis en este caso es que los alelos di- 
ferentes posibilitan el que las plantas reconozcan diferentes 
proteinas del mismo patogeno. Las plantas son diploides o 
poliploides, de modo que por lo menos tienen dos copias de 
cada gen R. Si hay muchos alelos diferentes en una poblacion, 
es probable que cada individuo tenga por lo menos dos alelos 
diferentes de cada gen. Los distintos alelos permiten que el 
huesped reconozca distintos productos avr. Esto es importante 
porque estan surgiendo constantemente nuevos productos avr 
en las poblaciones de patogenos mediante mutacion. Las plan- 
tas con distintos alelos por cada uno de los muchos genes R 
deberian poder sentir la presencia de una gran variedad de 
agentes causantes de enfermedades y responder desencade- 
nando la RH (Figura 39.35). Q Si entiendes este concepto, 
deberias ser capaz de explicar por que se considera que los 
platanos, que se propagan asexualmente y por tanto son gene- 
ticamente identicos, son particularmente vulnerables a epide- 
mias de enfermedades. 

La respuesta RH Si se activa el producto de un gen R 
uniendose a un ligando de un patogeno, <?que ocurre? Los tra- 
bajos recientes sobre la RH han establecido que la respuesta 
consiste en varios eventos diferentes (Figura 39.36). Por ejem- 
plo, la union de un producto de un gen R a una protema avr 
desencadena la production de oxido mtrico (NO) e interme- 
diaries (o especies) de oxfgeno reactivo. Los intermediarios 
(o especies) de oxigeno reactivo (ROIs por sus siglas en in- 
gles), como el peroxido de hidrogeno H 2 0 2 (tambien cono- 
cido como agua oxigenada) y los iones superoxido (0 2 "), de- 
sencadenan reacciones que ayudan a reforzar las paredes 
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RESPUESTA HIPERSENSIBLE (RH) 




1 . Un producto de un gen R se une a la 
proteina avr de un patogeno, desencadenando 
la respuesta hipersensible (RH). 



2. La RH incluye la produccion de oxido nitrico 
(NO), intermediarios de oxigeno reactivo (ROIs), 
iones superoxido(0 2 "), y fitoalexina. 



3. La RH hace que se refuercen las paredes 
celulares, se suiciden las celulas infectadas 
y se exterminen los patogenos invasivos. 



FIGURA 39.36 La respuesta hipersensible protege a las plantas de los patogenos. 




Sehal 
deS^R 

Transcripcion de los genes PR 

t 



Proteccion 



de la planta frente 
a mas infecciones 



FIGURA 39.37 La respuesta hipersensible produce una serial 
que induce la resistencia sistemica adquirida (SAR). Este 
diagrama resume el consenso actual que existe sobre como 
interaccionan la RH y la SAR. 



celulares. Ademas, el oxido mtrico y los ROIs degradan las 
enzimas de las celulas a punto de infectarse matando asi a esas 
celulas. De un modo muy parecido, las celulas de tu sistema 
inmunitario suelen utilizar una combinacion letal de NO y 
ROIs para matar celulas que se han infectado. Pero las plan- 
tas no paran aqm. La union entre R y avr en las celulas vege- 
tales tambien conduce a la produccion de compuestos anti- 
bacterianos y antimitoticos conocidos colectivamente como 
fitoalexinas. Como resultado, la RH motiva la creacion de 
paredes alrededor de la zona infectada, que las fitoalexinas 
maten directamente a los patogenos y que estos mueran de 
hambre cuando las celulas que los rodean se suiciden. Aunque 
la transduction de senales responsables de estos acontecimien- 
tos ami no se comprenda del todo, actualmente estan siendo 
el centro de una intensa investigation. 

El acido salicilico amph'a la RH Una vez que la RH esta 
funcionando en una zona localizada de infeccion, una hor- 
mona producida en el lugar de la infeccion viaja por el orga- 
nismo y desencadena un conjunto de acontecimientos mas 
lento y mas extenso llamado resistencia sistemica adquirida 
(SAR). En el curso de varios dfas, la SAR prepara a las celulas 
del sistema de rafces o de brotes para resistir el asalto de un 
patogeno, incluso celulas que no se han expuesto directa- 
mente al agente causante de la enfermedad. 

La Figura 39.37 ilustra como se cree que funcionan juntas 
la RH y la SAR. Ademas de desencadenar la RH, la interac- 
tion entre los productos de los genes R y avr ocasiona la pro- 
duccion de una senal que inicia SAR. Esta hormona actua 
tanto a nivel global como local, es decir, en el punto de infec- 
cion, y da como resultado la expresion de un gran grupo de 
genes llamados genes PR (relacionados con la patogenesis). 

Cuando los biologos trataron de encontrar la hormona res- 
ponsable de la SAR, su atencion pronto se fijo en el acido sali- 
cilico. Se descubrio que la concentracion del acido salicilico 
(SA) aumentaba mucho despues de que los tejidos se hubieran 
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infectado con un patogeno. Varias pruebas sugieren que el 
acido salicflico es una hormona defensiva: 

• Si se aplica directamente acido salicflico a los tejidos, se de- 
sencadena la SAR en varias especies vegetales. 

• Los biologos han aislado un gen que codifica la enzima sa- 
licilato hidroxilasa. Esta enzima no suele encontrarse en 
las plantas, pero su producto ocasiona la degradacion del 
SA. En las plantas de tabaco que recibieron el gen experi- 
mentalmente, tanto la acumulacion de SA como la SAR 
fueron anuladas. Como resultado, las plantas transforma- 
das se volvieron susceptibles a sufrir infecciones causadas 
por una gran variedad de patogenos. 

• Los biologos de varios grupos de investigacion han mar- 
cado el SA con un atomo radiactivo y asf han podido con- 
firmar que es transportado de tejidos infectados a tejidos 
que no lo estaban. Esta observation coincide con la hipo- 
tesis de que SA es una senal que viaja por la planta. 

Sin embargo, aun es algo controvertido si el acido salicflico 
actua como hormona SAR o si solo es una senal local que de- 
sencadena la expresion de los genes implicados en SAR. Se si- 
guen realizando investigaciones sobre los mecanismos respon- 
sables de la resistencia sistemica adquirida. 



hibidores de proteinasa daban de media 103 ^tg/ml de zumo 
de hoja. Este resultado confirma la idea de que una hormona 
producida por celulas heridas viaja a los tejidos no danados e 
induce la produccion de inhibidores de proteinasa. 

<:Que hormona es esta que responde a las heridas? Despues 
de anos de esfuerzos, los biologos consiguieron aislar la mole- 
cula purificando los compuestos encontrados en las hojas del 
tomate y probando su capacidad de inducir la produccion de 
inhibidores de proteinasa. La hormona activa en las plantas 
del tomate resulto ser un polipeptido, de 18 aminoacidos de 
longitud, llamado sistemina. Era la primera hormona peptf- 
dica que se habia descrito jamas en las plantas. Los investiga- 
dores que marcaron copias de sistemina con un atomo de car- 
bono radiactivo inyectaron la hormona en plantas y despues 
monitorizaron su position, confirmando que la sistemina se 
mueve desde los tejidos danados hacia los tejidos sanos. 

Actualmente, el trabajo sobre la produccion de sistemina e 
inhibidores de proteinasa se centra en la determination de 
cada paso en la via de transduction de la serial que alerta a las 
celulas sanas del peligro. Como muestra la Figura 39.38, los 
datos indican que la sistemina se une a un receptor en la mem- 
brana de una celula sana. El receptor activado desencadena 
una larga serie de reacciones qumiicas que finalmente resulta 



£C6mo sienten las plantas el ataque 

de los herbivoros y como responden ante el? 

Hasta ahora, se han descubierto y clasificado mas de un 
millon de especies de insectos. La mayoria se alimentan ingi- 
riendo hojas, tallos, savia del floema, semillas, rafces o polen. 
Las plantas tienen sistemas eficaces para responder a patoge- 
nos como virus, bacterias y hongos. Pero, <;c6mo pueden re- 
sistir el ataque de los insectos herbivoros? 

Cuando los investigadores empezaron a estudiar por que 
algunos tejidos vegetales tienen mejor sabor y son mas diges- 
tibles que otros, los bioqufmicos descubrieron que muchas se- 
millas y algunos organos de almacenamiento, como los tuber- 
culos de la patata, contienen protemas llamadas inhibidores 
de proteinasa. Estas bloquean las enzimas, que se encuentran 
en la boca y en el estomago de los animales, responsables de 
la digestion de las protemas. Cuando un insecto o un mami- 
fero herbfvoro ingiere grandes dosis de un inhibidor de pro- 
teinasa el herbfvoro cae enfermo. Como resultado, los herbi- 
voros aprenden a detectar los inhibidores de proteinasa 
mediante el sentido del gusto y evitan los tejidos vegetales que 
contengan grandes concentraciones de esas moleculas. 

Aunque los inhibidores de proteinasa se encuentran en 
concentraciones bajas en bastantes tejidos vegetales, los bio- 
logos deseaban probar la hipotesis de que estas protemas po- 
drfan tambien formar parte de una defensa inducida por la 
planta. Para evaluar esta idea, los investigadores dejaron que 
varios escarabajos herbivoros atacaran una hoja de cada una 
de varias plantas de la patata. En los lfquidos extrafdos a las 
otras hojas de las plantas atacadas, las concentraciones de in- 
hibidores de proteinasa rondaban de media los 336 [ig/m\. En 
las hojas de las plantas de control, en las que no habia ocu- 
rrido ningun dano por parte de los insectos, los niveles de in- 



;COMO FUNCIONA LA SISTEMINA? 




Acido jasmonico 



0 



Inhibidores de proteinasa 

(tienen un sabor desagradable 
y hacen que los herbivoros 
se sientan mal) 



1. Cuando un 
escarabajo ataca 
una planta de la patata, 
las celulas danadas 
producen la hormona 
sistemina. 



2. La sistemina se une 
a los receptores 
de la membrana de 
las celulas sanas. 



3. Una serie 

de reacciones produce 

acido jasmonico. 



4. El acido jasmonico 
activa la transcripcion 
de inhibidores de 
proteinasa 
que disuadiran 
al herbfvoro de 
emprender mas ataques. 



FIGURA 39.38 Las senales de las celulas danadas por los 
insectos preparan a otras celulas para el ataque. La sistemina es 
una hormona producida por las celulas danadas por los herbivoros 
que inicia una respuesta de proteccion en las celulas sanas. 

O PREGUNTA ^Por que crees que se ha dado el nombre de 
«sistemina» a esta hormona? 
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en la smtesis de una molecula llamada acido jasmonico. Este, 
a su vez, activa la produccion de al menos 15 nuevos produc- 
tos geneticos, incluyendo a los inhibidores de la proteinasa. 
De este modo, las plantas construyen potentes concentracio- 
nes de insecticidas en los tejidos que estan en peligro inmi- 
nente de un ataque. 

Aunque los inhibidores de proteinasa son herbicidas poten- 
tes, no son la unica lfnea de defensa de las plantas. En algunos 
casos de ataques por parte de insectos, las plantas tambien 
piden ayuda a otros organismos. 

Las feromonas liberadas por las heridas de la planta 

piden ayuda a las avispas Las orugas y otros insectos 
herbfvoros tienen sus propios enemigos: a menudo son las 
avispas que ponen sus huevos en los cuerpos de los insectos. 
Cuando un huevo de avispa eclosiona dentro de una oruga, la 
larva que sale del huevo empieza a devorar a su huesped desde 
dentro (Figura 39.39). Un organismo que como adulto es libre 
pero que como larva es parasitario, como en el caso de estas 
avispas, se denomina parasitoide. 

Los biologos observaron que los parasitoides son especial- 
mente frecuentes cuando hay brotes de insectos en tierras de 
cultivo. Se preguntaban si las plantas heridas podnan liberar 
compuestos que reclutaran parasitoides activamente. En con- 
crete, formularon la hipotesis de que las plantas podnan pro- 
ducir feromonas, mensajeros qumiicos sintetizados por un in- 
dividuo y liberados al entorno, provocando asi una respuesta 
de otro individuo. Las hormonas actuan en las celulas dentro 
de un individuo; las feromonas actuan sobre otro individuo. 

Para explorar esta idea, los investigadores empezaron a re- 
coger compuestos liberados por las plantulas del maiz durante 
los ataques de orugas. Los biologos que analizaron qufmica- 
mente los compuestos descubrieron que las hojas danadas por 
los insectos producian 11 moleculas que no producian las 
hojas sanas. Estos compuestos tampoco eran producidos por 
hojas que hubieran sido cortadas con tijeras o machacadas 
con una herramienta; solo el dano que les infligian los insec- 
tos desencadenaba su produccion. Para hacer un seguimiento 
de este resultado, los investigadores colocaron avispas hembra 
en una cajita que contema hojas danadas por insectos o bien 
que habfan sufrido dano mecanico. En mas de dos tercios de 
las pruebas realizadas, las avispas prefirieron volar hacia las 
hojas danadas por los insectos. Estos resultados apoyan la hi- 
potesis de que las plantas producen sustancias que atraen a las 
avispas en respuesta al ataque de las orugas. Los biologos 
estan mas convencidos cada vez de que las plantas pueden 
producir feromonas que piden ayuda en forma de avispas que 
ponen sus huevos en las orugas. La sofisticacion y compleji- 
dad de las hormonas vegetales sigue maravillando y fasci- 
nando a los biologos. 

Aunque los componentes sensoriales y de respuesta de las 
defensas vegetales son especialmente sorprendentes, ilustran 
una idea general sobre la vida de las plantas: a partir de las in- 
vestigaciones que se han realizado sobre los sistemas sensoria- 
les de las plantas hasta hoy, esta muy claro que las plantas 
hacen mucho mas que simplemente estar ahi. Estos organis- 
mos podran ser estacionarios, pero supervisan y responden 
continuamente una amplia serie de informacion sobre su en- 
torno (Tabla resumen 39.3). Llegar a comprender mejor el fo- 




FIGURA 39.39 Los parasitoides matan a los herbfvoros. Cuando 
esta planta empezo a ser atacada por esta oruga, produjo 
feromonas que atrajeron a una avispa hembra. Esta puso sus huevos 
en la oruga. A medida que crecieron las larvas de avispa, fueron 
devorando a la oruga que les sirvio de huesped. 

totropismo, el gravitropismo, la respuesta a las enfermedades 
y otros aspectos del comportamiento de las plantas es un reto 
excitante para la biologfa. 

(Imb) ^^^^^^^^^^^^ en www.masteringbio.com 

Plant Defenses 



Comprueba si lo has entendido 



Si entiendes que... O 

• La presencia de productos del gen R permite a las plantas 
reconocer los ataques de parasitos tales como virus, 
bacterias, hongos y nematodos. 

• Cuando el producto proteico de un alelo R se une a un 
producto concreto de un gen avr de un patogeno, una 
secuencia de transduccion de sehales da como resultado 
una respuesta hipersensible. 

• Cuando las plantas son atacadas por insectos herbfvoros, los 
tejidos dahados liberan senales que desencadenan la 
produccion de toxinas en hojas sanas y que reclutan a 
enemigos de los insectos. 

Deben'as ser capaz de... O 

1) Explicar la ventaja fisica de tener un gran abanico de alelos 
R en un solo individuo. 

2) Explicar como mejorarias la calidad de una variedad 
popular y muy productiva de trigo susceptible de sufrir 
infecciones por parte de una variedad concreta de hongo. 
Supon que hay disponible otra variedad de trigo que no es 
tan productiva pero que muestra una gran resistencia a la 
variedad de hongo. 

3) Explica por que las plantas no mantienen altas 
concentraciones de inhibidor de proteinasa en sus tejidos 
todo el tiempo. 
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TABLA RESUMEN 39.3 Sistemas sensoriales selectivos en las plantas 



Esti'mulo 


Receptor 


Transduction de sehal 


Respuesta 


Significado adaptativo 


Luzazul 


PHOT1 y otrasfototropinas 
en talloy hojas 


PH0T1 seautofosforila;resto 
de sistemas desconocidos de 
transduccion de senales. 


Se da fototropismo.Tambien 
implicado en la apertura 
de los estomas 
y en el movimiento 
de los cloroplastos. 


Los tallos crecen hacia 
1 a luz con longitudes 
de onda necesarias 
para la fotosintesis. 


Luzazul 


Criptocromas en tallos 
y hojas 


Los detalles estan bajo investigation 


Inhibe la elongation del tallo, 
regula los ritmos diarios 
y la respuesta de floracion 
a la duration del dia 


Mantiene cortos los tallos 
si la luz es abundante; 
permite que la planta 
programe acciones 


Luz roja 


Fitocromas en semillas y 
otras partes 


Los fitocromas cambian 

a la forma P fr y activan respuestas. 


La semilla germina 


La luz del sol haceque 
comience la germinacion. 


Luz del extremo 
rojo 


Fitocromas en el tallo 


P fr se mueve hacia los nucleos e 
induce respuestas geneticas 


Los tallos se alargan 


Las especies que necesitan 
luz total del sol intentan 
entrar la sombra. 


\J\ dvcUdU 


^rlULcllldb lULdllZdUdb 

en la membrana plasmatica? 


jc UtrbLUl lULfcrl 1 lUb UcLdllcb. 


1 /""omiIdc r\ ci Id/Ho r\ni iQct/^ 
Lab LtrlUldb Utrl IdUU UpUcblU 

de la raiz 0 de los brotes 
se alargan; el tejido se curva. 


Ldb IdlLcb LltrLcll 1 IdLId 

abajo;los brotes 
hacia arriba. 


Roce o viento 


Los receptores se estiran; 
la ubicacion es desconocida 


Se desconocen los detalles, 
pero el resultado es la activacion 
de la transcription en 
los genes objetivo. 


Los tallos crecen mas cortos 
y mas gruesos. 


El individuo es mas 
resistente al dano. 


Roce 


Celula pilosa receptora 

on Vpni]<; atran3mn<;r3<; 

cri i vcri iuj an upai i iujv.aj 


Los cambios electricos en la 

mpmhran3 rplulardp 13 rplula 

1 1 ICI 1 1 Kf 1 O 1 ICI V-Cr 1 KA 1 CI 1 1 CI V_ 1 H 1 CI 

receptora desencadenan 
el potencial de action. 


Las celulas objetivo cambian 

Hp fnrma* I3 tramna <;p riprra 


La planta puede 

V-Ci yj Lei i a i a ju ^-/iv_tjci. 


Patogenos 


Productos del gen R 


Se desconocen los detalles. 


Respuesta hipersensible 
(HR); muerte de las celulas 
infectadas. 


Los patogenos mueren 
de hambre,de modo 
que la infeccion 
se ralentiza o para. 


Herbivoros 


Desconocido; activado 

en respuesta a las moleculas 

del herbivoro 


Se desconocen los detalles. 


Produccion de insecticidas; 
senales enviadas 
a los parasitoides. 


Los herbivoros 

se enferman o mueren. 



I 



Repaso del capitulo 

RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 



I 



O Las plantas son selectivas acerca de la information que procesan. 
Perciben una gran variedad de estimulos ambientales que afectan 
a su capacidad de crecer y reproducirse. 

En la mayona de los casos, el procesamiento de la information 
comienza cuando una proteina receptora cambia de forma en res- 
puesta a la luz azul, la luz roja, la luz roja lejana, la gravedad u 
otro aspecto del entorno que afecte la capacidad de desarrollo de 
una planta. Por ejemplo, una parte de la proteina fotocroma 
cambia de forma cuando absorbe luz roja. La misma proteina 
cambia a otra forma cuando absorbe luz del extremo rojo. 

Deberias ser capaz de sugerir una hipotesis para explicar por que 
los animales no tienen fotocromas (un interruptor para la luz 
roja/del extremo rojo). Q 



0 

Sensing Light 



Web Animation 



en www.masteringbio.com 



O Cuando las celulas sensoriales reciben un estimulo, transducen la 
senal y responden produciendo hormonas que transportan infor- 
mation a las celulas objetivo en otra parte del organismo. 

Cuando ocurre la transduccion de senales, una senal externa 
cambia a una senal interna. El proceso comienza con un cambio 
de forma en una proteina receptora y continua con la activacion 
de proteinas seleccionadas mediante fosforilacion o la produc- 
cion de un segundo mensajero como los iones Ca 2+ . En las celulas 
receptoras, la transduccion de las senales culmina con la produc- 
cion de hormonas que son transportadas a lo largo del organismo 
de la planta. 

Deberias ser capaz de explicar la analogia entre como funciona 
la celula sensorial de una planta y los siguientes acontecimientos: 
una persona ve un cobertizo en llamas y llama a los bomberos ru- 
rales; el sistema acciona una sirena; como respuesta, los miem- 
bros del departamento de bomberos voluntarios corren a la 
central para coger el camion de bomberos. Q 
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O Las celulas diana responden a la estimulacion hormonal de ma- 
nera que aumenta la capacidad de la planta para sobrevivir y re- 
producirse. 

Si una hormona se une a un receptor en una celula objetivo, 
habra una transduccion de senales que culminara en cambios en 
la expresion genetica, diferentes tasas de traduction o cambios en 
la actividad de bombas de membrana especificas, canales o trans- 
portadores de iones. Por ejemplo, las celulas cercanas a la punta 
de los brotes sienten los cambios de luz azul y responden alte- 
rando la distribution de la hormona auxina. Las celulas a un ex- 
tremo del brote acumulan altas concentraciones de auxina, que 
causa un incremento en la actividad de las bombas de protones 
en las membranas plasmaticas de esas celulas. La acidification re- 
sultante de sus paredes celulares activa la proteina expansina y 
permite que esas celulas se alarguen mucho mas de lo que lo 
hacen las celulas del otro lado del tallo. De este modo, las plan- 
tas se doblan orientandose hacia la luz. 

Deberias ser capaz de predecir si la respuesta fototropica es dife- 
rente en plantas que necesitan condiciones de mucha luz compa- 
randola con las plantas que se desarrollan mejor en condiciones 
de poca luz. Q 

O Las hormonas tambien son responsables de regular como crecen 
las plantas durante su vida, especialmente como respuesta a cam- 
bios en las condiciones ambientales. Cada tipo de regulador del 
crecimiento de las plantas desempena una funcion general en la 



vida de una planta y las respuestas de crecimiento suelen verse 
afectadas por las interacciones entre diferentes hormonas. 

La auxina fue el primer regulador del crecimiento vegetal que 
se aislo y es uno de los que mejor se ha estudiado. Una funcion 
importante de la auxina es establecer y mantener el eje largo del 
organismo de la planta. Ademas de tener una funcion clave en el 
fototropismo y el gravitropismo, la auxina esta implicada en la 
dominancia apical. Todas estas respuestas dependen del trans- 
ports polar de la auxina, que establece un gradiente en auxina 
desde el apice hasta sus raices. 

Las giberelinas senalan que las condiciones para el crecimiento 
son buenas y estimulan el comienzo o la continuation del creci- 
miento y el desarrollo. El acido abscisico (ABA), por el contrario, 
senala que las condiciones ambientales son malas parando el cre- 
cimiento e imponiendo el letargo. La regulation del letargo y el 
crecimiento por el ABA y las giberelinas (GAs) son ejemplos de 
como interaccionan las hormonas, permitiendo a las plantas que 
integren information de varios estimulos diferentes y respondan 
adecuadamente. 

Deberias ser capaz de sugerir una hipotesis explicando por que 
algunas hormonas no se transportan en una sola direction. 0 
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PREGUNTAS 



O Comprueba tus conocimientos 

1. ^Cual de entre las siguientes afirmaciones sobre los fotocromas 
no es correcta? 

a. Son fotorreversibles. 

b. Su funcion se comprendio mucho antes de que la proteina en 
si se aislase. 

c. La forma Pf r activa las respuestas a la luz. 

d. Se fosforilan a si mismos en respuesta a longitudes de onda 
luminicas especificas. 

2. ,;Por que fue logico predecir que los amiloplastos funcionan 
como estatolitos? 

a. Son densos y sedimentan hasta el fondo de las celulas 
sensoriales de la gravedad. 

b. Solo estan presentes en las celulas sensoriales de la gravedad. 

c. Conectan de manera fisica y directa con las proteinas de 
membrana llamadas integrinas, que han demostrado ser las 
moleculas receptoras de la gravedad. 

d. Su densidad cambia en respuesta a la gravedad. 

3. Si se toca repetidamente una planta a lo largo de varios dias o si 
experimenta durante mucho tiempo una exposition al viento, 
<que ocurre? 

a. Se acelera el crecimiento del sistema radicular, haciendo que 
la planta sea mas estable. 

b. Tienen lugar cambios a gran escala en la expresion genetica 
que dan como resultado brotes cortos y robustos. 

c. Las senales electricas hacen que las hojas se curven para 
evitar danos. 

d. Una estimulacion mecanica continuada indica que el 
individuo puede ser destruido, de modo que inicia la 
floracion en un intento por reproducirse antes de morir. 

4. ^Cual de las afirmaciones siguientes sobre las hormonas no es 
correcta? 



a. Tienden a ser moleculas pequenas. 

b. Ejercen sus efectos solo en las mismas celulas que las 
producen. 

c. Pueden tener grandes efectos aun cuando esten presentes en 
concentraciones extremadamente bajas. 

d. Desencadenan una respuesta uniendose a receptores en las 
celulas objetivo. 

5. Para que la auxina estimule la elongation celular, <;que dos cosas 
tienen que pasar? 

a. Las proteinas de transporte en los extremos apical y basal de 
la celula deben activarse. 

b. Las proteinas Myb deben activarse y debe aumentar la 
transcription de la a-amilasa. 

c. Debe penetrar agua en la celula y la pared celular debe 
aumentar de tamano. 

d. Debe salir agua de la celula y la pared celular debe aumentar 
de tamano. 

6. (iQue evidencia sugiere que el ABA de las raices puede indicar a 
las celulas oclusivas que se cierren? 

a. Si se proporciona suficiente agua a las raices, las celulas 
oclusivas se cierran de todas las maneras. 

b. Si las raices estan secas, las celulas oclusivas empiezan a 
cerrarse aun cuando las hojas no sufran estres hidrico. 

c. Aplicar ABA directamente sobre las celulas oclusivas hace 
que se cierren. 

d. Si las raices estan secas, las concentraciones de ABA en las 
celulas foliares bajan mucho. 

•q *9 b 'c iq iq '£ •£ ip '\ iSEjsandsa^ 
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O Comprueba tu aprendizaje 

1. Se puede considerar que los fitocromas son «detectores de 
sombra» mientras que las fototropinas como PHOT1 pueden 
considerarse como «detectores de luz solar ». Explica por que 
estas caracterizaciones son validas. 

2. En el experimento que confirmo la hipotesis de auto- 
fosforilacion para los receptores de luz azul, los investigadores 
insertaron el gen PHOT1 en celulas de insectos. <;Por que era 
importante que el gen se expresara en un organismo distinto a 
una planta? 

3. iQue significa transduce? Da un ejemplo de una transduction de 
senales en el sistema sensorial de una planta. 

4. La respuesta de una planta a una hormona dada depende de las 
celulas o del tejido que recibe la serial, del estado de desarrollo 
de la planta o de su edad, de la concentracion de la hormona y 
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de la concentracion de otras hormonas de la planta que esten 
presentes. Pon ejemplos que apoyen cada una de estas 
afirmaciones. 

5. Relaciona las dos siguientes observaciones: (a) Son necesarias 
distintas proporciones entre citoquininas y auxina para inducir 
la formation de brotes y del sistema de rakes en callos de cultivo 
de tejidos; y (b) la auxina se produce en los meristemas apicales 
de los brotes y se transporta a las raices, mientras que las 
citoquininas se producen en las raices y son transportadas 
gracias al xilema. 

6. Comenta el papel general que las citoquininas o el etileno 
desempenan en las plantas. Aporta pruebas que apoyen tus 
afirmaciones. 



O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. En general, las semillas pequenas que tienen pocas reservas de 
nutrientes tienen que exponserse a la luz roja antes de que 
germinen. (La lechuga es un ejemplo). Por el contrario, las 
semillas grandes que tienen grandes reservas de nutrientes no 
suelen depender de la luz roja como estnnulo para que 
desencadene la germination. Formula una hipotesis para explicar 
estas observaciones. 

2. Para saber como funcionan las hormonas, los investigadores han 
empezado a transformar plantas con genes concretos. En un 
experimento, se introdujo un gen implicado en la smtesis de 
citoquinina en plantas de tabaco. Cuando los individuos 
recombinados maduraron, produjeron mas ramas laterales de lo 
habitual. iQue conclusion podemos sacar de este experimento 
acerca del funcionamiento de las citoquininas? Las plantas 
tambien pueden transformarse con genes antisentido, que 
codifican productos que anulan mRNAs concretos uniendose a 
ellos. Sugiere un experimento que utilice un gen antisentido para 
conocer el funcionamiento de las citoquininas. Predice el 
resultado. 
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3. En muchas especies nativas de los bosques humedos tropicales, 
las semillas no pasan por un periodo de letargo. En su lugar, 
germinan inmediatamente. ^Cual puede ser el papel del ABA en 
esas semillas? ^Como probarias tus predicciones? 

4. Los investigadores han demostrado que los estomas no se cierran 
si se inyecta ABA en las celulas oclusivas. Sin embargo, si se 
cierran si se aplica ABA a la superficie de estas celulas. 
Basandose en estos resultados, los investigadores afirman que el 
receptor ABA debe estar en la superficie de las celulas oclusivas, 
no en su interior. <; Estas de acuerdo? ^Por que? 
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UNIDAD 



FUNCIONAMIENTO DE LAS PLANTAS 




Reproduccion 
de las plantas 



CONCEPTOS CLAVE 

O Las plantas estan sometidas a la alternancia 
de generaciones,en la que una fase 
esporofita diploide se alterna con una fase 
gametofita haploide. Las esporofitas 
producen esporas mediante meiosis y las 
gametofitas producen gametos por mitosis. 

O En las angiospermas, los gametofitos 

masculino y femenino son microscopicos y 
se producen en el interior de la flor. Los 
gametofitos masculinos (los granos de 
polen) son moviles. Los femeninos estan 
encapsulados en un ovario, por lo que se 
mantienen fijos en la flor.Cuando los granos 
de polen alcanzan la flor, liberan celulas de 
esperma que fertilizan a la celula huevo 
producida por el gametofito femenino. 

O Las semillas contienen un embrion y una 
reserva de alimentos rodeados por una 
capa. En las angiospermas, las paredes del 
ovario se convierten en un fruto que 
encierra la semilla o semillas. 




Este capitulo se centra en la forma y funcion de las estructuras reproductivas 
de las plantas, como las de esta flor de achicoria. 



s 



eria dificil pasar por alto la importancia que tienen los 
organos reproductores y los procesos que se analizan en 
este capitulo para las plantas, para los biologos y para ti. 



Para las plantas, cada estructura corporal y cada proceso 
fisiologico, desde la adquisicion y el transporte del agua y 
nutrientes para la fotosmtesis hasta los sistemas de res- 
puesta y deteccion de los estfmulos del medio ambiente, 
existen por una razon: para maximizar las posibilidades de 
reproduccion de la planta. La reproduccion es el objetivo 
inconsciente de todas las cosas que hace un organismo. 

Para los biologos, la reproduccion no solo es fundamental 
para comprender el mecanismo de las plantas, sino que 
sirve tambien como base para grandes investigaciones. La 
agricultura, la horticultura, la silvicultura, la biotecnologfa 
o la restauracion ecologica son ejemplos de lo que un bio- 
logo sabe a partir de la reproduccion de las plantas. 

Para ti, la reproduccion de las plantas significa comida. La 
dieta humana se basa en el consumo de estructuras repro- 



ductivas vegetales, principalmente de las semillas y de las 
frutas derivadas de las flores. Una flor es una estructura re- 
productiva que produce gametos, atrae a gametos de otras 
flores, nutre los embriones, y desarrolla semillas y frutos. 
Una semilla consiste en un embrion rodeado de nutrientes 
y de una capa externa protectora. Los frutos derivan de los 
organos reproductores de la flor y contienen semillas. 

Este capitulo sobre la reproduccion de las plantas comienza 
con un estudio de su sexualidad, una revision del ciclo de vida 
llamado alternancia de generaciones y una discusion sobre la re- 
produccion asexual. Despues, se explica como se reproducen las 
angiospermas, empezando por la polinizacion y la fertilizacion, 
y terminando con la dispersion de semillas y la germinacion, y 
estas son el objeto de estudio de este capitulo por tres razones: 
(1) representan unas 260.000 de las 300.000 plantas descritas 
hasta la fecha, (2) la reproduccion de otros tipos de plantas se 
introdujo en el Capitulo 30, y (3) practicamente todas las plan- 
tas domesticas son angiospermas. Al final del capitulo, aprecia- 
ras los mecanismos de las flores tanto como su belleza. 
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40.1 Introduction a la reproduccion 
de las plantas 

Lo primero que hay que tener en cuenta sobre las estructuras 
y los mecanismos reproductores de las plantas es que varfan 
mucho de unas especies a otras. Piensa solo en una de las ca- 
racteristicas de los organos reproductores: su tamano. Como 
se puede ver en la Figura 40.1, la dimension de las flores va 
desde medidas microscopicas hasta el tamano de un nino; las 
semillas y frutos varfan de la misma manera, y pueden ser del 
tamano de una mota de polvo o de un coco. 

Por suerte para los estudiantes de biologfa vegetal esta di- 
versidad de sistemas reproductores se resume en varios princi- 
pios basicos. Empecemos por definir el sexo. 

Reproduccion sexual 

La reproduccion en la mayona de las plantas es sexual. Como 
se menciono en el Capitulo 12, la reproduccion sexual esta ba- 
sada en la meiosis y la fertilizacion. Como recordaras, la meio- 
sis es una clase de division celular que reduce el numero de cro- 
mosomas a la mitad. La fertilizacion es la fusion de celulas 
haploides denominadas gametos. El resultado de la fertilizacion 



es la formacion de una unica celula diploide llamada cigoto, que 
se desarrollara hasta formar un organismo pluricelular. Los ga- 
metos masculinos, o espermatozoides, son pequenas celulas 
que aportan information genetica en forma de DNA al embrion, 
pero que no incluyen nutrientes. Los gametos femeninos, o ce- 
lulas huevo, tambien aportan DNA. Sin embargo, estas ultimas 
contribuyen al embrion con una buena carga de nutrientes. Lo 
importante es que, aunque ambos aportan DNA, contribuyen 
con otros tipos de recursos de forma muy diferente. 

Uno de los aspectos principales de la reproduccion sexual 
es que la meiosis y la fertilizacion dan lugar a un embrion ge- 
neticamente diferente a sus progenitores. Esto se cumple in- 
cluso si se trata de individuos que se autofertilizan. La auto- 
fertilizacion se produce cuando un espermatozoide y una 
celula huevo de un mismo organismo se combinan para pro- 
ducir un embrion. En la mayona de los casos, sin embargo, 
las plantas se reproducen mediante fertilizacion externa; lo 
que significa que el esperma y los huevos proceden de organis- 
mos diferentes, y se combinan para formar el cigoto. 

Tanto la autofertilizacion como la fertilizacion externa tie- 
nen ventajas e inconvenientes. La ventaja principal de la auto- 
fecundacion es que el exito de la polinizacion, o transferencia 
de esperma que se produce de los granos de polen a la celula 
huevo, esta practicamente asegurado: no depende de agentes 



(a) Estructuras reproductivas pequenas- 



Estructuras reproductivas grandes 





(b) Semillas pequenas 



-Semillas grandes 





FIGURA 40.1 El tamano de las estructuras reproductivas de las plantas van'a enormemente. (a) El tamano de las 
estructuras reproductivas de las plantas van'a desde las minusculas flores de Wolffia (izquierda) hasta las flores gigantescas 
de Rafflesia arnoldii (derecha). (b) Todas las semillas contienen un embrion y una reserva alimenticia, pero varfan en tamano 
desde la semilla de la orquidea (izquierda) hasta las dos grandes semillas que contiene el coco (derecha). 
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externos a la planta. Los biologos han constatado este benefi- 
cio con un sencillo experimento: polinizando ellos mismos 
plantas que normalmente utilizan la fertilizacion externa. En 
la mayoria de los casos, la polinizacion a mano genera mu- 
chas mas semillas que las plantas con polinizacion natural. La 
desventaja de la autofertilizacion es que los descendientes sue- 
len ser mucho menos diversos, geneticamente hablando, que 
los de la fertilizacion externa. Los embriones procedentes de 
la autofertilizacion pueden tambien sufrir depresion endoga- 
mica (vease el Capftulo 25). Aunque la fertilizacion externa es 
menos efectiva en cuanto a posibilidades de polinizacion, es 
perfecta en cuanto a la variedad genetica de sus embriones, 
que resistiran mejor a los ataques de virus, bacterias y otros 
agentes patogenos (vease Capftulo 12). 

Las ventajas de la reproduccion sexual son comunes a 
todos los eucariotas que se reproducen mediante meiosis. Sin 
embargo, el sitio y el momento en el que la meiosis tiene lugar 
varfa entre las especies. Profundicemos en este tema. 

El ciclo de vida de las plantas terrestres 

En la mayoria de los animales, la meiosis conlleva directamente 
la formacion de gametos. En las plantas, ocurre algo muy dife- 
rente. Las plantas terrestres se caracterizan por un ciclo de vida 
con dos tipos de estructuras multicelulares: una haploide y una 
diploide. Todo organismo que se encuentre en la fase diploide 
del ciclo de la vida se denomina esporofito, mientras que todo 
aquel que se halle en la fase haploide se llama gametofito. A 
este tipo de ciclo vida se le denomina alternancia de generacio- 
nes y ya se introdujo en los Capftulos 29 y 30. Las figuras 
29.21, 30.16, 30.17, 30.21 y 30.22 ilustran como se lleva a 
cabo la alternancia de generaciones en varios grupos de protis- 
tas y plantas terrestres. Se trata de un ciclo vital que ha evolu- 
cionado varias veces a lo largo de la historia. 

Cuando se produce la alternancia de generaciones, la meio- 
sis no lleva directamente a la formacion de gametos, como 
ocurre en los seres humanos y otros animales. En lugar de ello, 
deriva en la produccion de celulas haploides llamadas esporas. 
Una espora es una celula que crece directamente dentro de un 
organismo adulto. Hay varias estructuras y procesos comunes 
a todos los ciclos de la vida de las plantas terrestres: 

• La meiosis se lleva a cabo en esporofitas y tiene como re- 
sultado la produccion de esporas haploides. A diferencia de 
los cigotos, las esporas no se forman por la fusion de dos 
celulas. A diferencia de los gametos, las esporas forman un 
organismo adulto sin la necesidad de fusionarse con otra 
celula. La meiosis y la produccion de esporas se llevan a 
cabo dentro de estructuras llamadas esporangios. 

• Las esporas se dividen mediante mitosis para formar game- 
tofitos haploides y multicelulares. Los gametofitos produ- 
cen gametos mediante mitosis. 

• La fertilizacion se produce cuando dos gametos se juntan 
para formar un cigoto diploide. El cigoto crecera mediante 
mitosis hasta formar el esporofito. 

Una buena forma de no olvidar estos terminos es recordar 
que esporofita significa « planta de esporas », mientras que ga- 
metofita quiere decir «planta de gametos ». Las esporofitas 



producen esporas mediante meiosis. Las gametofitas produ- 
cen gametos mediante mitosis. 

Como recordar as del Capftulo 30 las especies de plantas te- 
rrestres son muy diferentes en cuanto al tamano y el tiempo 
de vida del gametofito y el esporofito, asi como en la relacion 
que estos guardan entre si en terminos nutritivos. Para refres- 
car esto, ten en cuenta los esquemas del ciclo de vida de la Fi- 
gura 40.2. La Figura 40.2a muestra una briofita, que es una 
planta sin tejidos vasculares. Observa que la etapa mas larga 
del ciclo de la briofita es el gametofito. El esporofito depende del 
gametofito para la nutricion. Ahora consideremos el ciclo de 
la vida de las angiospermas que aparece en la Figura 40.2b. 
Un examen detallado de esta figura te convencera de que los 
gametofitos masculinos y los femeninos son microscopicos, fi- 
sicamente separados y completamente dependientes del espo- 
rofito para la nutricion. 

O Si entiendes el ciclo de vida de las angiospermas, debe- 
rias ser capaz de (1) reconocer las siguientes estructuras en la 
Figura 40.2b: esporofita, espora masculina, espora femenina, 
gametofito masculino, gametofito femenino, espermatozoide, 
celula huevo y cigoto; (2) comparar y contrastar las mismas 
estructuras en la Figura 40.2a; (3) proporcionar pruebas para 
demostrar que en las angiospermas el gameto femenino nunca 
se desprende de la planta madre; y (4) explicar la relacion 
entre el gameto femenino, la semilla y la esporofita adulta. 

Las plantas sin tejidos vasculares son las plantas mas anti- 
guas del arbol evolutivo que viven hoy en dia. Las angiosper- 
mas, por el contrario, son las ultimas plantas que aparecen en 
el registro fosil y las mas diversificadas en el arbol evolutivo. 
Basandose en estas observaciones, los biologos han llegado a 
la conclusion de que en el transcurso de la evolucion de las 
plantas terrestres, las plantas gametofitas disminuyeron, 
mientras que las esporofitas aumentaron. La razon de que 
esto ocurriera asi se desconoce. La capacidad adaptativa de 
las gametofitas y esporofitas sigue siendo un reto para los bio- 
logos interesados en la reproduccion vegetal. 

Reproduccion asexual 

La reproduccion asexual no requiere fertilizacion y tiene 
como resultado la produccion de clones: copias genetica- 
mente identicas de la planta madre. Asi, algunas plantas alar- 
gan su vida indefinidamente mediante la reproduccion ase- 
xual. La planta mas antigua del mundo es un anillo de 
arbustos de creosota en el desierto de Mojave, en California. 
Los arbustos estan compuestos por un clon que desciende de 
una planta madre que germino hace unos 12.000 anos. 

Aunque la reproduccion asexual se basa en la mitosis, hay 
multitud de mecanismos involucrados. Por ejemplo, los rizo- 
mas, que son tallos horizontales que se encuentran bajo tierra, 
unen a muchas de las plantas individuales que forman el ces- 
ped que conocemos. Fijate en la Figura 40.3a, los brotes y las 
raices nacen en los nodulos de los rizomas; cada uno de los or- 
ganismos que sale de los nodos representa un embrion produ- 
cido asexualmente. Del mismo modo, la planta de gladiolos 
de la Figura 40.3b se ha propagado por si sola, modificando 
tallos llamados bulbos, que crecen bajo la superficie de la tie- 
rra. El ejemplar de Kalanchoe que aparece en la Figura 40.3c 
produce plantulas, que se forman a partir de tejido meriste- 
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(a) Plantas hepaticas: las gametofitas son grandes y viven mucho, las esporofitas son pequenas y de vida corta. 




(b) Angiospermas: las esporofitas son grandes y viven mucho, las gametofitas son pequenas (microscopicas) y de vida corta 

MITOSIS 



Esporofita 

adulta 

(2d) 




Microspora (n) 




Los granos de polen 
producen espermatozoides 
(n) por mitosis 



Grano de 
polen 

(gametofito 

masculino) 



Antera 



Ovulo 



N miosis 





Los puntos rojos 
de las esporas y 
los gametofitos son j 
nucleos haploides 



Megaspora 
(n: en el ovario) 



Saco embrionario 
(gametofito femenino) 

El resto de celulas 
forman el tejido 
nutritivo des 
Ja semilla 




Celula 
huevo (n) 



Semilla (se dispersa por 
el viento o los animales) 



El fruto (en el que se ha convertido 
el ovario) contiene la semilla 



FIGURA 40.2 Todas las plantas estan sometidas a la alternancia de generaciones. (a) En los grupos de plantas 
hepaticas y en las basales, el esporofito depende del gametofito para la nutricion. (b) En las angiospermas y otros grupos 
de plantas mas recientes es el gametofito el que depende del esporofito para la nutricion. 
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(a) Rizoma (b) Bulbo (c) Plantula 




FIGURA 40.3 Los mecanismos de la reproduction asexual son diversos. (a) Muchas hierbas generan tallos 
horizontales bajo tierra que producen nuevas rai'ces y brotes. Si los rizomas se rompen, los individuos clonados se separan 
fisicamente. (b) Los gladiolos se esparcen produciendo tallos tuberculosos llamados bulbos. (c) Kalanchoe produce 
plantulas pequenas en los margenes de sus hojas. Las plantulas que se desprenden pueden crecer directamente en un 
nuevo individuo si la ubicacion es favorable. 



matico situado a lo largo de los margenes de sus hojas. 
Cuando las plantulas maduran, se desprenden de la planta 
madre y crecen como organismos independientes. 

En algunas especies, las semillas maduras pueden formarse 
sin necesidad de fertilization. Este fenomeno, conocido como 
apomixis, da lugar a semillas geneticamente identicas a sus 
progenitores. 

La caractenstica mas destacada de la reproduction asexual 
es la eficiencia. Si un herbfvoro o una enfermedad hace desa- 
parecer las plantas que crecen en torno a una planta de cesped, 
el cesped se expandira con rapidez horizontalmente mediante 
tallos. Probablemente, los embriones producidos asexual- 
mente llenaran el espacio desocupado antes de que las semi- 
llas de sus competidores puedan establecerse y crecer. La 
planta madre puede tambien nutrir a su descendencia hasta 
que esta este totalmente establecida. La reproduccion asexual 
tiene tambien una ventaja numerica: en condiciones ideales, 
las especies asexuales producen el doble de embriones que las 
especies sexuales (vease Capftulo 12). 

Aunque la reproduccion asexual es muy comun en las plan- 
tas, tiene un inconveniente. Un hongo o cualquier otro agente 
que infecte a una planta infectara probablemente a sus clones 
con exito, incluso aunque no esten fisicamente conectados. 
Esta hipotesis esta basada en el hecho de que las plantas lu- 
chan contra las enfermedades con una amplia variedad de mo- 
leculas (vease Capftulo 39). Como los embriones obtenidos 
mediante reproduccion sexual son geneticamente diferentes a 
sus progenitores, tendran una combination de moleculas 
unica para luchar contra las enfermedades. Por eso, las crfas 
seran capaces de resistir a las infecciones que destruyan a sus 
padres. Este es un punto importante en la agricultura y la hor- 
ticultura ya que las manzanas, platanos y otros cultivos que se 
reproducen asexualmente son mas susceptibles a las epidemias 
causadas por infecciones o pestes que las especies que se re- 
producen sexualmente. 

Dado que la reproduccion sexual es una forma importante 
para producir descendencia, <;c6mo la llevan a cabo las plantas? 



40.2 Estructuras reproductivas 

Cada uno de los grupos principales de plantas, desde los mus- 
gos hasta las angiospermas, tiene una variacion caractenstica 
debido a la alternancia de generaciones, asf como estructuras 
reproductivas caracterfsticas masculinas y femeninas (vease el 
Capftulo 30). Aquf, sin embargo, nos centraremos en la flor, 
por dos razones. En primer lugar, la mayorfa de los alimentos 
que comemos los humanos proviene de plantas con f lores. Los 
alimentos basicos de nuestra dieta, los granos de trigo, mafz o 
arroz son frutos de las angiospermas. En segundo lugar, con 
mas de 250.000 especies catalogadas hasta la fecha, las angios- 
permas son de lejos el grupo de plantas mas rico en especies. 
Solo dos de las familias de plantas con flores, las orqufdeas y las 
aster, reunen mas de 45.000 especies, frente a las 28.500 de 
todas las plantas sin flores juntas. 

En un sentido practico y biologico, las flores son estructu- 
ras muy importantes. Empecemos nuestro analisis preguntan- 
donos cuando las producen las plantas. 

^Cuando se Neva a cabo la f loracion? 

Anatomicamente, una flor es un brote que se desarrolla a par- 
tir de un tallo comprimido y unas hojas modificadas. Basica- 
mente, la formation de la flor comienza cuando un meristema 
apical deja de producir tallos y hojas convencionales y em- 
pieza a producir aquellos que se convertiran en flores. En 
lugar de conseguir mas alimentos mediante fotosfntesis, la es- 
porofita comienza a invertir su energfa en la reproduccion se- 
xual, y desarrolla gametofitos que se convertiran en gametos. 
I Cuando ocurre esto? 

Hay estudios recientes sobre las condiciones medioambien- 
tales que facilitan la floracion centrados en el numero de 
horas de luz y oscuridad al dfa. Recordaras del Capftulo 39 
que la variacion de las horas de luz diarias desencadena la flo- 
racion en muchas especies y que el fitocromo es el fotorrecep- 
tor responsable de detectar la longitud de la noche. 
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Para la planta de la mostaza, Arabidopsis thaliana, que se 
encuentra en las latitudes terrestres mas altas, la longitud de 
la noche es un signo externo que le aporta informacion sobre 
el momento del ano en el que se encuentra. En cambio, a las 
plantas que crecen en el ecuador, la longitud de la noche no 
les proporciona ningun tipo de informacion, ya que esta per- 
manece invariable a lo largo del ano. En los habitats tropica- 
les, es logico pensar que haya otro tipo de senales externas, 
como el inicio de la temporada de lluvias, que den lugar a la 
floracion. Basandonos en observaciones como estas, podemos 
pensar que las senales externas que inducen la floracion va- 
rian de unas especies a otras. 

La situacion es compleja, ya que algunas especies inician la 
floracion en respuesta a senales externas independientes. En 
Arabidopsis, la floracion puede activarse por senales muy dife- 
rentes a las de las cortas noches del verano. Incluso si las noches 
son muy largas, puede darse la floracion como respuesta a au- 
mentos repentinos de la hormona vegetal giberelina. Como re- 
cordaras del Capitulo 39, la giberelina fomenta el crecimiento, 
lo que la convierte en una senal interna del estado de la planta. 

La ventaja de la floracion como respuesta a senales exter- 
nas tales como las cortas noches de verano parece clara. Pero, 
<;que tipo de condiciones internas podrian desencadenar la flo- 
racion? Una posibilidad es el estado nutricional de la planta. 
En el caso de Arabidopsis, la floracion puede ser una ventaja 
cuando las condiciones de luz, agua y nutrientes son favora- 
bles. Un organismo que crezca en condiciones optimas podria 
florecer antes de que la longitud de las noches le indique la lle- 
gada del verano. Si las condiciones nutricionales u otro tipo de 
condiciones internas afectan a la floracion, la giberelina o 
cualquier otra hormona podna actuar como desencadenante 
de la floracion (vease Cuadro 40.1). De esta manera, el estado 
nutricional podna explicar por que se desencadena la floracion 
en ausencia de senales externas normales. 

En resumen, la floracion puede ser estimulada por senales 
internas, externas o por ambas a la vez. Ahora la pregunta es 
<;c6mo son las flores resultantes? 

Estructura general de la f lor 

Estructuralmente, todas las flores son variaciones de un 
mismo modelo. Estan compuestas por cuatro organos funda- 
mentals, que son basicamente hojas modificadas: (1) sepa- 
los, (2) petalos, (3) estambres y (4) uno o varios carpelos (Fi- 
gura 40.4a). Estos organos se apoyan en una porcion de tallo 
comprimido llamado receptaculo. Sin embargo, no todos los 
organos estaran necesariamente presentes. Como muestra la 
Figura 40.4b, el color, tamano y forma de los cuatro compo- 
nentes varia enormemente de unas especies a otras. Conside- 
remos cada una de las partes por separado. 

Los sepalos son estructuras parecidas a las hojas que for- 
man la parte mas externa de la planta. Normalmente son ver- 
des y fotosinteticos, y son relativamente gruesos en compara- 
cion con el resto de las partes que componen la flor. Debido a 
que estan unidos al receptaculo de manera circular y horizon- 
tal, el sepalo protege al capullo de la flor durante su desarro- 
llo y crecimiento de insectos y enfermedades. El conjunto de 
todos los sepalos de la flor se denomina caliz. 



Los petalos se unen tambien al receptaculo de forma hori- 
zontal. A menudo, son de colores brillantes y estan perfuma- 
dos. Su funcion es atraer a abejas, avispas, colibries y otros 
polinizadores. En algunos casos, el color de los petalos esta re- 
lacionado con las capacidades visuales de determinados ani- 
mates. Las abejas, por ejemplo, se sienten atraidas por las lon- 
gitudes de onda del espectro luminoso pertenecientes al azul y 
el purpura. Por eso, las flores a las que les conviene atraer a 
las abejas tienen petalos azules o purpuras con rayos ultravio- 
letas. Las partes ultravioletas de estos petalos, que son invisi- 
bles para los seres humanos pero visibles para las abejas, des- 
tacan a menudo el centro de la flor (Figura 40.6). <;Por que? 
En estas flores, la base de los petalos contiene una glandula 
llamada nectario. El nectario produce un liquido rico en azu- 



(a) Partes basicas de la flor. 

1 



Carpelo- 



Estigma 



Estilo 



Ovario 




- Estambre 



Petalo 



Receptaculo^ Sepalo 
(b) Ejemplo de la diversidad floral. 




FIGURA 40.4 Las estructuras basicas de las flores son muy 
variables, (a) Las partes basicas de una flor son petalos, sepalos, 
estambres y carpelos. No todas las partes estan necesariamente 
presentes. (b) Las caracten'sticas de las cuatro partes de las flores 
varian enormemente entre las especies. 

O EJERCICIO En las fotografias, identifica al menos un sepalo, un 
petalo, un estambre y un carpelo. 
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£Hay una hormona de la floracion? 



Desde la decada de 1930, los biologos 
saben que la sola exposicion de una hoja 
a las condiciones necesarias para inducir 
la floracion puede producir la floracion 
de toda la planta (Figura 40.5a). Este re- 
sultado experimental sugirio que la 
serial para la floracion Mega a traves de 
las hojas y viaja hasta el meristema api- 
cal. Hay experimentos en los que uno de 
los organos de un individuo esta fisica- 
mente ligado a otro individuo diferente 
que confirman este hecho.Si le das a una 
planta la cantidad de luz idonea, le cor- 
tas una hoja o eje y lo injertas en una se- 
gunda planta, esta florecera, indepen- 
dientemente de que haya sido o no 
expuesta a las condiciones necesarias 
para la floracion (Figura 40.5b). Al igual 
que en los experimentos de fototropis- 
mos con bancos de agar-agar vistos en 
el Capitulo 39, este hecho apoya la hipo- 
tesis de que alguna sustancia u hormona 
presente en la hoja transplantada se pro- 
paga a traves de la planta y provoca un 
cambio en el meristema apical, y hace 
que este cambie del modo vegetativo al 
modo de floracion. Los biologos estaban 
convencidos de que la floracion se indu- 
ci'a mediante una hormona a la que lla- 
maron florigen, aunque esta no habia 
sido descubierta realmente. 

Casi 80 anos despues, los investigado- 
res han encontrado la molecula florigen. 
El estudio se centro en el gen FLOWERING 
LOCUS de Arabidopsis thaliana, que es co- 
nocido por provocar la floracion al acti- 
vate. Cuando los investigadores expusie- 
ron las hojas a noches largas, se dieron 
cuenta de que el gen se activaba en el te- 
jido vascular de la hoja. Hoy en dia los 
biologos han sido capaces de demostrar 
que la proteina producida por el gen FLO- 
WERING LOCUS viaja desde las hojas hasta 
el meristema apical,y que es la presencia 
de esta proteina la que provoca la activa- 
cion de los genes necesarios para conver- 
ts el tallo en una flor. 

Los investigadores se impresionan 
cada vez mas con la complejidad de la 



Experimento 



(a) Pregunta: ^Pueden provocar 
la floracion las sehales de una 
sola hoja? 



Hipotesis: Las senales de una sola hoja 
pueden inducir la floracion. 

Hipotesis nula: Las sehales de una sola 
hoja no pueden inducir la floracion. 



Diseno del experimento: 



Expon solo esta ^ 
hoja a condiciones / >& 
de luz propias de ' 
las noches cortas 




Prediccion: La planta florecera. 

Prediccion de la hipotesis nula: 

La planta no florecera. 



Resultados: 



La planta' 
florece 




Conclusion: Una senal de una 
sola hoja puede provocar la 
floracion. 



Experimento 



(b) Pregunta: ^Pueden provocar 
la floracion las sehales que 
provienen de otras plantas? 



Hipotesis: Las sehales de hojas 
injertadas pueden provocar la floracion. 

Hipotesis nula: Las sehales de hojas 
injertadas no pueden provocar la floracion. 



Diseno del experimento: 



Injerta una 
hoja expuesta 
a condiciones 
de luz propias de 
las noches cortas 
en una planta 




Prediccion: La planta florecera. 

Prediccion de la hipotesis nula: 

La planta no florecera. 



Resultados: 



La planta 
florece 




Conclusion: Una senal de una 
hoja injertada puede provocar la 
floracion. 



FIGURA 40.5 Experimento que constata la hipotesis de que existe una hormona para 
la floracion. 

O PREGUNTA En los experimentos que verifican que existe una hormona del crecimiento 
hay que hacer controles sobre los tratamientos aplicados. ^Cuales son estos controles? Si la 
hipotesis es correcta, ^que resultado es el esperable de cada control de tratamiento? 



respuesta de floracion. En Arabidopsis 
thaliana, por ejemplo, se sabe que hay 
mas de 40 genes involucrados en el ini- 
cio de la floracion. Una mutacion en al- 
gunos de estos genes puede derivar en 
plantas que producen flores demasiado 



pronto o demasiado tarde, o que alteran 
su respuesta a la longitud nocturna. In- 
vestigar sobre las senales, receptores y 
respuestas del sistema implicado en la 
floracion sigue siendo hoy en dia un reto 
para la biologia. 



(a) Lo que tu y una abeja veis. (b) Lo que ademas ve la abeja. 




FIGURA 40.6 Los insectos ven el rango de luz ultravioleta. (a) La 

inflorescencia (disposicion de las flores) de una planta de Rudbeckia 
hirta, vista por un ojo humano sin ayuda.(b) La misma estructura 
fotografiada por una camara que capta las longitudes de onda 
ultravioletas que son visibles para las abejas pero no para los seres 
humanos. 



car llamado nectar, que es recolectado por muchos de los ani- 
males que visitan las flores. 

Por otro lado, las angiospermas polinizadas mediante el 
viento, como es el caso de los robles, abedules, pecanas y hier- 
bas, tienen flores sin nectarios y con petalos muy pequenos o 
sin petalos. 

El conjunto de petalos de una flor se denomina corola. 
Segun la especie, los petalos de la corola varian en tamano, 
forma y funcion. Por ejemplo, los petalos con forma plana 
pueden servir como plataforma de aterrizaje para insectos vo- 
ladores, mientras que los petalos alargados con forma de tubo 
suelen tener un nectario en la base que es solo accesible para 
los animales de pico largo o con lengua, o para los insectos 
con proboscide. Hay petalos que se encargan de proteger los 
organos reproductivos situados en el interior de la corola. 
Existen tambien algunas celulas especializadas que se hallan 
en los petalos que sintetizan y liberan moleculas que propor- 
cionan un aroma atractivo para ciertas especies de insectos 
polinizadores. 

Los estambres son estructuras reproductivas que produ- 
cen gametofitos masculinos, tambien conocidos como granos 
de polen. Estos gametofitos masculinos, a su vez, producen es- 
permatozoides. Cada estambre consta de dos partes: (1) un 
tallo delgado llamado filamento y (2) las anteras, que son los 
organos productores de polen (Figura 40.4a). 

La cuarta estructura reproductiva es el carpelo, que pro- 
duce gametofitos femeninos. En un carpelo se pueden diferen- 
ciar tres zonas: (1) el estigma, que es una zona superficial hu- 
meda que recibe el polen, (2) un tallo delgado llamado estilo 
y (3) el ovario en la base del carpelo (Figura 40.4a). En el in- 
terior del ovario, los gametofitos femeninos producen los 
ovulos. Un ovario puede contener mas de un ovulo. 

En la mayoria de las especies de angiospermas, los estam- 
bres y los carpelos se encuentran en la misma flor. A las flores 
que contienen tanto estambres como carpelos se las denomina 
perfectas. Las flores pueden ser tambien imperfectas, lo que 
significa que contienen estambres o carpelos, pero no ambos. 
En algunos casos, aparecen en la misma planta, pero por se- 
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(a) Monoica. (b) Dioica. 




FIGURA 40.7 La flores masculina y femenina pueden darse en 
el mismo o en diferentes individuos. (a) La borla del maiz es la flor 
masculina, mientras que la espiga es la flor femenina. (b) En 
Cannabis sativa, las flores masculina y femenina se dan en 
individuos diferentes. 



parado, flores con estambres o carpelos. A esto se le deno- 
mina monoecia. La planta de maiz que aparece en la Figura 
40.7a es monoica (que significa literalmente «una casa»). En 
el maiz, la borla es una coleccion de estambres (flores mascu- 
linas), mientras que la espiga es un grupo de carpelos (flores 
femeninas) 1 . Por otra parte, algunas especies con flores imper- 
fectas son dioicas («dos casas»), lo que quiere decir que pue- 
den contener solo flores con estambres, por lo que se conside- 
rarian masculinas, o solo flores con carpelos, por lo que se 
considerarian femeninas. La Figura 40.7b ilustra un ejemplo 
de planta dioica, Cannabis sativa. 

Los sepalos protegen al resto de los organos y los petalos 
atraen polinizadores, pero los estambres y los carpelos son las 
estructuras mas importantes: en ellos se lleva a cabo la meio- 
sis y se produce la formacion del gametofito. Veamos esto con 
mas detalle. 



1 Tecnicamente, no nos referimos a las flores como machos o hembras, 
ya que en realidad son estaminadas o carpeladas. Las flores estamina- 
das tienen estambres que producen granos de polen, que a su vez pro- 
ducen gametos masculinos (esperma). Las flores carpeladas producen 
carpelos, que contienen el ovario. Los gametofitos femeninos desarro- 
llan en su interior ovarios y producen gametos femeninos (celulas 
huevo). Sin embargo, por comodidad, en el texto se hara referencia a 
flores masculinas o femeninas y a las estructuras reproductivas. 
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FORMACION DEL GAMETOFITO FEMENINO 

Estigma 




Ovulo 



Megaspora superviviente 
(el punto rojo es un 
nucleo haploide) 
Megasporangio 



Saco embrionario (gametofito 
femenino; los puntos rojos 
son nucleos haploides) 



- Estilo / 



— Ovario 




Megasporcito 
(el punto rojo es un 
nucleo diploide) 



Megasporas 
que han degenerado 




Nucleo 
polar (n) 



Carpelo 1 _ B megasporcito del 

ovulo se divide por 
meiosis, lo que da lugar 
a cuatro megasporas. 



2. Tres de las 
megasporas 
degeneran. 



3. La megaspora 
resultante se divide 
por mitosis hasta 
formar ocho nucleos 
haploides. 



Celula 
huevo 

in) 

Micropilo 

4. Los ocho nucleos 
haploides se reagrupan, 
se forman paredes 
celulares y resultan siete 
celulas (la celula central 
contiene dos nucleos 
polares). 



FIGURA 40.8 En las angiospermas el gametofito femenino es producido por las megasporas. En un carpelo, el ovario 
encierra uno o mas ovulos. El megasporcito se divide por meiosis en el interior del ovulo, pero solo uno de los cuatro 
productos resultantes, llamados megasporas, sobrevive. La megaspora superviviente se divide mediante mitosis para 
formar la celula huevo y un grupo de celulas en el interior del gametofito femenino. 

O PREGUNTA Define espora. £Por que se ajustan las megasporas a esta definicion? Define gametofito. £Por que se ajusta 
el saco embrionario a esta definicion? 



£C6mo se forman los gametofitos femeninos? 

<Cual es la funcion del carpelo y de cada una de sus tres par- 
tes? Hablaremos sobre la funcion del estilo y el estigma en la 
Section 40.3; pero por ahora vamos a concentrarnos en lo que 
sucede en el interior del ovario. La Figura 40.8 muestra la sec- 
cion transversal del interior de un ovario tipico de las angios- 
permas. Ffjate en que contiene una o mas estructuras llamadas 
ovulos. Cada ovulo contiene una celula llamada megasporcito. 
El megasporcito se encuentra dentro de una estructura llamada 
megasporangio. (Es adecuado emplear el prefijo «mega», ya 
que estas estructuras son mucho mayores que sus homologas 
del estambre). El megasporangio es comparable a los organos 
productores de esporas presentes en otras plantas, como los es- 
porangios que se encuentran en la parte trasera de las hojas de 
los helechos. 

La Figura 40.8 muestra los pasos involucrados en la pro- 
duction del gametofito femenino. Hay tres cosas importantes 
que senalar: 

1. El megasporcito se divide por meiosis. 

2. Debido a la meiosis, resultan cuatro celulas haploides lla- 
madas megasporas, aunque tres de ellas degeneran. No se 
sabe a ciencia cierta por que ocurre esto. 

3. La megaspora superviviente se divide por mitosis hasta 
convertirse en una estructura multicelular haploide. Este es 
el gametofito femenino, generalmente conocido como saco 
embrionario. En muchas angiospermas el saco embriona- 
rio contiene ocho nucleos haploides. Como se puede ver en 
la Figura 40.8, paso 4, los nucleos se colocan en posiciones 
diferentes. Se forma una pared celular, que da lugar en total 
a siete celulas. En la especie que se muestra aquf dos de los 
nucleos, los llamados nucleos polares, permanecen juntos 



dentro de una misma celula central. Cuando el gametofito 
femenino madura, uno de los gametos (celula huevo) esta 
listo para ser fecundado. 

En resumen, en el esporofito una celula diploide se divide 
mediante meiosis para formar una espora, que a su vez se di- 
vide por mitosis para formar un gametofito femenino. Las 
partes mas importantes del gametofito femenino son los nu- 
cleos polares y la celula huevo. Hay dos nucleos polares en 
muchas angiospermas, pero el numero exacto varfa segun la 
especie. Los nucleos polares se encuentran en la celula mas 
grande del ovulo, la central. La celula huevo se halla en uno 
de los extremos del gametofito femenino, cerca de una aber- 
tura del ovulo denominada micropilo («puerta pequena»). 

£C6mo se forman los gametofitos masculinos? 

O La Figura 40.9 ofrece una vision detallada de un estambre 
y la formation de los gametofitos masculinos. Ffjate en que un 
estambre se divide en dos partes: una antera y un filamento. En 
el interior de la antera, unas estructuras llamadas microspo- 
rangios contienen celulas diploides llamadas microsporocitas, 
que se ven sometidas a meiosis. Cada una de las cuatro celulas 
haploides resultantes se llama microspora. Cada microspora 
se divide por mitosis hasta formar un gametofito masculino 
haploide e inmaduro, denominado grano de polen. 

En esta etapa inmadura, antes de producir espermatozoi- 
des, el gametofito masculino consta de dos celulas: una pe- 
quena celula generativa que esta encerrada dentro de una ce- 
lula alargada llamada celula tubular. El gametofito masculino 
se considera maduro cuando la celula generativa haploide se 
convierte en espermatozoide mediante mitosis. En algunas es- 
pecies, este paso se produce cuando el polen se encuentra aun 
en la antera. En otras especies, la maduracion y la production 
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FORMACION DE GAMETOFITO MASCULINO 

> Microsporangio 

Microsporocita 
(el punto rojo 
es un nucleo diploide) 




Antera 



Filamento 
Estambre 



1. Muchos microsporocitos 
residen en la antena. 
Aqui el punto rojo representa 
un nucleo diploide. 



Microsporas (los puntos 
rojos son nucleos 
haploides) 



Grano de polen (gametofito 
macho, los puntos rojos son 
nucleos haploides) 



Celula generativa 



MEIOSIS 




MITOSIS 

^> 

(Cada microspora) 




Celula 

tubular Cubierta 
exterior 
rigida 



2. Un microsporocito se divide 
por meiosis, resultando en 
cuatro microsporas. Cada 
microspora se divide una vez 
por mitosis, formando la celula 
tubular y generativa. 



3. Las dos celulas resultantes 
maduran en un solo grano de 
polen que contiene un gametofito 
masculino inmaduro. La celula 
generativa se dividira mas tarde 
para formar el esperma. 



FIGURA 40.9 En las angiospermas, los gametofitos masculinos se producen via microsporas. Los microsporocitos dentro de la antera 
se dividen por meiosis. Las celulas resultantes, llamadas microsporas, se dividen una vez por mitosis para formar un gametofito masculino. 

O PREGUNTA Define espora; £por que las microsporas se ajustan a esa definicion? Define gametofito; £por que los granos de polen se 
ajustan a la misma? 



de esperma no tiene lugar hasta que el grano de polen cae en 
un estigma y empieza a crecer. 

La pared del grano de polen se convierte en una cubierta 
exterior rigida que contiene una sustancia impermeable 11a- 

Comprueba si lo has entendido 



mada esporopelina, de la que se hablo en el Capitulo 30. Esta 
capa protege al gametofito masculino cuando el grano de 
polen se desprende de la flor. Dependiendo de la especie, los 
granos de polen se dispersan mediante la accion animal, del 
viento o del agua. 

Ahora ya estamos listos para estudiar el momento mas im- 
portante: <;que pasa cuando un grano de polen llega a un car- 
pelo maduro? <;D6nde espera la celula huevo? 

40.3 Polinizacion y fertilization 

La polinizacion es la transferencia de los granos de polen de 
una antera a un estigma; la fertilizacion se produce cuando un 
espermatozoide y una celula huevo se unen para formar un ci- 
goto diploide. Estos dos hechos estan separados en espacio y 
tiempo. 

La polinizacion no es exclusiva de las angiospermas. Las 
gimnospermas explicadas en el Capitulo 30 guardan tambien 
en los granos de polen a los gametofitos masculinos. Esta sec- 
tion se centrara en la polinizacion y fertilizacion en plantas 
con flores, aunque la polinizacion y fertilizacion de las angios- 
permas son las que suponen un reto para los agricultores de 
frutas y plantas. Ademas, la polinizacion y la fertilizacion 
estan consideradas como la clave del exito evolutivo de las an- 
giospermas. 

<:Que es lo mas destacable en la polinizacion y la fertiliza- 
cion de las plantas con flores? <Por que estas innovaciones 
han permitido a las angiospermas tener tanto exito en cuanto 
a numero de especies? 

Polinizacion 

Se llama polinizacion cruzada al desplazamiento del polen 
desde la antera de una flor hasta el estigma de otra flor dis- 
tinta. La autopolinizacion, por el contrario, se produce 
cuando el polen cae desde una antera de una flor sobre el es- 



Si entiendes que... O 

En el esporofito de las angiospermas, las flores producen 
esporas que derivan en gametofitos masculino y femenino. 

• La estructura reproductiva femenina llamada carpelo 
contiene ovarios. Los ovarios contienen ovulos. Los 
gametofitos femeninos se producen en los ovulos. 

• La formacion del gametofito femenino comienza cuando un 
megasporcito diploide de dentro del ovulo se divide 
mediante meiosis. El producto de la meiosis es una 
megaspora haploide.La megaspora se divide mediante 
mitosis hasta formar el gametofito femenino, que incluye la 
celula huevo y los nucleos polares. 

• El gametofito masculino se produce dentro de unas 
estructuras reproductivas llamadas anteras. 

• La formacion del gametofito masculino comienza cuando 
un microsporcito diploide se divide mediante meiosis hasta 
formar una microspora haploide. La microspora se divide 
mediante mitosis hasta formar el gametofito masculino, que 
incluye una celula generativa que se dividira por mitosis 
para formar el espermatozoide. 

Deberias ser capaz de... O 

1) Dibujar un diagrama que muestre los pasos principales en 
la formacion de los espermatozoides y las celulas huevo 
en las angiospermas. 

2) Identificar en el diagrama donde se produce la meiosis y 
senalar cada una de las estructuras mencionadas en los 
puntos anteriores. 
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CUADRO 40. 



Autopolinizacion, polinizacion cruzada y autoincompatibilidad 



La autofertilizacion es posible incluso en 
individuos que tienen flores perfectas. No 
obstante, en muchos casos estas especies 
son autoincompatibles, ya que estan do- 
tadas de complejos mecanismos para evi- 
tar la autopolinizacion y forzar la poliniza- 
cion cruzada. En las coles salvajes y plantas 
domesticas de su misma familia la incom- 
patibilidad propia viene dada por un grupo 
de genes llamados 5 (del ingles self). 

El grupo 5 activa tres protemas, llama- 
das SRK, SLG y SCR, cuya funcion es evitar 
la autopolinizacion. Se han llegado a 
identificar hasta 50 alelos diferentes del 
grupo 5 en una sola poblacion, lo que 
convierte a este grupo de genes en uno 
de los mas polimorficos de los presentes 
en las plantas. (Recuerda del Capitulo 13 
que el polimorfismo se da cuando existe 
mas de un alelo de un gen en particular). 
<;Hay alguna relacion entre el polimor- 
fismo y la incompatibilidad propia? 

Para poder responder a esta pregunta, 
los investigadores debian establecer cual 
es la funcion exacta del grupo de genes 5. 
Se demostro que la protema SRK se en- 
cuentra en las membranas de las celulas 
que cubren la superficie del estigma y 
que la protema SLG se halla en la pared 
celular de los estigmas. La SCR, sin em- 
bargo, se expresa en celulas diploides en 
las anteras. Las protemas SRC se encuen- 
tra en la superficie del polen. 



Polen parental S 7 S 2 : ambas proteinas S se 
encuentran en las paredes del polen 



Estigma 



Estilo 




Los tubos polfnicos 
se forman si los genes S 
del polen son diferentes 
a los del carpelo 



SjSo 



S 3 S 4 



Genotipos de carpelos 



FIGURA 40.1 0 El grupo de genes 5 ayuda a la familia de la planta del repollo a 
evitar la autopolinizacion. Si un grano de polen transporta proteinas S codificadas 
con alelos diferentes a los encontrados en el estigma, podra germinar. Si los alelos del 
grano de polen coinciden con los del estigma, se desencadenara una reaccion que 
evitara la germinacion. 



Estas observaciones son coherentes 
con el modelo de incompatibilidad propia 
que se muestra en la Figura 40.10. La hi- 
potesis principal es que, para ser compati- 
bles, los dos alelos del padre han de ser di- 
ferentes a los dos alelos de la madre. Por 
ejemplo, supon que las proteinas SRK y 
SLG de un estigma vienen de los alelos 5 7 
y 5 2 . Si la proteina SCR es de los alelos 5 3 y 
S 4 , debe ser de un individuo diferente. En 
este caso,el tubo polmico (tubo que nace 
del grano de polen) deberia ser capaz de 



crecer dentro del estigma. Los espermato- 
zoides podrian desplazarse a lo largo del 
tubo y la fertilizacion podria tener lugar. 
Pero si la proteina SCR es de los alelos 5 1 y 
5 2 , se trataria de un grano de polen del 
mismo individuo. En este caso y segun la 
teona establecida, las proteinas SRK y SLG 
impedirian al tubo polmico crecer. Asi, la 
autopolinizacion quedaria anulada. Los 
cientificos estan ahora centrados en saber 
como interaccionan las proteinas S del es- 
tigma y de los granos de polen. 



tigma de ella misma. La autopolinizacion da lugar a la auto- 
fertilizacion. En el Cuadro 40.2 se analizan algunos de los me- 
canismos moleculares que impiden la autofertilizacion en al- 
gunas especies. 

La polinizacion cruzada puede lograrse de varias maneras: 
el polen puede llevarse de flor en flor por agentes abioticos 
como el viento o el agua o por intermediarios bioticos como 
insectos, aves o murcielagos. Los animales visitan las flores 
para comer granos de polen, nectar o ambos. Cuando un ani- 
mal se alimenta en una flor, los granos de polen se adhieren a 
su cuerpo de forma intencionada. Cuando el mismo animal vi- 
sita otra flor de la misma especie para alimentarse, algunos de 
estos granos se depositan en el estigma de la segunda flor. Es 
asi como se produce la polinizacion cruzada. 

En la mayoria de los casos, la polinizacion animal es un 
ejemplo de mutualismo: relacion mutuamente beneficiosa 
entre dos especies. Los polinizadores por lo general se benefi- 
cian al recibir alimentos; mientras que las plantas con flores 
consiguen la transferencia de gametofitos masculinos a otra 
flor para que la polinizacion se lleve a cabo. 



£Cual es el significado adaptativo de la polinizacion? 

En musgos, helechos y otros grupos que no tienen polen, los 
espermatozoides tienen flagelos y nadan hasta la celula huevo 
a traves de gotitas de agua. En las comferas y en la mayona de 
las demas gimnospermas, el polen se transmite de machos a 
hembras por el viento. En algunos de los otros grupos que 
producen polen, como las cicadas, las gnetofitas y las angios- 
permas, muchas especies se polinizan mediante la ayuda ani- 
mal, en particular de los insectos. 

Cuando estudiamos estas observaciones en un contexto 
evolutivo, aparecen varias pautas importantes. Recordaras del 
Capitulo 30 que los cientificos han comparado las secuencias 
de DNA de varios genes que se encuentran en todas las plantas 
y han usado las similitudes y diferencias para averiguar que 
grupos de plantas estan mas relacionados y cuales son mas di- 
ferentes entre si. El arbol filogenetico mas reciente derivado de 
este tipo de analisis se muestra en la Figura 40.11. Observa 
como los musgos y otras especies que no forman polen son los 
grupos mas basales del arbol y aparecen tambien en el primer 
lugar del registro fosil. Las comferas y otros grupos que son es- 
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El espermatozoide nada a la celula huevo El polen se transfiere gracias al viento o a los animales 



*S>Y ^ x e\° ^ 




Viento 

Viento y animales 
Sobre todo animales 



La evolucion del polen 
libera a las plantas de su 
dependencia del agua 
para su reproduccion sexual 



FIGURA 40.1 1 El polen es una innovation relativamente reciente en la evolucion de las plantas terrestres. 

Relaciones evolutivas entre los grupos de plantas principales.Los descendientes de los primeros grupos que 
evolucionaron no tienen polen, y sus espermatozoides nadan hasta las celulas huevo. Los grupos que evolucionaron mas 
tarde poseen polen que se transfiere a las estructuras reproductivas femeninas por la accion del viento o de los animales. 



tricta o principalmente polinizadas por el viento evoluciona- 
ron mas tarde, pero antes que las angiospermas. 

La primera caractenstica importante que hay que destacar 
es que el grupo mas joven, el que ha evolucionado mas recien- 
temente, no necesita agua para reproducirse sexualmente. 
Como resultado, la evolucion de su polen ha permitido a estas 
especies ser mucho menos dependientes de los habitats hume- 
dos. La evolucion del polen, junto a la de la semilla, que se de- 
tallara en la Seccion 40.4, ha allanado el camino para la colo- 
nization de los entornos mas secos. 

La segunda caractenstica destacable es que la polinizacion 
se volvio mucho mas precisa cuando las plantas se valieron de 
los animales como agentes polinizadores. Los granos de polen 
que viajan por el aire tienen una probabilidad muy baja de 
aterrizar con exito sobre el estigma de una flor, justo al con- 
trario de lo que ocurre con los granos de polen que transpor- 
tan los insectos. En efecto, las plantas «pagan» con nectar y 
polen a los insectos por trabajar para ellas. El viento es libre, 
pero los insectos son mas precisos. La polinizacion mediante 



insectos es una adaptation importante porque hace que la re- 
produccion sexual sea mucho mas eficiente. 

^Favorece la polinizacion por animales la aparicion de 

nuevas especies? Recientemente, los biologos han comen- 
zado a estudiar otra de las consecuencias de la polinizacion por 
insectos u otros animales: la evolucion de nuevas especies. 
Ademas de favorecer a las plantas existentes, <;hace este tipo de 
polinizacion mas probable el desarrollo de nuevas especies? 

Un ejemplo de como la polinizacion por insectos podria con- 
ducir a la evolucion de nuevas especies puede verse en la Figura 
40.12. Un biologo ha constatado que en una especie montanosa 
llamada alpine skypilot existen dos poblaciones diferentes con 
flores distintas. Las plantas de alpine skypilots que crecen en 
habitats forestales tienen flores pequenas, tallos cortos y un 
aroma desagradable. Las que crecen en la tundra, por encima 
de habitats forestales, poseen flores grandes, con tallos largos y 
olor dulce. Estas diferencias son interesantes, porque las espe- 
cies de insectos que polinizan las dos poblaciones son distintas. 



Habitats forestales 



Las flores son pequenas 
y malolientes. 




Los principales 
polinizadores son 
los mosquitos. 



Habitas de tundra 

Las flores son grandes _ 
y tienen un olor dulce" 



Los abejorros 
son los 
principales 
polinizadores. 



FIGURA 40.1 2 La interaction entre las angiospermas y los polinizadores puede conducir a la aparicion de nuevas 
especies. Las flores de Polemonium viscosum de los habitats forestales y de la tundra tienen caracten'sticas muy diferentes. 
Como las flores atraen a polinizadores diferentes en cada habitat, el cruce de razas es muy dificil y las dos poblaciones 
variaran hasta convertirse en especies diferentes. 
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La variedad forestal es polinizada por moscas pequenas, mien- 
tras que son los abejorros grandes los que polinizan la variedad 
de la tundra. Ciertos experimentos en estas poblaciones han de- 
mostrado que los abejorros prefieren polinizar f lores grandes. 
Asf, debido a que las moscas y los abejorros tienen prefer encias 
de polinizacion diferentes, las dos razas de skypilots estan desa- 
rrollando caracteristicas distintas. Es previsible que finalmente 
se conviertan en especies diferentes. 

La conclusion es que los cambios evolutivos en el tamano 
o en los metodos de busqueda de comida de un polinizador 
afectaran a la poblacion de las plantas angiospermas a las que 
poliniza. Al contrario, los cambios en el tamano y forma de la 
flor afectan a la poblacion de los insectos polinizadores. Dado 
que las mutaciones introducen variaciones de rasgos continua- 
mente, las especies de insectos y angiospermas cambian, diver- 
gen y forman nuevas especies. Por eso, no es sorprendente que 
tanto los insectos como las angiospermas sean grupos con una 
gran variedad de especies. 

Es evidente que la polinizacion es un elemento crucial en la 
innovacion y evolution de las plantas. Ahora vayamos a 
la mecanica. <;Que ocurre una vez que el grano de polen se de- 
posita en el estigma? 

Fertilization 

Despues de aterrizar en el estigma de una flor madura de la 
misma especie, el grano de polen absorbe el agua y germina. La 
germinacion es una reanudacion del crecimiento. El gametofito 
masculino produce un largo filamento llamado tubo polinico, 
que crece a lo largo del estilo (Figura 40.13). Este crecimiento se 
debe a la action de agentes qmmicos liberados por las celulas si- 
nergidas: celulas del gametofito femenino que se encuentran 
cerca de la celula huevo. En las especies que se ilustran aqui, la 
celula generativa viaja a lo largo del tubo y se divide para for- 
mar dos espermatozoides. Cuando el tubo de polen llega al mi- 




FIGURA 40.1 3 El tubo poh'nico crece hacia la celula huevo. 

El gametofito masculino germina en el estigma y crece hacia la 
celula huevo. El esperma formado al dividirse el nucleo poh'nico baja 
hacia el gametofito femenino. 

croporo del ovulo, lo atraviesa y entra en el interior del gameto- 
fito femenino. Es aquf cuando se produce la fertilizacion. 

Recuerda que la fecundation es la fusion del espermato- 
zoide y la celula huevo para formar un cigoto diploide. En la 
mayorfa del resto de grupos de plantas, la fertilizacion es sen- 
cilla: el espermatozoide y la celula huevo simplemente se 
combinan, y se forma un nucleo diploide. Sin embargo, en las 
angiospermas, ocurre un proceso inusual llamado doble fer- 
tilizacion (Figura 40.14). Uno de los nucleos espermaticos se 
une con el ovulo para formar el cigoto. El otro nucleo esper- 
matico se desplaza por el gametofito femenino hasta fusio- 
narse con el nucleo polar de la celula central. En la mayoria 
de los casos, hay dos nucleos polares y se forma una gran ce- 
lula triploide (3n). Q Si entiendes la doble fertilizacion, debe- 



CRECIMIENTO Y FERTILIZACION DEL TUBO POLINICO 



* Estilo 




Estigma 



Doble 
fertilizacion 



1. El grano de polen 
germina en el estigma. 
El tubo polinico crece 
a lo largo del estilo. 



Nucleo 
de la 
celula v 
tubular 



Tubo polinico 
Espermatozoide 



Ovario 





2. El nucleo de la celula 
tubular desciende por el 
tubo polinico y el nucleo 
celular generativo se divide 
por mitosis para formar 
dos espermatozoides 
en el tubo polinico. 



3. El tubo polinico termina 
su crecimiento hacia la 
celula huevo pasando a 
traves del micropilo y 
descargando las dos celulas 
espermaticas en la celula 
adyacente a la celula huevo. 



Nucleo 
primario 
endosper- 
matico 

(3A7) 



Cigoto 
(2n) 

4. Un espermatozoide se une 
con la celula huevo para formar 
el cigoto. El otro se fusiona con 
los dos nucleos polares para 
formar el endospermo (tejido 
nutritivo). 



FIGURA 40.1 4 La doble fertilizacion produce un cigoto y un nucleo endospermatico. Cuando el tubo poh'nico alcanza el 
gametofito femenino, un nucleo espermatico fertiliza a la celula huevo mientras que el otro se fusiona con el nucleo polar. 
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rias ser capaz de dibujar un gametofito femenino justo des- 
pues de la fertilization e identificar que celulas son haploides, 
diploides y triploides. 

La celula triploide resultante de esta segunda fertilization 
se denomina nucleo primario del endospermo. Este se ve so- 
metido a una serie de divisiones mitoticas que producen un te- 
jido llamado endospermo («dentro-semillas»). En la mayoria 
de las especies, el endospermo es triploide y su funcion es 
la de almacenar nutrientes. Las celulas del endospermo se car- 
gan con almidon, fecula o aceites (lfpidos), ademas de con 
protemas y otros nutrientes que necesitara el embrion una vez 
que germine. Pero antes de la germination, las semillas deben 
desarrollarse y dispersarse. 

Comprueba si lo has entendido 



40.4 Lasemilla 



La fertilization provoca el desarrollo de una esporofita joven. 
En las angiospermas, la primera etapa de la vida de la esporo- 
fita es la maduracion de la semilla. Q Al madurar esta, el em- 
brion y el endospermo se desarrollan en el interior del ovulo, 
y se ven envueltos por una capa llamada cubierta seminal. Al 
mismo tiempo, el ovario que rodea al ovulo se convierte en 
fruto, que encierra y ayuda a proteger a la semilla (o las semi- 
llas, si dentro de un solo ovario hay muchos ovulos). Ademas 
de dar protection, a veces los frutos ayudan tambien en la dis- 
persion de las semillas fuera de la planta madre. 

La semilla madura se compone de un embrion, una reserva 
alimenticia (que proviene del endospermo) y una cubierta se- 
minal. Junto con el polen, la evolution de esta estructura fue 
crucial para la diversification de las plantas terrestres. Dado 
que las semillas contienen nutrientes, permiten a los embriones 
colonizar habitats secos con mas exito que aquellos embrio- 
nes procedentes de esporas, que son celulas simples. Como la 
planta nace de la semilla, puede subsistir, alimentandose de nu- 
trientes almacenados hasta que este lo suficientemente prepa- 
rada para absorber el agua de la tierra y alimentarse a traves 
de la fotosmtesis. Vamos a analizar las etapas de una semilla, 
comenzando con un examen mas detallado de como se desa- 
rrolla el embrion. 

Embriogenesis 

Como recordaras del Capitulo 23, la embriogenesis es el pro- 
ceso por el cual un cigoto unicelular se convierte en un em- 
brion multicelular. Cuando el cigoto de una angiosperma se 
divide, se producen las dos celulas hijas que se pueden ver en 
el paso 1 de la Figura 40.15. La celula hija inferior, llamada 
celula basal, se divide sucesivamente hasta formar un con- 
junto de celulas. Este grupo de celulas se llama suspensor y 
sirve como ruta para la transferencia de nutrientes desde la 
planta madre al embrion en desarrollo. A partir de la celula 



Si entiendes que... o 

• Los granos de polen son transportados de una planta a otra 
mediante viento, agua o accion animal. 

Cuando un grano de polen se posa sobre un estigma, 
germina. Se forma un tubo polmico que crece hasta 
alcanzar el ovulo. 

• Las celulas espermaticas producidas por el gametofito 
masculino fertilizan la celula huevo y el nucleo polar, 
formando un cigoto diploide y en la mayoria de los casos un 
endospermo triploide. 

Deberias ser capaz de... O 

1 ) Explicar por que los insectos visitan las flores y como 
transportan el polen hasta los estigmas de otras flores. 

2) Hacer un diagrama que muestre como crece el tubo 
polmico a lo largo del estilo y como se produce la doble 
fertilizacion. Asegurate de senalar la ploidia de las 
estructuras que dibujes. 

3) Describir la funcion de las celulas producidas por la doble 
fertilizacion. 



DESARROLLO EMBRIONARIO Y MADURACION DE LA SEMILLA 

Semilla 




1. El cigoto se divide 2. Las dos celulas hijas 3. La masa celular se separa 4. Estos tres tejidos se convierten en 

en dos celulas hija. se dividen en una masa para convertirse en cada uno raices y retohos. El eje largo del embrion 

celular y en una fila de los tres tejidos adultos. maduro se hace evidente. 

de celulas simples. 



FIGURA 40.1 5 Tejidos embrionarios y desarrollo de las partes de la semilla. Del embrion del interior de la semilla se 
desarrollan las primeras raices, los retohos y las hojas, o cotiledones. En la epidermis, las paredes y los tejidos vasculares, 
se distinguen varias capas. 
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hija superior, o celula terminal, se desarrollan casi todas las 
celulas del embrion. 

Cuando la celula terminal y sus hijas se dividen, se forma 
la masa de celulas que se ve en el paso 2 de la Figura 40.15. 
Como se aprecia en el paso 3 de la figura, estas celulas se se- 
paran entonces en tres grupos, cada uno conforme a uno de 
los tres tipos de tejidos adultos introducidos en el Capftulo 
36. A partir de la capa exterior de las celulas embrionarias, 
llamada protodermo, se formara el tejido cutaneo adulto, o 
epidermis. Los meristemas laterales (en el interior del proto- 
dermo) daran lugar a los tejidos de las raices. El procambium 
es un grupo de celulas situado en el nucleo del embrion que se 
convertira en el tejido vascular. Q Si entiendes este paso cri- 
tico del desarrollo embrionario, deberias ser capaz de explicar 
la relation entre los grupos de celulas senalados en el paso 3 
de la Figura 40.15 y los tejidos senalados en el paso 4. 

Como el embrion sigue desarrollandose, del eje mayor de la 
planta comienzan a surgir y a tomar forma varias estructuras 
importantes (Figura 40.15, paso 4). Destacan los cotiledones, o 
las semillas de las hojas. Como recordaras del Capftulo 30, uno 
de los grupos destacados de las angiospermas se llama monoco- 
tiledoneas, que tienen un solo cotiledon, mientras que las dicoti- 
ledoneas tienen dos. En la mayoria de estas ultimas, los cotile- 
dones toman los nutrientes del endosperma y lo almacenan. En 
estas especies, no hay endosperma cuando la semilla madura, a 
cambio, los cotiledones actuan como almacen de nutrientes. 
Otra de las estructuras a destacar es el hipocotilo («bajo-cotile- 
don»), o semilla del tallo, que es el tallo embrionario. El hipoco- 
tilo termina en la radicula, o raiz embrionaria. Algunos embrio- 
nes tambien tienen un epicotilo («encima-cotiledon»), que es 
una parte del tallo embrionario que se extiende por encima de 
los cotiledones. En la Figura 40.16 se compara la estructura 
de las semillas de los frijoles y del mafz, que son estructuras tfpi- 
camente dicotiledoneas y monocotiledoneas, respectivamente. 

Cuando una semilla madura, los tres tejidos principales 
estan claramente diferenciados en el embrion. Ya se han for- 
mado los sistemas de raices y tallos, junto con las primeras 
hojas. Cuando esto ocurre, los tejidos seminales se secan y el 
embrion deja de crecer. 
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Semilla de frijol Semilla de mafz 

(dicotiledonea tipica) (monocotiledonea tipica) 




FIGURA 40.16 Las semillas contienen un embrion y una reserva 
alimenticia rodeados de una capa n'gida. En los frijoles 
(izquierda), los nutrientes del endospermo son absorbidos por los 
cotiledones y almacenados. En el mai'z (derecha), el endospermo 
permanece intacto. 



El papel que desempena el secado 
en la maduracion de las semillas 

Las semillas de muchas especies se secan a medida que madu- 
ran. El agua forma parte de hasta el 90 por ciento de las celulas 
de una planta normal, pero las semillas secas solo contienen 
entre un 5 y un 20 por ciento de agua. Esta perdida de agua se 
interpreta como una adaptation que impide la germinacion de 
las semillas cerca de la planta madre, donde deberfa competir 
con ella por la luz, el agua y los nutrientes. Ademas, el hecho de 
que las semillas se sequen asegura que, una vez que se han dis- 
persado, no germinen hasta que no haya agua disponible en el 
medio ambiente, ya que la disponibilidad de agua es crucial 
para la supervivencia de plantulas germinadas. Las semillas 
secas son tambien menos susceptibles a la congelation que las 
semillas humedas, y son mas ligeras y faciles de transportar. 

Sin embargo, el estado seco de las semillas plantea una 
cuestion importante: <;c6mo sobreviven las membranas plas- 
maticas y las protemas del embrion y el endospermo? Cuando 
los cientfficos reducen la cantidad de agua en membranas 
plasmaticas y protemas aisladas hasta los niveles observados 
en los ambientes extremadamente secos, algunas de estas se 
desintegran. Evidentemente, algo pasa a nivel molecular para 
que las semillas mantengan estos componentes intactos. 

Los cientfficos han establecido que uno de los factores que 
ayudan a que esto suceda son los azucares. A medida que el 
agua sale de la semilla durante el secado, los azucares actuan 
como su sustituto, manteniendo fntegras las membranas plas- 
maticas y las protemas. Si el secado es extremo, los azucares 
forman un lfquido viscoso que contiene poco o nada de agua. 
Las sustancias de este tipo se consideran vitrificadas, o crista- 
linas (solution lfquida con la viscosidad de un solido). Los 
biologos han determinado que este estado vidrioso y azuca- 
rado ayuda a mantener la integridad de las membranas y pro- 
temas en situaciones extremadamente secas (el Cuadro 40.3 
detalla algunas de las implicaciones practicas de este hecho). 
Los investigadores han demostrado tambien que, cuando las 
semillas absorben agua, el liquido vidrioso azucarado se di- 
suelve y empieza la germinacion. 

Pero el secado es solo una parte del proceso de maduracion 
de las semillas. Igualmente importante es el desarrollo de los 
tejidos circundantes de la semilla misma. En muchos casos, 
estos tejidos son necesarios para que las semillas puedan dis- 
persarse lejos de la planta madre. 

Desarrollo del fruto y dispersion de la semilla 

En las angiospermas, la fertilization no solo inicia el desarro- 
llo de la semilla y el embrion, sino tambien el desarrollo del 
fruto. Los frutos se dividen en varios tipos (Figura 40.17). Los 
frutos simples como el albaricoque se desarrollan a partir de 
una sola flor que contiene un unico carpelo o varios carpelos 
que se funden juntos. Los frutos agregados, como la fram- 
buesa tambien se desarrollan a partir de una sola flor, pero 
una que contiene muchos carpelos separados. Los frutos mul- 
tiples, como las pinas se desarrollan a partir de muchas flores 
y, por tanto, muchos carpelos. 

Cuando una fruta madura, las paredes del ovario se com- 
pactan para formar una estructura llamada pericarpio (Fi- 
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Flor 



Fruto en desarrollo 



Fruto maduro 



Fruto simple 

(albaricoque) 



Proviene de una 
sola flor con 
un carpelo 
o varios carpelos 
fusionados 





Fruto agregado 

(frambuesa) 



Proviene de una 
sola flor con 
varios carpelos 
separados 





Fruto multiple 

(pina) 



Proviene de 
muchas flores 
con muchos 
carpelos 






FIGURA 40.1 7 Los tres grupos principales de frutos. La forma de un fruto depende del numero de ovulos que haya en 
cada carpelo y de si los ovarios se fusionan durante la maduracion del fruto. 

O PREGUNTA Cuando los frutos maduran, su color cambia con el fin de hacerse mas apetecibles para los animales. 
Establece una hipotesis que explique por que el cambio de color puede afectar al estado fisico del fruto. Haz un 
experimento que pruebe tu hipotesis. 



gura 40.18). El pericarpio es la parte de la fruta que rodea y 
protege las semillas o semillas. Los frutos pueden secarse 
cuando estan maduros, como los frutos secos, o carnosos, 
como los tomates o las cerezas. 

Los frutos tienen dos funciones: proteger a las semillas del 
dano fisico y los depredadores de semillas, y ayudar a la dis- 
persion de las semillas (vease Figura 30.20). La dispersion es 
importante para la salud de la esporofita joven. Este hecho 
es especialmente importante en las especies de larga vida, en 
las que las descendientes pueden competir con la planta 
madre por la luz, el agua y los nutrientes. Aunque a veces los 
frutos se abren y las semillas se liberan dispersandose directa- 
mente, lo normal es que las semillas se dispersen hasta nuevos 
lugares mientras se encuentran encerradas todavia en el fruto. 

Los frutos secos se dispersan por la action del viento, de los 
animales, o por acciones mecanicas (simplemente, el fruto cae al 



Fruto - 




Pericarpio 



Semillas 



FIGURA 40.1 8 Cuando el fruto madura, las paredes del ovario 
se convierten en un pericarpio que rodea a la semilla o 
semillas. Un fruto consiste en un pericarpio que rodea a la semilla 
o semillas. 
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CUADRO 40. 



Ciencia pura y aplicada 



A veces se establece una clara distincion 
entre investigacion pura e investigacion 
aplicada. Una caracteristica importante de 
la ciencia pura es que esta esta inspirada 
unicamente por la curiosidad acerca de 
como funciona el mundo natural, sin tener 
en cuenta la amortizacion comercial. La 
ciencia aplicada se describe como la inves- 
tigacion que se centra en la solucion de un 
problema especifico de los negocios, la 
tecnologiaja agricultura o la medicina. 

El descubrimiento de que los azucares 
pueden entrar en un estado vitreo como 
ocurre en las semillas secas demuestra lo 
difusa que puede ser la linea entre la inves- 
tigacion pura y la aplicada. El apoyo finan- 
ciero inicial para la investigacion sobre las 
semillas secas se centro en un argumento 
practico: si los biologos descubren por que 
hay determinadas semillas que tienen una 
vida util larga, este conocimiento tendra 
un beneficio practico comercial para los 



productores que quieren conservar ciertas 
semillas durante periodos largos de 
tiempo. Sin embargo, los experimentos 
que se hicieron sobre semillas secas se lle- 
varon a cabo en plena naturaleza. Los in- 
vestigadores simplemente quen'an saber 
como las moleculas que normalmente se 
hallan en soluciones acuosas mantienen 
su integridad estructural cuando el agua 
se elimina. Al margen de estos investiga- 
dores,otros biologos descubrieron que la 
formacion de azucares vidriosos ayuda 
tambien a ciertos insectos a soportartem- 
peraturas muy frias. 

El giro de la historia es que el descu- 
brimiento de los azucares vidriosos 
tiene aplicaciones practicas importan- 
tes que son completamente diferentes a 
las previstas inicialmente.Ya que las pro- 
temas pueden conservarse en un estado 
extremadamente seco al encerrarse en 
azucares, es posible preservar ciertos 



medicamentos, vacunas y suplementos 
alimenticios sin refrigeracion. 

Una de las primeras aplicaciones de 
este descubrimiento fue proteger la insu- 
lina fabricada para personas con diabe- 
tes. En lugar de inyectarse la insulina en 
su torrente sangumeo, algunos diabeti- 
cos pueden ahora tomar medicina como 
un medicamento inhalado. Una vez que 
las moleculas de insulina recubiertas de 
azucar alcanzan la superficie humeda 
de las celulas pulmonares, los azucares se 
disuelven y la insulina pasa rapidamente 
al torrente sangumeo. 

iCual es la moraleja de esta historia? 
Por un lado,son pocos los programas de 
investigacion que se pueden considerar 
autenticas investigaciones puras o apli- 
cadas. Es mas, la ciencia ha demostrado 
que es practicamente imposible predecir 
las implicaciones practicas de una inves- 
tigacion. 



suelo). Los frutos que se dispersan mediante la accion del viento 
suelen estar dotados de estructuras para facilitar su arrastre y 
llegar mas lejos. Los frutos de los dientes de leon y los arces son 
claros ejemplos de frutos que se dispersan por el viento. Hay 
frutos secos que tienen pelos o ganchos que se adhieren a los 
animales, mientras que otros son dispersados por depredadores 
de semillas. Ademas, hay un tipo de frutos secos que se disper- 
san propulsados por la misma planta. El arbol molinillo, por 
ejemplo, produce una vaina que se contrae al secarse. Final- 
mente, la vaina se divide violentamente, lanzando sus semillas 
en todas direcciones. El fruto estalla con tanta fuerza que tam- 
bien se llama a la planta arbol de la dinamita. El sonido de la 
ruptura de la vaina se asemeja al del disparo de una pistola, y las 
semillas llegan a mas de 40 m de la planta madre. Del mismo 
modo, el muerdago enano se llena de azucares al madurar. Con 
una cantidad suficiente de agua y mediante osmosis hace explo- 
tar el fruto, y se dispersa la semilla hasta los 5 m. 

Los animales son los agentes de dispersion mas comunes 
para los frutos carnosos. En la dispersion animal de frutos, la 
pared seminal tiene que ser lo suficientemente dura como para 
resistir la fuerza mecanica y las condiciones qmmicas de la 
boca y el aparato digestivo del animal, de modo que la semilla 
llegue ilesa hasta las heces. En casos como este, la dispersion 
de semillas es un ejemplo de mutualismo. La planta propor- 
ciona un fruto rico en azucares y otros nutrientes y, a cambio, 
el animal lleva dicho fruto a una nueva ubicacion y excreta la 
semilla junto con un suministro de fertilizantes. 
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Fruit Structure and Development 



Latencia de semillas 

Una vez que se han dispersado a partir de la planta madre, las 
semillas pueden no germinar durante un periodo de tiempo. 
Este hecho se conoce como latencia. La latencia es por lo ge- 
neral una caracteristica de las semillas de las especies que ha- 
bitan en ambientes estacionales, donde las condiciones pueden 
ser demasiado frias o secas para que las plantas de semillas 
puedan prosperar durante periodos largos de tiempo. Basan- 
donos en esta observation, la latencia se interpreta como una 
adaptation que permite a las semillas permanecer en buen es- 
tado hasta que mejoren las condiciones. En contraste, la laten- 
cia es rara o inexistente en las semillas producidas por plantas 
que habitan en los bosques humedos tropicales u otras areas 
donde las condiciones son adecuadas para la germinacion du- 
rante todo el ano. 

Consideremos dos preguntas sobre la latencia: <;que meca- 
nismos moleculares son los responsables de la situation? 
,;C6mo finaliza la latencia para que comience la germinacion? 

iQue papel desempena ABA en la latencia? En el Capf- 
tulo 39 se introdujo la hormona de acido abstisico (ABA) y se 
describio su papel en la prevention de la germinacion. En algu- 
nas especies, las semillas que entran en latencia tienen una con- 
centration muy alta de esta hormona. Las de las plantas del de- 
sierto, por ejemplo, tienen altas concentraciones de ABA en sus 
cubiertas seminales. Cuando estas semillas se ven sometidas a 
grandes cantidades de agua durante la temporada de lluvias u 
otras ocasiones excepcionales, la hormona desaparece literal- 
mente de los tejidos mas externos de la semilla. Una vez que la 
concentration de ABA se reduce, comienza la germinacion. 
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Sin embargo, no hay una relation directa entre la concen- 
tration de ABA y el grado de latencia de la semilla. En los gui- 
santes y en muchas otras especies, las semillas contienen nive- 
les altos de ABA y, sin embargo, no se mantienen latentes. En 
Arabidopsis, las concentraciones de ABA se incrementan a 
medida que la semilla madura y parecen imponer la latencia. 
Sin embargo, los niveles de ABA disminuyen repentinamente, 
por lo que las semillas latentes maduras contienen solo peque- 
nas cantidades de la hormona. 

Basandose en observaciones como estas, los investigadores 
han llegado a la conclusion de que no hay un solo mecanismo 
universal para iniciar y mantener la latencia. En algunos 
casos, la variation en los niveles de ABA o de giberelina pro- 
voca la apertura de la semilla o la permanencia en el estado 
latente. En otros casos, lo realmente importante son los cam- 
bios en la sensibilidad al ABA, en lugar de la cantidad pre- 
sente de la hormona. Es probable tambien que queden por 
descubrir nuevos mecanismos para mantener la latencia en 
una semilla. 




FIGURA 40.1 9 El comienzo de la germinacion tiene tres fases 
distintas. El grafico representa la tasa de absorcion de agua cuando 
una semilla tipica germina. (El grafico es conceptual, lo que significa 
que representa un modelo general a partir de los datos obtenidos 
de muchas especies, por lo que los ejes no tienen unidades). 



£C6lTIO se rompe la latencia? La cascara de algunas se- 
millas es lo suficientemente dura como para evitar que el agua 
y el oxfgeno lleguen fisicamente hasta el embrion. Para que se 
produzca la germinacion, la capa seminal debe romperse o es- 
carificarse. Las semillas de cultivos que requieren escarifica- 
cion se colocan entre tambores rotatorios con pedazos de 
papel de lija. La abrasion de la lija escarifica las semillas. En 
la naturaleza, las capas seminales pueden verse afectadas por 
un incendio, por el paso de las semillas a traves de un tubo di- 
gestivo del animal, o por la abrasion del viento o el agua al ser 
arrastradas por el suelo. El principio basico es que la capa se- 
minal debe romperse para que el agua entre en la semilla. 

Hay otros tipos de semillas que deben experimentar condi- 
ciones medioambientales particulares ademas de la exposition 
al agua. Las especies nativas de las latitudes mas septentriona- 
les o de habitats alpinos tienen que soportar condiciones 
duras de frio y humedad antes de germinar. Nadie sabe como 
estas semillas perciben el frio o cualquier mecanismo molecu- 
lar implicado en la ruptura de la latencia cuando los periodos 
de frio y humedad terminan. 

Dado que las semillas pequenas tienen pocas reservas de 
nutrientes en sus cotiledones o endospermo, muchas especies 
de semilla pequena necesitan germinar lo mas cerca posible de 
la superficie del suelo, de modo que quedan asi expuestas a la 
luz y se alimentan a traves de la fotosmtesis. Como se indico 
en el Capitulo 39, las semillas de lechuga y otras semillas pe- 
quenas tienen que ser expuestas a luz roja para salir de la la- 
tencia y germinar. La luz roja es una senal del medio ambiente 
muy importante, ya que son las longitudes de onda de la por- 
tion roja del espectro de luz las que ayudan a la fotosmtesis. 
La luz roja y la luz azul indican que la luz del sol es abundante. 

Por ultimo, muchas de las semillas producidas por las es- 
pecies nativas de habitats en los que los incendios son frecuen- 
tes, como el chaparral de California o el fynbos de Sudafrica, 
presentan un requisito quimico inusual para romper la laten- 
cia. Estas semillas deben ser expuestas al fuego o al humo 
antes de germinar. De hecho, el llamado «humo Kquido» las 
induce a la germinacion de la misma manera que el humo 



real. Una vez mas, es logico que en este habitat las semillas 
germinen despues de que los incendios hayan eliminado la ve- 
getation, los viejos arboles existentes y los arbustos. 

La conclusion es que la latencia puede romperse como res- 
puesta a multitud de factores externos. En general, la causa 
que provoca la germinacion es una senal constatable de que 
las condiciones de crecimiento para la semilla son favorables 
para cada especie en su habitat particular. 

La germinacion de las semillas 

Incluso si se dan las senales ambientales espetificas necesarias 
para romper la latencia, las semillas no germinan sin agua. La 
absorcion de agua es el primer requisito de la germinacion. 
Una vez que el tegumento permite la penetration del agua, el 
agua entra a presion, ya que la semilla esta muy seca. 

En la Figura 40.19 se muestra la captation de agua de una 
semilla tipica de las angiospermas. Lo mas destacable es que 
la curva que describe la absorcion de agua cuenta con tres 
fases distintas. La germinacion comienza con un flujo de agua 
rapido. Esta afluencia se sigue de un largo periodo de tiempo 
en el que no se produce absorcion de agua alguna. La fase 3 
se caracteriza por la puesta en marcha de nuevo de la ingesta 
de agua, que aumenta constantemente. 

Durante la primera fase de la absorcion de agua, se incre- 
mentan, de manera importante, el consumo de oxigeno y la 
smtesis de protemas en la semilla, pero no se detectan RNA 
mensajeros nuevos. Basandose en estas observaciones, los bio- 
logos han llegado a la conclusion de que las primeras fases de 
la germinacion estan impulsadas por mRNA que se almace- 
nan en las semillas antes de la maduracion. En la segunda 
fase, cuando se detiene la absorcion de agua, aparecen nuevas 
transcripciones de mRNA que se traducen en protemas. Las 
mitocondrias empiezan tambien a multiplicarse. En efecto, 
las semillas absorben el agua suficiente como para hidratar 
sus protemas y membranas actuales y, a continuation, em- 
piezan a fabricar las protemas y mitocondrias necesarias 
para apoyar el crecimiento. La absorcion de agua se reanuda 
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(a) Las judias son dicotiledoneas con cotiledones que emergen 




(c) El maiz es una monocotiledonea 
con un cotiledon que permanece 
bajo tierra. 




cuando el crecimiento comienza. La segunda fase de absor- 
cion del agua permite a las celulas desarrollarse con la sufi- 
ciente turgencia como para crecer. Finalmente, el embrion 
rompe la cubierta seminal. 

La Figura 40.20 muestra lo que sucede cuando un embrion 
dicotiledoneo y otro monocotiledoneo emergen desde la semi- 
11a. El proceso comienza con la aparicion de la radfcula, que 
posteriormente se convierte en el sistema de rakes. En las di- 
cotiledoneas, el sistema de tallos con sus cotiledones surge 
normalmente poco despues de que la radfcula aparezca. En el 
mafz, la radfcula y el coleoptilo, que cubre los tallos jovenes, 
surgen al mismo tiempo. Ten en cuenta que en las dicotiledo- 



(b) Los guisantes son dicotiledoneas con cotiledones 
que se mantienen bajo tierra. 




FIGURA 40.20 La secuencia de la germinacion 
van'a segun la especie. 

O PREGUNTA <;En cual de estas cuatro especies 
hay fotosintesis cotiledonea? 



neas, el tallo emergente tiene forma de gancho. Al igual que el 
coleoptilo de las monocotiledoneas, esta caracterfstica tiene 
como objetivo proteger el meristema apical y evitar que se 
dane cuando los tallos se abran paso en su camino ascendente 
a traves de las partfculas del suelo. 

El proximo paso importante en la vida de la plantula se pro- 
duce cuando los cotiledones o las primeras hojas producidas 
por el crecimiento de la semilla comienzan la fotosintesis. Se 
dice que la plantula esta establecida cuando no depende de las 
reservas alimenticias de su endospermo o sus cotiledones, sino 
que recibe todos los nutrientes de su propia fotosintesis. Una 
vez que se cumple esto, la nueva generation esta en marcha. 



(d) La cebolla es una monocotiledonea 
con un cotiledon que emerge 
por encima del suelo. 
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I 



Repaso del capitulo 



RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 



I 



Muchas plantas se reproducen tanto asexual como sexualmente. 
La reproduccion asexual, o clonacion, se basa en la mitosis y su 
descendencia tiene una composicion genetica identica a la de los 
padres. La reproduccion sexual se basa en la meiosis y su descen- 
dencia se diferencia geneticamente de los padres. 

O Las plantas estan sometidas a la alternancia de generaciones, en 
la que una fase esporofita diploide se alterna con una fase game- 
tofita haploide. Los esporofitos producen esporas por meiosis y 
los gametofitos producen gametos por mitosis. 

El tamano y la esperanza de vida del gametofito y la esporofita 
varian mucho entre los grupos de plantas. En la mayoria de los 
grupos basales de plantas terrestres, la vida del gametofito es 
mayor que la del esporofito, y las esporofitas dependen de las ga- 
metofitas para la nutricion. Ocurre lo contrario en las angiosper- 
mas, o plantas con flores, en las que las esporofitas son las que 
tienen la vida mas larga y en las que tiene lugar la fotosintesis. 

Debenas ser capaz de dibujar un esquema general del ciclo de vida 
de una planta, senalar el esporofito, el gametofito, la espora, los 
gametos y el cigoto e indicar la ploidia de cada uno de ellos. Q 

O En las angiospermas, los gametofitos masculino y femenino son 
microscopicos y se producen dentro de las flores. Los gametofi- 
tos masculinos (granos de polen) son moviles. Los gametofitos fe- 
meninos estan encapsulados en un ovario y se mantienen en la 
flor. Cuando los granos de polen aterrizan en una flor, liberan las 
celulas de esperma que fertilizan la celula huevo aportada por el 
gametofito femenino. 

Las angiospermas inician la floracion y la reproduccion sexual en 
respuesta a senales externas del medio ambiente, y a senales in- 
ternas basadas en la condicion del individuo. Con frecuencia, 
estas senales son las que permiten a los individuos florecer solo 
cuando las condiciones ambientales son favorables. 

Las flores estan formadas por sepalos, petalos, estambres y uno 
o mas carpelos. La parte inferior del carpelo se llama ovario y con- 
tiene uno o muchos ovulos. En el ovulo, un megasporcito se so- 
mete a la meiosis, y produce una megaspora que se desarrolla en el 
gametofito femenino. Del mismo modo, en las anteras los micros- 
porcitos de los estambres sufren meiosis. Las microsporas resultan- 
tes se convierten en gametofitos masculinos, que quedan encerra- 
dos en los granos de polen. La polinizacion se produce cuando los 
granos de polen son transportados al estigma del carpelo. 

Si se le permite germinar en el estigma, el grano de polen se 
alarga formando un tubo polmico a lo largo del estilo. Se produ- 



cen dos nucleos espermaticos por mitosis, y se lleva a cabo una 
doble fertilizacion: un espermatozoide se fusiona con el ovulo 
para formar un cigoto, mientras que el otro se fusiona con los nu- 
cleos polares del gametofito femenino. La fusion del esperma y 
los nucleos polares produce el endospermo, que es un tejido nu- 
tritivo que en la mayona de las especies es triploide. 

Debenas ser capaz de dibujar un esquema con todos los pasos de 
la formacion de un gametofito masculino y femenino en las an- 
giospermas. Modifica despues el dibujo para mostrar lo que su- 
cederia si tres de los cuatro productos meioticos no degeneraran 
en el megasporangio. Q 

O Las semillas contienen un embrion y una reserva alimenticia, ro- 
deados por una capa. En las angiospermas, las paredes del ovario 
se convierten en un fruto que contiene la semilla o semillas. 

El desarrollo del embrion de las angiospermas se inicia con la for- 
macion de tejido dermico (epidermis), el tejido fundamental y el 
tejido vascular. A continuation se desarrollan la radicula, el hipo- 
cotilo y los cotiledones. Al desarrollarse el embrion, las celulas 
endospermaticas se dividen para formar un tejido de celulas rico 
en nutrientes. Ademas, las celulas externas al ovulo forman una 
capa protectora, y el ovario se convierte en fruto. En muchos 
casos, el fruto maduro contiene estructuras que ayudan a la dis- 
persion de la semilla madura mediante viento, agua, propulsion 
o la action de los animales. 

Muchas semillas no germinan de inmediato, sino que experi- 
mentan un periodo de latencia. En algunas especies, la latencia se 
inicia o se mantiene por la hormona ABA. Una variedad de condi- 
ciones, que van desde la escarificacion hasta la exposition a luz 
roja, puede romper esta latencia. En muchos casos, el evento que 
desencadena la germinacion se asegura de que cuando la semilla 
germine las condiciones medioambientales sean favorables. La ger- 
minacion comienza cuando la semilla toma agua y se traducen los 
mRNA presentes en la semilla. La germinacion termina cuando la 
radicula rompe el tegumento y comienza a penetrar en el suelo. 

Debenas ser capaz de explicar (1) la relation entre los productos 
resultantes de la doble fertilizacion y las estructuras interiores de 
una semilla madura, y (2) las relaciones entre carpelos, ovarios, 
ovulos, frutas y semillas. Q 
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Reproduction in Flowering Plants; Fruit Structure and Development 



PREGUNTAS 

O Comprueba tus conocimientos 

1. ^Cual es la principal tendencia evolutiva en los ciclos de vida de 
las plantas terrestres? 

a. En lugar de ser aproximadamente del mismo tamano y 
forma, gametofitas y esporofitas empezaron a ser diferentes. 

b. Las esporofitas se hicieron mas grandes y con una vida mas 
larga, mientras que las gametofitas se redujeron 
drasticamente. 



c. En los linajes que se desarrollaron mas recientemente, 
como es el caso de las angiospermas, ya no se producen 
esporas. 

d. Las esporofitas empezaron a depender de las 
gametofitas a la hora de cubrir sus necesidades 
nutricionales. 



912 Unidad 7 Funcionamiento de las plantas 



iQue ocurre cuando se produce la doble fertilizacion? 

a. Se forman dos cigotos, pero solo uno sobrevive. 

b. Dos celulas espermaticas fertilizan a la celula huevo, 
formando un cigoto triploide. 

c. Un espermatozoide fertiliza a la celula huevo, mientras que 
otro se fusiona con los nucleos polares. 

d. Un espermatozoide fertiliza a la celula huevo, mientras que 
otros dos espermatozoides se fusionan con un nucleo polar. 

<:Que es un fruto? 

a. Una estructura formada por la pared del ovario que contiene 
una semilla o varias semillas. 

b. Una estructura que consta de un embrion y una reserva 
alimenticia, y que esta rodeada por una capa dura. 

c. Un gametofito femenino. 

d. Un gametofito masculino. 

^Cual de los siguientes acontecimientos es clave durante la 
embriogenesis? 

a. La pared seminal absorbe agua para que la germinacion 
comience. 

b. El almidon se hidroliza, proporcionando azucares que sirven 
de alimento en las primeras etapas de la germinacion. 

c. El megasporcito se divide por mitosis, formando las celulas 
que se convertiran en el gametofito femenino. 



d. Se forman grupos de celulas que se convertiran en tejidos 
dermicos, vasculares y fundamentales. 

5. <:Por que se llama mutualismo a la interaccion entre las 
angiospermas y los polinizadores? 

a. Porque se podrfan formar nuevas especies si las flores 
mutaran y atrajeran otro tipo de polinizadores. 

b. Porque las flores pueden tener una serie de rasgos, como la 
forma de la corola, el color, el olor y la presencia de nectar, 
para atraer a un tipo especffico de polinizadores. 

c. Porque la polinizacion mediante viento es mucho mas 
sencilla, pero la polinizacion animal es mucho mas precisa. 

d. Porque las angiospermas consiguen dispersar su polen, 
mientras que los polinizadores obtienen alimentos. 

6. (iQue ocurre cuando hay polinizacion cruzada? 

a. La planta poliniza y fertiliza su propia descendencia. 

b. Las protefnas producidas por los alelos del grupo de genes S 
impiden que los granos de polen alcancen el estigma. 

c. Gametos que proceden de individuos diferentes se unen para 
formar un cigoto. 

d. Gametos del mismo individuo se fusionan. 
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O Comprueba tu aprendizaje 

1. Enumera tres mecanismos de reproduccion asexual en las 
plantas. Para maximizar el exito reproductivo, <;cual es la ventaja 
de la reproduccion sexual? <;Cual es la desventaja? 

2. En el ciclo de vida de las angiospermas, ^que celulas se someten 
a meiosis? iQue celulas son esporas? iQue estructuras son 
gametofitos? 

3. Dibuja una flor. Indica la funcion de cada una de las partes 
durante la reproduccion. Detalla mediante diagramas las 
estructuras que producen los gametofitos masculino y femenino. 
Dibuja a continuacion flores que sean polinizadas por viento, 
colibrfes y abejorros. <;En que se diferencia cada una de estas 
flores del esquema general? <;Por que? 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

4. ^Cuales son las ventajas y desventajas de la autofertilizacion 
frente a la fertilizacion cruzada? 

5. Explica la diferencia entre un carpelo, un ovario y un ovulo. 
Asegurate de explicar la relacion ffsica entre ellos (quien encierra 
a quien) e indica quienes son los responsables de producir el 
gametofito femenino y el pericarpio del fruto. Estas estructuras 
^forman parte de un gametofito, una esporofita o de una 
combinacion de los dos? 

6. Haz un esquema detallado de una semilla de frijol y otra de 
maiz. <;Cual es la relacion entre el endospermo del mafz y los 
cotiledones de los frijoles? Desarrolla una hipotesis que 
explique como se rompe la pared seminal de estas especies para 
que comience la germinacion. 



O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. Imagina que se descubre una especie nueva de angiospermas. 
Esta crece en una isla cercana al ecuador. La isla tiene un clima 
seco durante diez meses al ano y dos meses de lluvia abundante. 
Intenta predecir cuales seran las senales externas de activacion 
para la floracion y la germinacion. Disena un experimento para 
probar tus hipotesis. 

2. Algunas plantas con flores enganan a sus polinizadores, ya que 
no ofrecen alimentos como recompensa. Asimismo, algunos 
polinizadores enganan a las flores recogiendo su nectar pero no 
su polen. (En algunos casos, rompen a mordiscos los petalos que 
cubren el nectar). Especula sobre los tipos de mutaciones que 
podrfan modificar el comportamiento de insectos y/o la 
estructura de las plantas para evitar el engano y hacer cumplir el 
mutualismo. 

3. Normalmente, los polinizadores depositan el polen de mas de una 
flor sobre el estigma. Cuando lo hacen, los granos de polen de 
individuos masculinos diferentes compiten por fertilizar el ovulo. 
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Haz un experimento que pruebe la hipotesis de que (a) los granos 
de polen producen una toxina que retarda el crecimiento de tubos 
polmicos de otras flores, y (b) los tubos polmicos crecen mas 
rapido cuando lo hacen en presencia de polen de otras flores. 

4. Considera los siguientes frutos: una bellota, una cereza, un cardo 
y una semilla de algodon. Basandote en su estructura, explica 
como se dispersan estas semillas. ^Como comprobarfas que estas 
en lo cierto? Establece una hipotesis que estime la distancia 
media que se aleja cada semilla de la planta madre al dispersarse. 

En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • gufas de estudio online y preguntas • mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 
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FUNCIONAMIENTO DE LOS ANIMALES 



UNIDAD 



Forma yfuncion 
de los animales 





Los oryx estan adaptados a la vida en el desierto.Tienen una capacidad excepcional para 
soportar el calor, y obtienen toda el agua que consumen. 



CONCEPTOS CLAVE 

O Los biologos analizan la forma y funcion de 
los animales en diferentes niveles: 
moleculas, celulas, tejidos, organos y 
sistemas. 

O El tamano del cuerpo tiene gran influencia 
en el funcionamiento de los animales. Por 
ejemplo,debido a que los animales 
pequenos tienen una superficie del area 
bastante grande en relacion a su volumen, 
pierden el calor mas rapido que los grandes. 
La relacion entre la superficie del area y el 
volumen desempena tambien un papel 
importante en el proceso de difusion 
mediada, como el intercambio de gases, la 
absorcion de la nutricion y la excrecion de 
desperdicios. 

O Los animales mantienen un entorno 
relativamente constante dentro de sus 
cuerpos,ya que tienen sistemas que 
cambian las sensaciones en condiciones 
internas y provocan respuestas que 
restituyen las condiciones a su estado 
normal. 



Los desiertos arabigos y los del Sahara que abarcan la 
mayor parte del norte de Africa y de la peninsula ara- 
biga son entornos extremos. En algunas partes del Sa- 
hara, no es raro que pasen varios anos sin que llueva. En un 
unico dia la temperatura puede oscilar entre los -0,5 °C y los 
37,5 °C. En verano, la temperatura a mediodfa puede llegar a 
mas de 50 °C. Aun hay pocos lugares en los desiertos arabi- 
gos y del Sahara en los que no viva nadie. Incluso los anima- 
les mas grandes, como los oryx, crecen en algunas partes de 
ambos desiertos. 

<:C6mo hacen los organismos autoctonos para apanarselas 
en estas areas? Las plantas pueden aguantar en forma de semi- 
llas durante meses o anos; luego germinan, florecen, y produ- 
cen generaciones nuevas de semillas inmediatamente despues 
de que llueva. Los animales pequenos evitan el calor del me- 
diodfa refugiandose en madrigueras profundas que se encuen- 
tran bajo tierra donde no hace calor o a la sombra de un pe- 



queno arbusto, donde esperan hasta que la temperatura se mo- 
dere a ultimas horas de la noche. Los grandes mamiferos estan 
mas tiempo escondidos del sol pero poseen rasgos que les per- 
miten mantener el frio y conservar el agua. Los oryx arabigos, 
por ejemplo, no beben nunca ya que obtienen el 86 por ciento 
del agua que necesitan de la vegetacion que comen y el otro 14 
por ciento del agua sintetizada como subproducto de la respi- 
racion celular, a lo que los biologos llaman agua metabolica. 
Para conservar el agua que tiene, el oryx arabigo produce una 
orina extremadamente concentrada y de manera excepcional 
excrementos fecales secos. Ademas, los oryx no sudan cuando 
se meten en agua caliente. Sin embargo dejan que la tempera- 
tura de su cuerpo suba desde una normal de 37 °C hasta mas 
de 40 °C cuando la temperatura aumenta durante el dfa. El ex- 
ceso de calor en el cuerpo se emite mas tarde a medida que la 
temperatura disminuye durante las frias noches del desierto, y 
la temperatura de su cuerpo vuelve a la normalidad. 



O Concepto clave Informacion destacada O Para practicar 
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Al contrario que los oryx, los seres humanos se mueren de 
deshidratacion cuando estan solo una semana sin beber agua. 
Y para ellos, una temperatura corporal de 40 °C supone una 
amenaza para la vida. <:C6mo sobreviven los oryx? En con- 
crete, <:que aspectos de su anatomia y de su fisiologfa les per- 
miten prosper ar en un ambiente tan extremo? La anatomia es 
el estudio de la estructura fisica de un organismo. La fisiolo- 
gfa es el estudio de como funcionan las estructuras ffsicas en 
un organismo. La anatomia y la fisiologfa de un oryx son cla- 
ramente distintas de las de los seres humanos, o tambien la de 
los tiburones, ranas, atunes, moscas de la fruta o de los can- 
grejos. Este capftulo es una introduccion de como los biologos 
abordan el estudio de la anatomia y de la fisiologfa en los ani- 
males. 

Los biologos que estudian la anatomia y la fisiologfa de los 
animales estan investigando adaptaciones, rasgos heredita- 
rios que permiten a las personas sobrevivir y reproducirse en 
un entorno dado, de mejor manera que a aquellas personas 
que no tengan esos rasgos (vease Capftulo 24). Los capftu- 
los que forman esta seccion exploran los rasgos que les per- 
miten a los animales digerir los alimentos, respirar, moverse, 
escuchar, ver y luchar contra las infecciones. Este capftulo in- 
troduce algunos elementos basicos de la anatomia individual 
e identifica temas fundamentales que unifican la diversidad de 
los rasgos anatomicos y fisiologicos que se observan en los 
animales. Su objetivo es ayudarte a que veas a los animales 
desde otro punto de vista, como los sistemas eficaces para reu- 
nir recursos y producir crfas. Despues de millones de anos de 
evolucion a traves de una seleccion natural, los animales estan 
sincronizados con precision para prosperar dentro de una di- 
versidad de habitats. 

41.1 Forma, funcion y adaptation 

Recuerda que en el Capftulo 24 la adaptacion era el resultado de 
la evolucion por medio de la seleccion natural. La seleccion na- 
tural, a su vez, tiene lugar siempre y cuando los individuos con 
varios alelos abandonan a mas crfas que los individuos con ale- 
los distintos. Debido a esta diferencia en el exito de la reproduc- 
tion, la frecuencia de los alelos seleccionados aumenta de gene- 
ration en generation. Los oryx con alelos que les permiten 
extraer mas agua de sus heces sobreviven mejor y producen mas 
crfas que los oryx con alelos que permiten que el agua se pierda 
con las heces. La capacidad para producir excrementos fecales 
extremadamente secos es una adaptacion que ayuda a los oryx 
a prosperar en entornos en los que no hay mucha agua. 

Sin embargo, como se explica en el Capftulo 25, la selec- 
cion natural no es solo el proceso que lleva a los cambios en 
la frecuencia de los alelos a lo largo del tiempo. La evolucion 
tambien tiene lugar a traves de cambios aleatorios en las fre- 
cuencias de los alelos llamados cambios geneticos, por medio 
del flujo genetico; esto se refiere al movimiento de los alelos 
dentro y fuera de una poblacion debido a migraciones, y a tra- 
ves de introducciones constantes de alelos nuevos por medio 
de mutaciones. No obstante, de entre estos procedimientos, la 
seleccion natural es el unico mecanismo que aumenta la capa- 
cidad de un organismo para sobrevivir y reproducirse en un 
entorno determinado. 



El papel de la capacidad de los elementos 
de compensacion 

La inadaptacion es «perfecta». Sin embargo, las adaptaciones 
estan limitadas por aquellos alelos que estan presentes en una 
poblacion y por la naturaleza de los rasgos que ya existfan, 
puesto que todas las adaptaciones se derivan de los rasgos que 
ya existfan. Por ejemplo, la columna vertebral humana ha mo- 
dificado mucho su forma si la comparamos con la de nuestros 
antepasados que caminaban a gatas (vease Capftulo 34). Las 
modificaciones en la columna vertebral pueden considerarse 
adaptaciones para mantener nuestra postura erguida, pero 
estan ami lejos de ser perfectas (el 85 por ciento de los adultos 
estadounidenses de menos de 50 anos dicen que han sufrido 
dolor de espalda). La columna vertebral humana no es un 
rasgo Optimo o una adaptacion perfecta. Su evolucion ha sido 
constrenida por la naturaleza de los rasgos que ya existfan en 
nuestros antepasados y por la falta de alelos que mejorasen su 
forma y su funcion. 

Quiza sea la restriction mas importante de la adaptacion, 
aunque engloban el fenomeno conocido como elemento de 
compensacion. Un elemento de compensacion es un compro- 
mise includible entre rasgos. Por ejemplo, todas las hembras 
tienen una cantidad limitada de tiempo y energfa disponible 
para producir crfas. En las especies que no se preocupan por 
su descendencia, toda la inversion que muestra la hembra 
sobre sus crfas consiste en los huevos que pone. Dado que la 
cantidad total de energfa disponible en la produccion de hue- 
vos esta limitada, deberfa haber un elemento de compensacion 
entre el numero de huevos que produce una hembra y la cali- 
dad de dichos huevos. La calidad del huevo se determina por 
su tamano, espeefficamente por la cantidad de la yema o del 
citoplasma rico en nutrientes. 

<;C6mo han podido los biologos estudiar los elementos de 
compensacion en la anatomia y fisiologfa de los animales? 
Para responder a esta pregunta, tengamos en cuenta el trabajo 
experimental en el tamano de los huevos y en su numero den- 
tro de Uta stansburiana, un reptil que vive en los desiertos del 
noroeste africano (Figura 41.1 ). Como muchos animales, Uta 
stansburiana pone huevos en grupos llamados nidadas. La 
teorfa predice que tiene que haber un elemento de compensa- 
cion entre el numero de huevos y su tamano en una nidada. 
<;Puede en realidad este elemento de compensacion estar docu- 
mentado en una poblacion de la naturaleza? 

Para empezar este trabajo, los biologos se propusieron 
crear una gran cantidad de variaciones en tamano y numero 
de huevos. Por ejemplo, indujeron la produccion de huevos 
pequenos tomando hembras, quitaron quirurgicamente la 
yema de sus huevos a los comienzos de su desarrollo, reempla- 
zaron los huevos y pusieron de nuevo en libertad a las madres. 
Para crear nidadas con un pequeno numero de huevos, los 
biologos cogieron hembras y les quitaron todos los huevos 
salvo dos o tres que estaban comenzando a desarrollarse. 
Como un control experimental, los investigadores realizaron 
«operaciones falsas». Cogieron un gran numero de hembras y 
les realizaron operaciones quirurgicas para exponer sus hue- 
vos, pero dejaron a los huevos solos. Estas manipulaciones les 
permitieron estudiar una poblacion con una gran variedad de 
tamano y numero de huevos. 
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Experimento 



Pregunta: ^Existe algun elemento de compensacion entre la calidad y la cantidad de las crias que produce una 
hembra? 



Hipotesis 1 : Las hembras pueden producir 
o bien muchos huevos pequenos o muy pocos 
grandes. 

Hipotesis nula 1 : No existe ninguna relacion 
entre el tamano y el numero de huevos. 



Hipotesis 2: La calidad de las crias aumenta 
cuanto mas grande sea el tamano de los 
huevos. 

Hipotesis nula 2: No existe ninguna relacion 
entre la calidad de una cria y el tamano 
del huevo. 



Hipotesis 3: Hay un tamano de nidada 
optimo basado en el elemento de 
compensacion que se halla entre la calidad y 
la cantidad de las cnas que una hembra 
puede producir. 

Hipotesis nula 3: No existe ningun tamano 
de nidada optimo. 



Diseno del experimento 1: 



Diseno del experimento 2: 



Estudio del diseno 3: 



Yema 
reducida 



Numero 
reducido 



Abandonado 



Crias 




Mad res 

Variar el tamano y el numero de huevos 
cogiendo a las hembras y quitando la yema de 
los huevos o quitando todos los huevos menos 
2 6 3. Realizar tambien operaciones falsas con 
huevos abandonados. Registrar el tamano y el 
numero de huevos que se hayan producido. 



^Numero de ^Numero de ^Numero de 
cnas que cnas que cnas que 
sobreviven? sobreviven? sobreviven? 



Coger y marcar gran numero de crias incubadas 
del experimento 1 . Volver a cogerlas un mes 
mas tarde. 



Calcular el numero de cnas que sobreviven 
por cada hembra basandose en los resultados 
de los experimentos 1 y 2. 



Prediccion 1: Las hembras con huevos 
pequenos producen un numero mas alto que 
las que producen huevos mas grandes. 

Prediccion de la hipotesis nula 1: A 

medida que el tamano medio del huevo aumenta, 
el tamano medio de una nidada no vana. 



Prediccion 2: Las crias mas grandes 
sobreviven mejor que las pequehas. 

Prediccion de la hipotesis nula 2: No 

existe ninguna diferencia entre la supervivencia 
de una cria grande y la de una pequeha. 



Prediccion 3: El numero de crias que 
sobreviven es el maximo en huevos con tamano 
intermedio y las nidadas con tamano intermedio. 

Prediccion de la hipotesis nula 3: A 

medida que el tamano del huevo aumenta, el 
numero de cnas no cambia. 



Resultados 1: 



CD 

■g 
'c 

CO 



Las hembras pueden producir 
muchos huevos pequenos... 



o pocos grandes 




Resultados 2: 

Las crias mas grandes sobreviven 
mejor (los huevos mas grandes 
± producen cnas de ^-^ 

■| q 3 1 mejor calidad) ^1?^ 



Resultados 3: 

Las madres que producen un numero 
intermedio de cnas de tamano medio tienen 
mejor estado fisico. 
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Masa del huevo (g) 



0,7 



Conclusion: Hay un elemento de compensacion entre la calidad de la cria (tamano del huevo) y la cantidad 
(numero de huevos). 



FIGURA 41 .1 Elementos de compensacion entre el tamano de las nidadas y el de los huevos en los lagartos. 



El grafico de « Resultados 1» de la Figura 41.1 muestra la 
media de masa de los huevos que fue depositada frente al ta- 
mano de la nidada, asf como el numero de huevos deposita- 
dos por cada hembra. De los datos se infiere que, a medida 
que el tamano del huevo aumenta, el tamano de la nidada dis- 
minuye. El modelo confirma que hay un elemento de compen- 
sacion entre el tamano y el numero de huevos en esta especie. 
No es posible que una hembra lagarto produzca muchos hue- 
vos grandes. 

iQue pasa con la prediccion que dice que las crias grandes y 
de calidad superior sobreviven mejor? Para comprobar esta 



idea, los investigadores marcaron a 1.668 lagartos nuevos incu- 
bados en la poblacion del experimento, liberados y muchos de 
ellos recogidos de nuevo un mes mas tarde. El grafico de « Re- 
sultados 2» de la Figura 41.1 confirma la prediccion de que las 
crias grandes sobreviven mucho mejor que las pequenas. 

Teniendo en cuenta estos elementos de compensacion entre 
la cantidad de cnas y su calidad, ^favorece la seleccion natu- 
ral a la madre que produce un numero mayor de crias o a la 
que produce un numero mas pequeno de cnas grandes? El 
grafico de « Resultados 3» de la Figura 41.1 muestra los efec- 
tos combinados del numero de huevos y las cnas que sobrevi- 
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ven. En esta poblacion, las madres que producen un numero 
intermedio de cnas de tamano intermedio generan el total mas 
alto del numero de cnas que sobreviven. 

Los elementos de compensacion como el includible com- 
promise entre el tamano y el numero de huevos estan genera- 
lizados en la naturaleza. Los animales deserticos que sudan 
para enfriarse estan amenazados con deshidratarse. El pico de 
un aguila esta estupendamente adaptado para desgarrar carne 
pero no es util para tejer juntos materiales anidados. En el es- 
tudio sobre la anatomia y la fisiologfa de los animales, los bio- 
logos estan investigando el compromiso y la cohibicion, asi 
como la adaptacion. 

Adaptation y aclimatacion 

Aunque la adaptacion es un concepto clave en la comprension 
de la forma y funcion de los animales, el termino se usa a me- 
nudo de forma incorrecta. El problema es que la palabra 
adaptacion se utiliza para describir a corto plazo respuestas 
reversibles para fluctuaciones medioambientales. En Biologia, 
los cambios fisiologicos y bioqufmicos como estos se conocen 
como aclimatacion. La aclimatacion es un cambio del feno- 
tipo en una respuesta individual a cambios medioambientales 
a corto plazo. La adaptacion se refiere solo a los cambios ge- 
neticos en la respuesta de la poblacion a una seleccion natural 
ejercida por el entorno. 

Si te mudas al Tibet, tu cuerpo se aclimatara a alturas eleva- 
das al producir mas pigmentos de hemoglobina que trasportan 
el oxigeno y mas globulos rojos. Pero las poblaciones que han 
vivido en el Tibet durante muchas generaciones se han adap- 
tado a este entorno. Para aumentar las capacidades en alturas 
elevadas, tienen lugar cambios geneticos. Entre los tibetanos 
nativos, por ejemplo, un alelo que aumenta la capacidad de la 
hemoglobina para mantener el oxigeno ha aumentado a una 
frecuencia mas alta. En las poblaciones que no viven en alturas 
tan elevadas, este alelo no es muy comun o ni siquiera existe. 

Ademas para comprender la distincion entre adaptacion y 
aclimatacion, es importante darse cuenta de que la capacidad 
para aclimatarse es una adaptacion. Los humanos de piel 
blanca, por ejemplo, varian en su capacidad para broncearse 
como respuesta a la luz del sol. Algunas personas se broncean 
facilmente ya que tienen alelos que les permiten aclimatarse de 
manera eficaz a entornos con sol intense En estos y muchos 
otros casos, la capacidad para aclimatarse es un rasgo gene- 
tico variable que puede responder a la seleccion natural. 

41.2 Tejidos,6rganosy sistemas: 
£como estan correlacionadas 
forma y funcion? 

Si la forma de los animales tiene una capacidad de adapta- 
cion, lo que significa que esto ayuda a los individuos a sobre- 
vivir y tener descendencia, es comun observar que el tamano, 
la estructura o la composition de la forma estan correlaciona- 
dos de cerca con su funcion. Por ejemplo, podnas recordar del 
Capftulo 24 que los biologos han documentado importantes 
cambios en el tamano y la forma de los picos en pinzones de 
terrenos normales de las islas Galapagos. Tales cambios se 



Especies del pinzon de las Galapagos Fuente de alimentos 



Geospiza fuliginosa 



Geospiza fortis 



Geospiza magnirostris 



Certhidea olivacea 




Granos pequenos 



Granos medianos 



Granos grandes 



Insectos, nectar 



FIGURA 41 .2 En anatomia y fisiologfa animal, la forma 
correlaciona a menudo con la funcion. 

deben a la seleccion natural. Los individuos con picos profun- 
dos son mas capaces de resquebrajar las grandes frutas que 
predominan durante los anos de sequfa, mientras que los 
que tienen picos pequenos son mas capaces de recolectar 
los granos pequenos que predominan durante los anos lluvio- 
sos. Como muestra la Figura 41 .2, una fuerte correlacion entre 
la alimentation y la estructura del pico se halla tambien entre 
las especies de los pinzones de las islas Galapagos. Las espe- 
cies con picos grandes y con forma de cono comen granos 
grandes mientras que las especies con picos pequenos y con 
forma de cono comen granos pequenos. Las especies con picos 
largos y con forma de pinzas arrancan insectos de los troncos 
de los arboles o de otras superficies. 

El mecanismo responsable de este tipo de correlaciones es- 
tructura-funcion es sencillo: si un alelo mutante cambia el ta- 
mano o la forma de una estructura de una manera que hace 
que funcione de forma mas eficaz, despues los individuos que 
tengan esos alelos produciran mas crias que otros individuos. 
Como resultado, el alelo aumentara su frecuencia en las po- 
blaciones a lo largo del tiempo. 

La correlacion entre la forma y la funcion es un tema genera- 
lizado en las investigaciones sobre la anatomia y la fisiologfa de 
los animales, y este es uno de los caminos mas basicos que los 
biologos tienen para estudiar la adaptacion. Las correlaciones 
entre la forma y la funcion empiezan a nivel molecular. Por 
ejemplo, los capftulos anteriores enfatizan que la cadena de pro- 
temas esta relacionada con su papel como enzimas, componen- 
tes estructurales de la celula, o transportadores. Puede que re- 
cuerdes del Capftulo 6 que la membrana de protemas llamada 
canales forma poros que permite que iones o moleculas espeeffi- 
cas entren o salgan de las celulas (vease Figura 6.25). El final y 
el interior de un canal son los hidrofilos, que permiten que las 
protemas se relacionen con la solution de alrededor y del inte- 
rior de la celula, mientras que por fuera la mitad de la portion 
es hidrofobica, lo que le permite relacionarse con la bicapa lipf- 
dica. La estructura de la protefna encaja con su funcion. 

En el interior de las celulas tienen lugar correlaciones simi- 
lares. Las celulas que fabrican y segregan hormonas o enzimas 
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digestivas estan llenas de ER rugoso y Golgi; las que almace- 
nan energia estan dominadas por grandes gotas mientras que 
las celulas que buscan, ingieren y destruyen las bacterias inva- 
soras tienen numerosos lisosomas. La forma de la celula tam- 
bien puede tener relacion con su funcion. Por ejemplo, las ce- 
lulas que se encargan de transportar materiales dentro y fuera 
del cuerpo tienen a menudo areas muy grandes de membrana 
de plasma. Como resultado, tienen espacio para acomodar los 
cientos de canales de membranas, transportadores y bombas 
sangumeas necesarias para transportes de consideration. 

O Sin embargo, las correlaciones entre la estructura y la 
funcion no estan limitadas al nivel celular y molecular. Tam- 
bien existen en los niveles de tejidos, organos y sistemas. 

Tejidos 

Los animales son multicelulares, I > que significa que sus cuer- 
pos contienen distintos tipos de celulas que estan especializa- 
das para realizar diferentes funciones. Se considera que las es- 
ponjas son los animales mas simples de todos en toda su 
morfologia, pero incluso ellas contienen celulas que son dis- 
tintas estructuralmente y que desarrollan funciones especiali- 
zadas. En una esponja, algunos de los tipos de sus celulas son 
los responsables de cubrir el cuerpo; otras son las responsa- 
bles de segregar materiales para apoyar al cuerpo, para ali- 
mentarlo o para la reproduction. 

Frecuentemente, las celulas animales que son parecidas en 
la estructura y funcion estan fisicamente acopladas las unas a 
las otras y forman un tejido. Un tejido es un grupo de celulas 
similares que funcionan como una unidad. Las esponjas tie- 
nen solo un tipo de tejidos: un tejido epitelial que forma la su- 
perficie interior y exterior del individuo. 

Los tejidos del embrion llamados ectodermos, mesodermos 
y endodermos se encuentran en la mayona de los animales y 
fueron presentados en los Capftulos 22 y 32. Al evolucionar 
un individuo, los tejidos del embrion dan origen a cuatro 
tipos de tejidos: (1) tejido conectivo, (2) tejido nervioso, (3) 
tejido muscular y (4) tejido epitelial. En cada caso, la estruc- 
tura del tejido establece una correlation cercana con su fun- 
cion. Consideremos a cada uno por separado. 

Tejido conectivo El tejido conectivo consiste en celulas 
que colocadas libremente en una matriz extracelular liquida, 
gelatinosa o solida, que es segregada por las mismas celulas 
del tejido conectivo. Cada tipo de tejido conectivo segrega un 
tipo distinto de matriz extracelular. Como resultado, la es- 
tructura y la funcion de varios tejidos conectivos varian am- 
pliamente. Por ejemplo, el tejido conectivo laxo contiene una 
serie de protemas fibrosas en una matriz suave y sirve como 
material de embalaje entre los organos o relleno bajo la piel 
(Figura 41.3a). Otros tejidos conectivos, como el cartilago o 
el hueso, tienen una matriz extracelular mas solida (Figura 
41.3b). El cartilago y el hueso proporcionan un apoyo estruc- 
tural para el cuerpo vertebrado o recintos de protection para 
el cerebro y otros componentes del sistema nervioso. La san- 
gre es un tejido conectivo que tiene celulas rodeadas por una 
matriz extracelular Kquida llamada plasma; la sangre fun- 
ciona en el transporte de materiales a traves del cuerpo (Fi- 
gura 41.3c). 



(a) El tejido conectivo laxo tiene una matriz 
extracelular suave; esto le proporciona relleno. 




Matriz 

extracelular 
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(b) El hueso y el cartilago tienen una matriz 
dura (hueso) o ngida (cartilago); estos sostienen 
al cuerpo. 



Celulas de los 
huesos 
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Celulas de los 
cartilagos 



(c) La sangre tiene una matriz extracelular 
liquida; su funcion es el transporte. 
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FIGURA 41 .3 Los tejidos conectivos estan formados por celulas 
colocadas libremente en una matriz extracelular. 

O PREGUNTA £C6mo se correlaciona la rigidez de la matriz 
extracelular que se halla en el tejido conectivo con la funcion de 
dicho tejido? 
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FIGURA 41 .4 Los tejidos nerviosos contienen celulas con 
grandes proyecciones. Las proyecciones de las celulas de los 
nervios transmiten senales electricas, en este caso, al musculo. 
Aunque algunas proyecciones de las celulas de los nervios son 
extremadamente pequenas, otras tienen mas de un metro de 
longitud. 

O PREGUNTA ^Como mantiene la presencia de proyecciones en 
las celulas nerviosas su funcion en la emision de senales electricas? 

Tejido nervioso El tejido nervioso esti formado por celu- 
las nerviosas, que son conocidas como neuronas, y varios 
tipos de celulas de apoyo. Aunque no todas tienen la misma 
forma, todas las neuronas tienen proyecciones que adquieren 
otras celulas (Figura 41.4). Estas proyecciones emiten senales 
electroqufmicas, que son producidas por cambios en la 
permeabilidad de la membrana plasmatica de la neurona 
hasta los iones. Aunque hay muchas mas celulas de apoyo que 
neuronas en el sistema nervioso, estas no llevan senales elec- 
tricas como las neuronas. En lugar de ello, las celulas de 
apoyo regulan las concentraciones de iones en el espacio que 
rodea a las neuronas, suministran neuronas con nutrientes o 
sirven como andamios o apoyos para las neuronas. 

Tejido muscular El tejido muscular funciona principalmente 
en los movimientos. Hay tres tipos de tejidos musculares: 

1. La mayor parte del tejido muscular es musculo esquele- 
tico, que esta formado por celulas grandes llamadas fibras 
musculares (Figura 41.5a). Las fibras musculares estan em- 
paquetadas con grandes filamentos de protemas que se 
mueven deslizandose de unas a otras. Como se vera en el 
Capftulo 45, los musculos esqueleticos se contraen en res- 
puesta a series complejas de eventos provocados por sena- 
les electricas que llegan de las celulas nerviosas. 

2. El musculo cardiaco cubre las paredes del corazon. Aunque 
es parecido al musculo esqueletico en algunos aspectos, 
cada celula del musculo cardiaco se bifurca y da en el 



(a) Musculo esqueletico. 




(b) Musculo cardiaco. 




Celulas 
ramificadas 



(c) Musculos lisos. 




Celulas 
que terminan 
en punta 



FIGURA 41 .5 Los tejidos musculares estan formados por 
celulas con fibras que se contraen. Los tres tipos de tejidos 
musculares tienen estructuras y funciones caracten'sticas. 



bianco, en contacto ffsico y electrico de punta a punta con 
otras celulas de los musculos cardiacos (Figura 41.5b). 
Estas conexiones ayudan a transmitir senales de una celula 
del musculo cardiaco a otra durante un latido del corazon. 

3. Las celulas de los musculos lisos terminan en punta y for- 
man un tejido muscular que cubre las paredes del tracto in- 
testinal y las paredes de los vasos sangumeos (Figura 41.5c). 

Diferentes tipos de neuronas controlan la contraccion de 
las celulas de los musculos lisos frente a las celulas de los 
musculos estriados. El musculo es responsable de los movi- 
mientos involuntarios como el del paso de los alimentos 
por el tracto digestivo o la dilatation (apertura) de las arte- 
rias cercanas a la piel en temperaturas calidas. 
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(a) El epitelio forma una capa superficial. 




- Epitelio 



FIGURA 41 .6 Las celulas epiteliales proporcionan 
protection y regulan que materiales pasan por la superficie 
del cuerpo. 

O PREGUNTA Las superficies internas de los pulmones, 
estomago e intestino delgado estan cubiertas por el epitelio. 
iCual es la naturaleza del ambiente revestida por la superficie 
apical de esos epitelios? 

O PREGUNTA ^Crees que los fosfoh'pidos, los glucolipidos, las 
glucoproteinas y las proteinas que se encuentran en las 
membranas apical y basolateral de las celulas son similares 
o diferentes? £Por que? 



(b) Las celulas en los tejidos epiteliales estan unidas 
firmemente y tienen polaridad. 



Superficie apical del epitelio 
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externos como internos 
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Celulas epiteliales 



Superficie basolateral del epitelio'^fl^ Lo conecta 

— con otros tejidos 



Tejidos epiteliales Los tejidos epiteliales se conocen tam- 
bien como epitelios. El epitelio cubre la parte exterior del 
cuerpo, recubre la superficie de los organos y forma glandulas. 
Un organo es una estructura que utiliza una funcion especiali- 
zada y esta formada por varios tejidos; una glandula es un 
grupo de celulas que segregan moleculas o soluciones especffi- 
cas. Los epitelios forman el interfaz entre la parte interior de 
un organo u organismo y la exterior. Ademas de proporcionar 
proteccion, estos son como guardianes. Los epitelios regulan 
la transmision de calor entre el interior y el exterior de las es- 
tructuras, asi como la trasmision de agua, nutrientes y otras 
sustancias. 

Debido a que la funcion principal del epitelio es la de ac- 
tuar como barrera y capa protectora, no es sorprendente ob- 
servar que las celulas epiteliales forman por regla general 
capas de celulas empaquetadas juntamente (Figura 41.6a). En 
muchos casos, las celulas epiteliales adyacentes estan unidas 
por estructuras que las mantienen firmemente juntas, como 
las uniones estrechas y los desmosomas (presentados en el Ca- 
pitulo 8). 

La Figura 41 .6b muestra la situacion de uniones estrechas 
en las celulas epiteliales que cubren la superficie de la traquea 
e ilustran un segundo punto clave sobre el epitelio: no importa 
donde se encuentre en el cuerpo, el tejido epitelial tiene polari- 
dad. En concreto, un epitelio tiene un lado apical y un lado ba- 
solateral. El lado apical recubre desde otros tejidos hasta el 
ambiente, mientras que el lado basolateral reviste el interior 
del animal y esta conectado con otros tejidos. Los lados apica- 
les y basolaterales de un epitelio tienen estructuras y funciones 
distintas. Algunos ejemplos ayudaran a subrayar este punto: 



• El espacio interior de los organos huecos, como por ejem- 
plo el intestino delgado, se conoce como lumen. Las celulas 
epiteliales que cubren el lumen del intestino delgado tienen 
una superficie apical que esta plegada dentro de proyeccio- 
nes con forma de dedo. Estas proyecciones estan salpicadas 
de membranas de proteinas que recogen la glucosa y otros 
nutrientes de los alimentos que has digerido. La membrana 
basolateral de estas celulas epiteliales contiene diferentes 
proteinas de las que se encuentran en el lado apical. En la 
superficie basolateral, la glucosa y otros nutrientes son en- 
tonces transportados a lo largo de la membrana del plasma 
hasta cerca de los vasos sangumeos, que los distribuyen por 
todo el cuerpo. 

En la traquea, el lado apical de las celulas epiteliales se- 
grega mucosa y esta cubierto con cilios que ayudan a elimi- 
nar el polvo, las bacterias y los virus. El lado basolateral no 
segrega mucosa ni contiene cilios. 

• Las celulas glandulares epiteliales producen secreciones que 
son liberadas dentro de la superficie apical del epitelio o a 
lo largo de la superficie apical dentro de la corriente san- 
gumea. La secrecion es unidireccional y no tiene lugar a lo 
largo de la superficie basolateral. 

Otra gran caracteristica del epitelio es que sus celulas tien- 
den a tener una vida corta. Las celulas que cubren el esofago, 
el tubo que conecta la boca con el estomago, viven durante 
dos o tres dfas, mientras que las celulas que cubren el intestino 
grueso viven un maximo de seis dfas. Las celulas epiteliales 
tienen estos periodos cortos de vida porque estan expuestas a 
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ambientes desfavorables, donde es probable que mueran o 
sean desechadas. Sin embargo, el tejido al completo no se des- 
gasta, ya que contiene celulas que de forma activa experimen- 
tan la mitosis y la citocinesis, y se producen celulas nuevas que 
reemplazan aquellas que se han perdido en el lado que se en- 
frenta al entorno. 

Organos y sistemas 

Las celulas con funciones parecidas estan organizadas en teji- 
dos, y los tejidos estan organizados en estructuras especializa- 
das conocidas como organos. Recuerda que un organo es una 
estructura que utiliza una funcion especializada y hay varios 
tipos de tejidos. El corazon, por ejemplo, esta formado por te- 
jidos de los musculos cardiacos, tejidos nerviosos, tejidos co- 
nectivos y tejidos epiteliales. Los cuatro tipos de tejidos basi- 
cos se encuentran tambien en el intestino delgado, como 
muestra la Figura 41.7a. 

Los organos como el corazon o el intestino delgado son 
tambien parte de grandes unidades funcionales llamadas siste- 
mas. Un sistema esta formado por grupos de tejidos y orga- 
nos que trabajan juntos para desarrollar una o mas funciones. 
Utilizando el sistema digestivo como ejemplo, la Figura 41.7b 
muestra como la estructura de los organos tiene correlacion 
con sus funciones y como los componentes de un sistema tra- 
bajan juntos de un modo integrado. 



Debido a que el organismo de un animal contiene molecu- 
las, celulas, tejidos, organos y sistemas, los biologos que estu- 
dian la anatomfa y la fisiologfa de los animales deben trabajar 
en varios niveles de organizacion para conseguir comprender 
como opera ese organismo a fondo. La Figura 41.8 ilustra 
esos niveles de organizacion. El punto clave es que, ya que la 
estructura y la funcion de cada componente estan integradas 
junto con otros componentes en el organismo, y ya que cada 
nivel de organizacion esta integrado con otros niveles de or- 
ganizacion, el organismo como conjunto es mas grande que la 
suma de sus partes. En otras palabras, un organismo es mas 
que una coleccion de celulas, tejidos o incluso organos torna- 
dos individualmente. 

Como consecuencia, cada capftulo posterior en esta unidad 
se centra en un sistema diferente de los animales, empezando 
con el sistema excretor y acabando con el sistema inmunolo- 
gico. Presentan las estructuras que se encuentran en cada sis- 
tema y exploran como se investigan sus funciones. Cada uno 
de estos sistemas puede interpretarse como un grupo de adap- 
taciones y elementos de compensacion. Cada sistema lleva a 
cabo una tarea especifica necesaria para la supervivencia y la 
reproduction, y cada uno trabaja junto a otros sistemas. 

Antes de profundizar en los diversos sistemas, es necesario 
estudiar el fenomeno general que afecta a todos los sistemas 
de los animales. Empecemos examinando como el tamano del 
organismo afecta a la fisiologfa de los animales. 



(a) Los tejidos estan organizados dentro de los organos. (b) Los organos estan organizados dentro de los sistemas. 




Nervios 



Sistema digestivo: 

Las glandulas salivares segregan 
enzimas que empiezan a digerir 
alimentos. 



El esofago es un tubo muscular 
largo que trasporta los alimentos 
hasta el estomago. 



El estomago es un saco muscular 
grueso cuyas contracciones ayudan 
a que los alimentos se deshagan. 

El higado y el pancreas contienen 
celulas que segregan enzimas y 
otras moleculas que ayudan a la 
digestion. 

El intestino delgado es un tubo 
largo y enrollado donde las enzimas 
digieren los alimentos y absorben 
los nutrientes. 

El intestino grueso es donde el 
agua se reabsorbe y los desperdicios 
se hacen compactos. 



FIGURA 41 .7 Los organos estan compuestos por tejidos. Los sistemas estan formados por organos. (a) El intestino delgado 
humano es un organo compuesto por los cuatro tipos mas importantes de tejidos: el epitelio, los tejidos conectivos, los musculos 
lisos y los nervios. (b) El sistema digestivo humano es basicamente un tubo largo dividido en partes donde se procesan los 
alimentos y se absorben los nutrientes. Las glandulas salivares, el higado y el pancreas son organos que segregan enzimas 
especificas o compuestos dentro del tubo. 
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Niveles atomicos y moleculares: 

La membrana de las proteinas 
en las celulas nerviosas regula 
el flujo de iones. 



Nivel celular: 

Las senales electricas mediadas 
por los flujos de los iones 
viajan la misma longitud 
que las neuronas. 



Nivel de los tejidos: 

Las senales electricas viajan 
de una celula a otra en los 
tejidos nerviosos. 



Nivel del organo: 

Los tejidos nerviosos y los 
conectivos del cerebro 
ayudan a la vista, el olfato, 
la memoria y los pensamientos. 



Nivel del sistema: 

El sistema nervioso controla 
la respiracion, la digestion, 
los movimientos 
y otras funciones. 



Nivel del organismo: 

Los sistemas trabajan 
juntos para sostener la vida. 



FIGURA 41 .8 Los biologos estudian la anatomia y la fisiologia 
en muchos niveles. Los niveles de organizacion dentro de un 
organismo no son independientes los unos de los otros,sino que 
estan firmemente integrados. 



Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... O 

• Los biologos estudian la anatomia y la fisiologia a nivel 
molecular, celular, de tejidos, de los organos y del sistema. 

• Los sucesos en cada nivel de organizacion en un ser 
interaccionan para formar un conjunto integrado que 
responde al entorno de maneras apropiadas. 

Deben'as ser capaz de... O 

1 ) Dar un ejemplo de una molecula que es parte de una celula, 
nombrar el tejido donde esa celula se halla, el organo que 
contiene ese tejido y el sistema que incluye ese organo. 

2) Comparar y contrastar la estructura y la funcion de los 
cuatro tipos mas importantes de los tejidos de los animales. 

3) Explicar por que la polaridad de las celulas del epitelio es 
importante. 



41.3 iComo afecta el tamano 
del organismo 
a la fisiologia animal? 

Las leyes de la ffsica afectan a la anatomia y la fisiologia de los 
organismos. La fuerza de la gravedad limita el tamano que 
puede tener un animal para que se pueda mover sin ningun in- 
conveniente. Es decir, hay que consider ar las fuerzas del medio 
en el que vive el animal. Puesto que el agua es mas densa que 
el aire, resulta mas diffcil para los animales moverse sin pro- 
blemas. Basandonos en esta observacion, no es sorprendente 
que los peces y los mamfferos acuaticos tengan cuerpos mucho 
mas aerodinamicos que los animales terrestres. 

Las leyes ffsicas afectan al tamano del cuerpo. El tamano 
del cuerpo tiene efectos decisivos en el funcionamiento de los 
animales. Los animales grandes necesitan mas comida que 
los pequenos y producen tambien mas desperdicios, tardan 
mas en madurar, se reproducen mas lentamente y viven mas 
tiempo. Al contrario, los pequenos son mas propensos a que 
el frfo o la deshidratacion les afecte, ya que pierden calor y 
agua mas rapido. Los jovenes y los adultos de la misma espe- 
cie afrontan retos distintos porque el tamano de su cuerpo es 
diferente. 

<:Por que es el tamano del cuerpo un factor tan importante? 
,;C6mo estudian los biologos las consecuencias del tamano? 
Consideremos cada pregunta por separado. 

Relacion entre la superficie del area y el volumen 

De la microscopica lombriz intestinal a la gigantesca ballena 
azul, los animales abarcan una increible variedad de masas cor- 
porales, un total de doce niveles de magnitud. Muchos retos re- 
presentados por el tamano cada vez mayor estan basados en la 
relacion asimetrica entre la superficie del area y el volumen. 

Para comprender el porque de la importancia de la relacion 
entre la superficie del area y el volumen, recuerda que en el 
Capitulo 6 la difusion sucede a lo largo de la superficie de la 
membrana plasmatica. El oxigeno y los nutrientes como la 
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(a) <jCual es el total de la superficie del area y del volumen (b) La superficie del area y el volumen de un cubo frente 

de cada cubo? a la longitud de un lado. 




6:1/ 3:1/ 2:1/ 1,5:1/ Longitud (cm) 

FIGURA 41 .9 La superficie del area y el volumen cambian como una funcion del total del tamano. (a) La superficie del area total 
de un objeto aumenta como el cuadrado de la longitud (/).EI volumen aumenta como el cubo de una dimension lineal, (b) El volumen 
aumenta mucho mas rapido que la superficie del area en comparacion con el aumento de las dimensiones lineales. 

O PREGUNTA ^Que animales tienen un ratio de la superficie del area/volumen mas grande: los grandes o los pequenos? 



glucosa deben difundirse dentro de la celula, y los desperdi- 
cios como la urea y el dioxido de carbono deben difundirse 
fuera. El ritmo al que estas y otras moleculas e iones se difun- 
den depende en parte de la superficie de area disponible para 
la difusion. Al contrario, el ritmo al que se usan los nutrientes 
y se producen desperdicios depende del volumen de la celula. 

El contraste entre los procesos que dependen de la superficie 
del area y los que dependen del volumen es importante por una 
simple razon: © a medida que la celula se hace mas grande, su 
volumen aumenta mas rapido que su superficie del area. Si re- 
visas los conceptos basicos de geometna sabras por que. 
Como muestra la Figura 41.9a, la superficie del area de un 
cubo aumenta como una funcion de su cuadriculada dimen- 
sion lineal. Como los cubos tienen seis lados, la superficie del 
area de un cubo de longitud / es 6l 2 (seis veces el area de cual- 
quier lado). El volumen de la misma estructura, sin embargo, 
aumenta como una funcion de su dimension cubica lineal. Asf, 
el volumen de un cubo de longitud / es P. El area tiene dos di- 
mensiones; el volumen tiene tres. Generalmente: 

Superficie del area oc (longitud) 2 

Volumen (o masa) cc (longitud) 3 

Superficie del area oc (volumen) 273 

La Figura 41.9b muestra las consecuencias de estas relacio- 
nes. A medida que un cubo crece, su superficie del area au- 
menta mas despacio que su volumen (o masa); la superficie del 
area aumenta solo 2/3 de la potencia de su volumen. La misma 
relacion mantienen las celulas, los tejidos, los organos y los sis- 
temas. Lo mas importante es que las cantidades basadas en el 
volumen, como la masa corporal, aumentan desproporciona- 
damente rapido con el incremento de las dimensiones lineales. 

O Si entiendes la relacion entre la superficie del area y el 
volumen, deberias ser capaz de predecir cual de los siguientes 
tiene un ratio de superficie del area o de volumen myor: un re- 
cien nacido frente un adulto; un platelminto frente a una lom- 



briz intestinal; una lombriz intestinal frente a una anemona 
(vease Capftulo 32); el pulmon simple (desplegado) de una 
rana frente al pulmon alveolar (muy plegado) de un raton. 

La relacion entre la superficie del area y el volumen es fun- 
damental. <;C6mo afectan los cambios en esta relacion a la 
forma y funcion de los animales? 

Comparacion de ratones y elefantes Un ejemplo de 
como la relacion entre la superficie del area y el volumen afecta 
a la fisiologia de los animales es la tasa metabolica de los ma- 
rmferos. La tasa metabolica es el ritmo total del consumo de 
energia de un individuo. Debido a que el consumo y la produc- 
tion de energia en los mamiferos dependen en gran medida de 
la respiration aerobica, la tasa metabolica se mide a menudo en 
terminos de consumo de oxigeno, y esta normalmente presen- 
tada en unidades de mililitros de 0 2 consumidos por hora. 

Como es mucho mas grande, un elefante consume una can- 
tidad mucho mas elevada de oxigeno por hora que un raton. 
Pero, <ique pasa en los niveles de las celulas y de los tejidos? 
Para facilitar la comparacion de tasas metabolicas en especies 
diferentes, los biologos la dividen por el total de la masa e in- 
dican una tasa metabolica de masa especifica en unidades de 
ml 0 2 /gramos/hora. Esta tasa metabolica de masa especifica 
otorga la tasa del consumo de oxigeno por gramo de un te- 
jido. [Ya que la tasa metabolica de un individuo varia de 
forma drastica con su actividad, lo adecuado es indicar la tasa 
metabolica basal (BMR), el ritmo al que un animal consume 
oxigeno mientras descansa, con el estomago vacio, en condi- 
ciones de temperatura y humedad normales]. 

Basandonos en los gramos, los animales pequenos tienen 
BMR mas grandes que los grandes (Figura 41.10). Un elefante 
tiene mucha mas masa que un raton, pero 1 g de un tejido de 
un elefante consume mucha menos energia que 1 g de un tejido 
de un raton. La principal hipotesis para explicar este modelo 
esta basada en los ratios de la superficie del area y del volu- 
men. Muchos aspectos del metabolismo, incluido el oxigeno, 
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FIGURA 41 .1 0 Los animales pequenos tienen mayores tasas 
metabolicas que los grandes. El total de la masa corporal, trazada 
en una escala logarftmica,frente a la tasa metabolica por gramo de 
tejido. 

O PREGUNTA £Que mamifero tiene que comer mas para 
mantener cada gramo de tejido: un perro o un ser humano? 

el consumo, la digestion, el reparto de nutrientes a los tejidos y 
el traslado de desperdicios y el exceso de calor, dependen del 
intercambio en la superficie. Al tiempo que el tamano de un 
organismo aumenta, su tasa metabolica de masa especffica 
debe disminuir, o el area de la superficie disponible para el in- 
tercambio de materiales no sostendra la demanda metabolica 
generada por las enzimas del organismo. Los animales peque- 
nos pueden «vivir rapido» porque poseen una superficie del 
area suficiente para mantener un metabolismo rapido; los ani- 
males mas grandes no poseen suficiente area de la superficie 
para mantenerse a ese ritmo y tienen que «vivir despacio». 

Los mismos tejidos influyen en el desarrollo de un individuo 
a lo largo de su vida. Un salmon rey, por ejemplo, pesa unos 
pocos miligramos cuando sale del huevo pero de adulto pesa 50 
kg o mas. Esto representa un aumento de mas de un millon en 
la masa corporal. Para explorar las consecuencias de este cam- 
bio, los biologos han estudiado como el intercambio de gases, 




FIGURA 41 .1 1 El salmon recien salido del huevo puede respirar a 
traves de su piel y sus branquias. Las branquias del salmon recien 
salido del huevo son tan rudimentarias que no son visibles aqui. 



Experimento 



Pregunta: El salmon recien salido del huevo puede 
respirar a traves de su piel y sus branquias. ^Que 
predomina? 



Hipotesis: No se ha evaluado ninguna hipotesis explicita. El 
experimento es de caracter exploratorio. 



Diseno del experimento: 



Este electrodo 
mide el oxigeno 
consumido a traves 
de la piel 



Este electrodo 
mide el oxigeno 
consumido a traves 
de las branquias 




El agua 
fluye 



La cabeza del salmon pequeho 

se inserta por medio de un pequeho 

agujero en una membrana de goma 



Prediccion: No existen predicciones explicitas. 



Resultados: 
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Conclusion: La respiracion cambia de la piel a las 
branquias por el crecimiento. Interpretacion: estas 
proporcionan una superficie del area mas grande 
relativa al volumen del cuerpo que esta en aumento. 



FIGURA 41 .1 2 £EI salmon joven respira principalmente por sus 
branquias o por su piel? 

el consumo de oxigeno y la expulsion del dioxido de carbono 
tienen lugar en el salmon del Atlantico recien salido del huevo. 
Los salmones jovenes tienen branquias rudimentales pero tam- 
bien intercambian gases a traves de su piel y de su saco de yema 
(Figura 41 .1 1 ). Para documentar la cantidad del intercambio de 
gases en las branquias frente a la superficie del cuerpo, los in- 
vestigadores insertaron las cabezas de salmones en una mem- 
brana de goma suave (Figura 41.12). Despues de esperar a que 
el pez se ajustase a su aparato, los biologos grabaron el ritmo 
de oxigeno consumido en cualquier lado de la membrana. 
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El grafico de la Figura 41.12 muestra los resultados. Los 
datos indican que las larvas recien salidas del huevo toman la 
mayorfa del oxigeno que necesitan por difusion a traves de la su- 
perficie del cuerpo. A medida que un individuo crece la superfi- 
cie del area de la piel disminuye en relacion con su volumen. 
Para evitar ahogarse, los peces deben desarrollar branquias que 
se encarguen del intercambio de gases. El individuo respira a tra- 
ves de sus branquias durante el resto de su vida. Este resultado 
plantea una pregunta interesante: <;que hace que las branquias 
sean tan efectivas como lugar de consumo de oxigeno? 

Adaptaciones que aumentan el area de la superficie 

En los animales acuaticos, las branquias son organos que per- 
miten el intercambio de gases y sustancias disueltas entre la san- 
gre de los animales y el agua que los rodea. La Figura 41.13a 
muestra un primer piano de una branquia. Los puntos impor- 
tantes son que la branquia esta formada por una estructura 
con forma de hoja llamada lamela.Esto es importante, ya que 
las hojas de las celulas del epitelio le suministran una superfi- 
cie del area extremadamente alta en relacion a su volumen. 
Debido a estos rasgos, los gases pueden esparcirse por las 
branquias lo suficientemente rapido para sostenerse con el 
crecimiento en el volumen de los peces en desarrollo. 

En general, si la funcion de una celula o de un tejido de- 
pende de la difusion, su estructura tiene una forma que au- 
menta su superficie del area frente al volumen. Ademas nivelar, 
doblar y ramificar son maneras efectivas para que las estructu- 
ras tengan ratios altos de superficie del area/volumen: 

• La Figura 41 .1 3b ilustra el plegado extensivo observado en 
las porciones del tracto digestivo donde se difunden los nu- 
trientes dentro del cuerpo. Estos pliegues y las proyeccio- 
nes estrechas y con forma de tubo llamadas vellosidades 
hacen que la superficie del area este disponible para una di- 
fusion extensa. Las superficies plegadas son comunes en la 
difusion que depende de los organos. 

• La red altamente ramificada de la Figura 41.13c es un sis- 
tema de vasos sangumeos pequenos y con una pared del- 
gada llamados capilares. Estos tienen un area de la super- 



ficie grande disponible para que los gases, nutrientes y 
desperdicios se difundan dentro y fuera de la sangre. En 
general, las estructuras altamente ramificadas aumentan 
el area de la superficie disponible para la difusion. 

En casi todos los casos, las estructuras involucradas en la di- 
fusion son tambien delgadas. Como detallara el Capitulo 44, las 
superficies delgadas hacen que la difusion sea mas eficaz, ya que 
las sustancias tienen que viajar en distancias mas cortas. 

Las relaciones entre la superficie del area y el volumen in- 
fluyen de manera esencial en la estructura y funcion de los 
animales. Esta cuestion se tratara en casi todos los capftulos 
de esta unidad. 



Comprueba si lo has entendido 



Si entiendes que... O 

• El tamano total de un animal es importante porque la masa 
corporal esta afectada por una serie de fuerzas fisicas. 

• Ademas, la cantidad de calor y desperdicios que un animal 
produce y la cantidad de alimentos y oxigeno que necesita 
son proporcionales a su masa. 

• La cantidad de area de la superficie disponible relativa a esa 
masa es cn'tica,ya que el intercambio de calor y otros 
procedimientos importantes suceden en las superficies. 

Deben'as ser capaz de... O 

1) Explicar por que los animales grandes tienen un ratio de la 
superficie del area/volumen relativamente pequeno. 

2) Explicar la relacion entre la masa corporal y la tasa 
metabolica basal. 

3) Hacer un esquema de las tres estructuras que aumentan el 
area de la superficie. 



UVIBj ^[jJQ^iJi^ijJjjmjjiJ en www.masteringbio.com 

Surface Area/Volume Relationships 



(a) Estructuras aplanadas. (b) Superficies dobladas con proyecciones. (c) Estructuras altamente ramificadas. 




Lamelas branquiales de peces mostrando las vellosidades 



FIGURA 41 .1 3 Varias estructuras tienen altos ratios de la superficie del area/volumen. (a) Aplanado, (b) doblado y 
(c)ramificado: estas estructuras tienen areas de la superficie relativa a su volumen extremadamente altas. 

O EJERCICIO Dibuja y marca flechas que indiquen el procedimiento basado en la difusion que sucede en cada estructura. 
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41.4 Homeostasis 



Al analizar la relacion entre la forma y la funcion de los ani- 
males, los biologos se centran en la comprension de las adap- 
taciones como un producto de la seleccion natural, explo- 
rando las restricciones de la adaptacion, e interpretando la 
influencia de los principios generates que los investigadores 
utilizan al analizar la fisiologfa animal llamada homeostasis. 

La homeostasis («posicion similar ») es el conjunto de las 
condiciones qufmicas y ffsicas relativamente estables en una 
celula, tejido y organo animal. Es todo lo relacionado con la 
constancia. Aunque las condiciones internas pueden variar, al 
igual que el entorno de un animal, los estados qufmicos y fisi- 
cos estan sostenidos dentro de un alcance tolerable. 

Muchas estructuras y procedimientos observados en los 
animales pueden ser interpretados como mecanismos para 
conseguir la homeostasis con respecto a algunas cantidades, 
como la concentracion de iones de pH o calcio. Es importante 
comprender, aun asf, que la constancia del estado psicologico 
puede conseguirse de dos modos: (1) estructura o (2) regula- 
tion. La temperatura corporal del bacalao del Antartico es un 
ejemplo de homeostasis estructural. La temperatura del 
cuerpo de este pez se ajusta muy de cerca al agua marina que 
lo rodea, que es normalmente de -1,9 °C. El bacalao no re- 
gula su temperatura corporal para ajustarse a esa agua ma- 
rina. En su lugar, su temperatura corporal se mantiene cons- 
tants simplemente porque se adapta a la temperatura de sus 
alrededores. La homeostasis reguladora, al contrario, esta ba- 
sada en mecanismos que se ajustan al estado interne Estos 
ajustes mantienen el estado interno dentro de los lfmites que 
pueden ser tolerados, no importa las condiciones externas. 
Por ejemplo, un perro mantiene su temperatura corporal en 
unos 38 °C, no importa si la temperatura es frfa o caliente. Si 
la temperatura de su cuerpo empieza a aumentar, podrfa hacer 
que se enfriase y mantener la homeostasis. Si la temperatura 
de su cuerpo empieza a caer, podna tiritar hasta llegar a su 
temperatura anterior. 

Ya que el epitelio es el interfaz entre los entornos internos 
y externos, desempena un papel importante en el alcance de 
la homeostasis. Es responsable de la creation de un entorno 
interno muy diferente del externo, y mantener las condiciones 
ffsicas y qufmicas dentro de un animal relativamente constan- 
tes. Una de sus funciones mas basicas es la de controlar el in- 
tercambio de materiales por su superficie de un modo conse- 
cuente con la homeostasis. Como mostraran los capftulos 
siguientes, muchas celulas del epitelio estan salpicadas con 
protefnas de la membrana que regulan el transporte de iones, 
agua, nutrientes y desperdicios. Ninguna molecula puede en- 
trar o dejar el cuerpo sin cruzar por un epitelio. La homeosta- 
sis es posible porque el epitelio controla este intercambio. 

<;Por que es importante la homeostasis? La mayor parte de 
esta respuesta esta basada en la funcion de las enzimas. Re- 
cuerda del Capftulo 3 que las enzimas son protefnas que cata- 
lizan reacciones qufmicas en las celulas. Tambien podrfas re- 
cordar que la temperatura, el pH y otras condiciones ffsicas y 
qufmicas tienen efectos espectaculares en la estructura y la 
funcion de las enzimas. De forma mas espeeffica, la mayorfa 
de las enzimas funcionan mejor bajo un alcance bastante es- 
trecho de condiciones. Otros procedimientos dependen tam- 



bien de la homeostasis. Los cambios en la temperatura afec- 
tan a la permeabilidad de la membrana en la rapidez con la 
que se expanden en lo soluble. La expansion del agua cuando 
se congela puede rasgar celulas si los tejidos bajan por debajo 
de los 0 °C. Por otro lado, las temperaturas muy altas pueden 
hacer que las protefnas se desnaturalicen, lo que significa que 
pierden su estructura terciaria y dejan de funcionar. Cuando 
la homeostasis tiene lugar, las condiciones del interior del 
cuerpo permiten que las moleculas, celulas, tejidos, organos y 
sistemas funcionen a un nivel Optimo. 

El papel de la regulation y la realimentacion 

Q Para alcanzar la homeostasis, los animales tienen sistemas 
reguladores que constantemente controlan las condiciones in- 
ternas como la temperatura, la presion sangufnea, el pH de la 
sangre y la glucosa en sangre. Si aparece alguno de estos cam- 
bios variables, un sistema de la homeostasis actua rapidamente 
para modificarlo. Al igual que un termostato en un sistema de 
calefaccion, cada uno de estos sistemas tiene un punto de par- 
tida, un valor normal o meta para controlar la variable. Los 
animales tienen un punto de partida para el pH de la sangre, la 
concentracion de oxfgeno en la sangre, la disponibilidad de nu- 
trientes y otros parametros. En la mayorfa de los mamfferos, el 
punto de partida para la temperatura esta entre 35 y 39 °C. 
,;C6mo mantiene un individuo sus tejidos en el punto de par- 
tida frente a los cambios en el entorno? 

La clave para responder a esta pregunta es reconocer que el 
sistema de la homeostasis esta basado en tres componentes ge- 
nerates mostrados en la Figura 41.14. Un sensor es una estruc- 




Cambia los parametros Compara el sensor de 

para volver hasta el entrada con el punto 

punto de partida de partida, despues 

instruye a los efectores 



FIGURA 41 .1 4 Los animales consiguen la homeostasis a traves 
de la realimentacion negativa. Las interacciones ocurren entre 
estos tres componentes de un sistema generalizado para lograr la 
homeostasis. Muchos animales utilizan sistemas de homeostasis 
similares a estos para mantener una variedad preferida de hidratacion 
(concentracion de agua), pH de la sangre, presion sangufnea, 
concentracion de iones de calcio, temperatura corporal, etc. 
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tura que siente algunos aspectos del entorno tanto internos 
como externos. Un integrador es un componente que evalua 
la informacion sensorial que entra y « decide » si la respuesta es 
necesaria para conseguir la homeostasis. Un efector es cual- 
quier estructura que ayuda a restituir la condicion interna de- 
seada. Sin estos tres elementos, los sistemas de control de la 
homeostasis son incapaces de mantener un punto de partida 
deseado y la homeostasis es imposible. 

Los sistemas de la homeostasis estan basados en una reali- 
mentacion negativa. Cuando tiene lugar la realimentacion 
negativa, los efectores reducen o combaten los cambios en las 
condiciones internas. Por ejemplo, un aumento del pH en la 
sangre provoca que los efectores actuen para reducir ese au- 
mento. El pH de la sangre vuelve hasta el punto de partida 
como respuesta a esta realimentacion negativa. 

Los capftulos siguientes de esta unidad investigan como los 
animales utilizan los sistemas sensor-integrador-efector para 
llegar a la homeostasis con respecto a las concentraciones so- 
lubles de sus celulas y tejidos, su suministro de oxfgeno, y la 
disponibilidad de nutrientes. Para investigar el concepto mas 
adelante, concentremonos en las diferencias en como los ani- 
males consiguen la homeostasis con respecto a la temperatura. 

(ni?) ^^^^^^^^^^^^ en www.masteringbio.com 

Homeostasis 

41.5 iComo regulan los animales 
la temperatura del cuerpo? 

Todos los animales intercambian calor con el entorno. El 
calor fluye «cuesta abajo», desde las regiones con temper atu- 
ras mas altas hasta las regiones con temperaturas mas bajas. 
Si un individuo esta mas caliente que lo que lo rodea, perdera 
calor; si esta mas frio que su entorno, ganara calor. 

Como muestra la Figura 41. 15, los animales intercambian 
el calor con el entorno de cuatro maneras: conduccion, con- 
veccion, radiacion y evaporacion. La conduccion es el tras- 
paso directo de calor entre dos cuerpos ffsicos que estan en 
contacto. Por ejemplo, cuando te sientas en una roca frfa, el 
calor se traspasa de tu cuerpo a la roca. El ritmo en el que la 
conduccion tiene lugar depende de la superficie del area de 
traspaso, lo pronunciado de la diferencia de temperatura entre 
los dos cuerpos y lo bien que conduce cada cuerpo el calor. El 
agua conduce el calor mucho mejor que el aire. Como resul- 
tado, una persona sumergida en agua que este a 15 °C pierde 
calor mucho mas rapido que una persona expuesta al aire a la 
misma temperatura. 

La conveccion es un caso especial de conduccion. Durante 
la conduccion, el calor se traslada entre dos solidos, pero du- 
rante la conveccion, el calor se intercambia entre un solido y 
un liquido o un gas. Por ejemplo, la perdida de calor que ocu- 
rre cuando el viento golpea tu piel se debe a la conveccion. Al 
tiempo que la velocidad del aire o del flujo del agua aumenta, 
el ritmo de traspaso de calor tambien lo hace. 

La radiacion es el traspaso de calor entre dos cuerpos que 
no estan en contacto ffsico directo. Todos los objetos, inclui- 
dos los animales, irradian energia, como una funcion de su 
temperatura. Una hoguera irradia calor, asf como tu cuerpo, 




FIGURA 41 .1 5 Cuatro metodos para intercambiar calor. Las 

flechas indican la direccion del intercambio del calor desde el 
cuerpo caliente hasta el fno. 

O EJERCICIO Dibuja un diagrama parecido que muestre una 
mariposa en verano. 



aunque en un grado mucho mas pequeno. La fuente mas im- 
portante de irradiation energia es el sol. 

La evaporacion es la fase de cambio que tiene lugar 
cuando agua liquida se convierte en gas. La conduccion, la 
conveccion y la radiacion pueden causar la perdida o la adqui- 
sicion de calor, pero la evaporacion lleva solo a la perdida de 
calor. Pierdes calor cuando el agua se evapora de tu piel. De- 
bido a la amplia vinculacion de hidrogeno en agua Kquida, se 
necesita una gran cantidad de energia para calentar el agua y 
que se produzca la evaporacion. Si un dia de verano te ca- 
lienta demasiado el sol, el agua de tu piel y el sudor absorbe- 
ran una gran cantidad de calor y te enfriaran. Al contrario, 
mojarse puede ser mortal en un dia fno, ya que el agua de tu 
piel absorbe mucho mas calor de tu cuerpo. 

El intercambio es critico en la fisiologia de los animales ya 
que los individuos que se calientan o enfrian mucho podrian 
morir. El exceso de calor puede causar que enzimas y otras 
protemas se desnaturalicen y dejen de funcionar, y esto podria 
llevar a una perdida excesiva de agua y a la deshidratacion. 
Una gran bajada de temperatura corporal, al contrario, puede 
ralentizar la funcion de la enzima y la production de energia. 
En los seres humanos, un golpe de calor y la hipotermia 
(«poco calor ») ponen en peligro la vida. 

Aunque la mayoria de los organismos no pueden regular la 
temperatura de su cuerpo, algunos animales tienen esta capa- 
cidad. Veamoslo mas a fondo. 

Temperatura del cuerpo y homeostasis 

El control de la temperatura del cuerpo se llama termorregu- 
lacion y es un aspecto importante de la homeostasis en algu- 
nos animales. La Figura 41.16ilustra como los componentes 
de los mamfferos sensor-integrador-efector regulan la tempe- 
ratura del cuerpo. La informacion sobre la temperatura del 
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FIGURA 41 .1 6 Los mamiferos regulan la temperatura a traves de una 
realimentacion negativa.En los mamiferos, el punto de partida para la 
temperatura se mantiene gracias a un sistema de realimentacion negativa 
complejo que incluye integradores en el hipotalamo anterior y posterior y 
sensores localizados por todo el cuerpo. El punto de partida varia entre las 
especies,de 30 °C en los monotermicos hasta unos 39 °C en los conejos. 



Estimulo interno 
Calor^ o ^ Frio 

Receptores de la 
temperatura (piel, cordon 
espinal, hipotalamo anterior) 



Si la temperatura del cuerpo 
esta por encima del punto 
de partida: 

Centros de perdida de calor 
activados: 

1. Los vasos sanguineos cercanos a la 
piel se dilatan; el flujo de la sangre 
aumenta, la perdida de calor de la 
superficie de la piel aumenta. 

2. Las glandulas del calor estan 
estimuladas; la evaporacion resulta en 
la perdida de calor de la piel. 

3. Centros respiratorios estimulados; 
el jadeo resulta 

en la perdida de calor. 



Si la temperatura del 
cuerpo esta por debajo 
del punto de partida: 





SENSORES 
Registran la temperatura 




Los centros de adquisicion de calor 
activados: 

1. Los vasos sanguineos cercanos a 
la piel se oprimen; el flujo sanguineo 
se reduce, la perdida de calor de la 
superficie de la piel disminuye. 

2. Los escalofrios generan calor en 
los musculos. 

3. Las sehales quimicas llegan a las 
celulas, estimulan el aumento en la 
respiracion celular y aumentan la 
produccion de calor. 



REALIMENTACION 
NEGATIVA 



Control de la temperatura 
(centros en el hipotalamo) 




6 Esta la temperatura 
del cuerpo por encima o 
por debajo del punto 
de partida? 



EFECTORES 



Cambian la temperatura corporal 
para que vuelva al punto de partida 



INTEGRADOR 



Compara el sensor de entrada con el 
punto de partida; instruye a los efectores 



cuerpo esta controlada constantemente por receptores locali- 
zados por todo el cuerpo. Por ejemplo, los que se encuentran 
en la piel responden al enfriamiento o al calentamiento. Como 
respuesta, estos sensores de frio y de calor cambian el modelo 
de las senales electricas que envian a neuronas adyacentes. 
Los receptores que estan en la region del cerebro llamada el 
hipotalamo anterior responden de forma similar a los cam- 
bios en la temperatura de la sangre. 

Las senales electricas que se originan con los receptores de 
temperatura que estan en la piel, el cordon espinal y el hipo- 
talamo anterior son trasmitidas a un integrador en el cerebro. 
Las pruebas actuales indican que los centros separados en el 
hipotalamo del cerebro integran y responden a un aumento o 
disminucion en la temperatura corporal. Si un mamffero se 
enfria, las celulas de la region del cerebro del hipotalamo 
posterior envian senales a los efectores que ponen la tempe- 
ratura corporal en su punto de partida. Por ejemplo, las se- 
nales del hipotalamo posterior podrian inducir escalofrios 
para generar calor, y el pelo de la piel o las plumas para au- 
mentar el aislamiento y retener el calor. Las senales de las 
mismas celulas o de celulas cercanas pueden aumentar el 
ritmo de la respiracion celular, generando asf mas calor cor- 
poral. Pero si un individuo se calienta demasiado, un integra- 
dor en el hipotalamo anterior envia senales para iniciar la su- 
doracion o el jadeo, respuestas que enfrian el cuerpo. Las 
senales de las mismas celulas o de celulas cercanas pueden 
tambien inducir cambios en el comportamiento que ralenti- 
cen la produccion de calor, como la busqueda de la sombra o 
de una madriguera fna. 



Las respuestas del comportamiento y fisiologicas tanto al 
enfriamiento como al calentamiento hacen retroceder la tem- 
peratura corporal hacia el punto de partida a traves de una 
realimentacion negativa. Los sistemas de la homeostasis que 
aparecen en la Figura 41.16 muestran varios puntos generates 
sobre los efectores que mantienen la homeostasis: 

Es normal observar excesos en los sistemas de realimenta- 
cion; existen varias maneras de aumentar o disminuir un 
parametro. 

• Los sistemas de realimentacion trabajan en «parejas anta- 
gonicas»: un grupo de respuestas aumenta un parametro 
mientras que otro grupo lo disminuye. 

• La entrada los sensores e integradores es constante, por lo 
que los sistemas de realimentacion estan constantemente 
haciendo regulaciones relativas al punto de partida. 

Ganancia y perdida de calor 

Para comprender la regulacion de la temperatura en los ani- 
males, es fundamental reconocer que poseen muchos mecanis- 
mos para obtener calor. Por ejemplo, un endotermo («calor 
interno ») produce el calor adecuado para calentar sus propios 
tejidos, mientras que un ectotermo («calor externo») depende 
principalmente del calor adquirido del entorno. 

Los endotermos y los ectotermos representan dos extremos 
opuestos a lo largo de unas fuentes de calor continuas. Mu- 
chos animales son parcialmente endotermicos y parcialmente 
ectotermicos. Tambien hay dos extremos en un continuo que 
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Endotermos 

(producen su propio calor) 



Heterotermos 

(permiten que la temperatura del 
cuerpo oscile) 



Ratas-topo 



f Algunos 
pajaros pequenos 
y mamiferos 




La mayoria de los 
pajaros y mamiferos 




Abejas y 
algunos 
otros insectos 




Pocos peces 



La mayoria 
de los invertebrados 
terrestres 



Invertebrados 
de agua dulce 



La mayona de los 
peces de 
agua dulce 




Homeotermos 

(Mantienen la temperatura corporal 
constante) 



Anfibios, lagartos, serpientes ; 
tortugas, cocodrilos 



Ectotermos 

(dependen del calor del entorno) 



FIGURA 41 .1 7 Tipos de termorregulacion. Muchos tipos de termorregulacion actuan en los animales. La mayoria de los mamiferos son 
endotermos y homeotermos. La mayoria de los invertebrados son ectotermos y heterotermos. 

O EJERCICIO Ahade etiquetas al grafico que indiquen la localizacion de los animales presentados en este capitulo, incluyendo oryx, uta 
stansburiana, abejorros y pinzones de las Galapagos. 



muestra si los animales mantienen su temperatura corporal 
constante: los homeotermos («parecido-calor») mantienen su 
temperatura constante, mientras que los heterotermos («dis- 
tinto-calor») permiten que la temperatura aumente o dismi- 
nuya segun las condiciones medioambientales. 

Estas fuentes de calor que un animal utiliza y el grado al 
que su temperatura corporal varia pueden tratarse como ejes 
en un grafico, como se muestra en la Figura 41 .17. Como ho- 
meotermos endotermicos, los seres humanos y otros mamife- 
ros, junto con muchas aves, ocupan la esquina superior dere- 
cha del grafico. Estas especies producen su propio calor de 
forma metabolica y mantienen una temperatura corporal 
constante. Como heterotermos ectotermicos, las larvas de 
mosquitos y otros invertebrados de agua dulce ocupan la es- 
quina inferior izquierda del grafico. Sin embargo, muchas es- 
pecies animales se encuentran entre estos extremos: 



• Algunos mamiferos adaptados al desierto, como los oryx, 
permiten que las temperaturas de su cuerpo aumenten du- 
rante la parte mas calurosa del dfa, lo que significa que son 
de alguna manera heterotermos. 

• Los mamiferos pequenos que viven en climas frios pierden 
rapidamente el calor porque la superficie del area es relati- 
vamente mas grande que su volumen. Para sobrevivir 
cuando las temperaturas son frias, las especies como las ar- 
dillas terrestres reducen su ritmo metabolico y permiten 
que la temperatura de su cuerpo disminuya. Esta caracte- 
ristica se conoce como torpor. Si el torpor se prolonga du- 
rante meses o semanas, se conoce como hibernation (Fi- 
gura 41.18a; vease tambien Cuadro41.1). 

• Las ratas topo desnudas son mamiferos pero no tienen ais- 
lamiento porque no tienen pelo (Figura 41.18b). Viven en 



(a) Las ardillas terrestres como la ardilla (b) La temperatura corporal de los topos (c) Los abejorros tiritan para calentarse 
listada utilizan el torpor para ahorrar sin pelo coincide con la de las en las mananas frias. 

energia cuando los alimentos escasean. madrigueras subterraneas. 




FIGURA 41 .1 8 Estrategias diferentes de termorregulacion. 
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(a) Una celula en un tejido adiposo normal. 



(b) Una celula en un tejido adiposo marron. 




Mitocondria 



Gotitas de lipidos 



Nucleos 




FIGURA 41 .1 9 La estructura de las celulas en los tejidos adiposos marrones tienen correlation con su funcion. (a) Las celulas en un tejido 
adiposo normal almacenan grasa. (b) Las celulas en un tejido adiposo marron almacenan grasa, pero estan tambien empaquetadas con la 
mitocondria. En lugar de producir ATP, estas mitocondrias producen principalmente calor. 



tuneles subterraneos y consiguen que la temperatura de su 
cuerpo aumente o disminuya dependiendo de la tempera- 
tura de la madriguera. Son heterotermas y son las interme- 
diarias entre los ectotermos y los endotermos. 

En las mananas frfas, los abejorros «tiritan» al contraer los 
musculos que utilizan para volar. (Durante el vuelo, estos 
mismos musculos se contraen alternando el modo de batir 
las alas). Los escalofrios generan bastante calor para au- 
mentar la temperatura corporal en la preparacion para el 
vuelo (Figura 41.18c). 

Incluso en un endotermo homeotermico como los mamffe- 
ros o las aves, la temperatura del cuerpo puede variar amplia- 
mente en las diferentes regiones del cuerpo. Cuando un ganso 
canadiense esta sobre el hielo, sus pies pueden estar a una 
temperatura de solo 9 °C, incluso si el centro de su cuerpo 
esta a 35 °C. Existen tipos similares de variacion en los atunes 
y las caballas, que son ectotermos pero generan calor para ca- 
lentar varias secciones de sus cuerpos, como sus ojos o los 
musculos responsables de nadar rapido. 

iDe donde viene el calor corporal? Ademas de ganar 
calor al tomar el sol o tumbarse sobre rocas o sobre la tierra, los 
ectotermos generan parte de calor como un subproducto del 
metabolismo. La cantidad de calor que generan es pequena si la 
comparamos con la de los endotermos, ya que los ectotermos 
tienen tasas de metabolismo bajas. Los endotermos, al contra- 
rio, pueden calentarse ellos mismos, ya que sus ritmos metaboli- 
cos basales son extremadamente altos. Tambien pueden mante- 
ner temperaturas corporales altas porque han desarrollado 
estructuras aislantes como las plumas o el pelo. 

El contraste entre la tasa metabolica y la capacidad para 
producir calor de los endotermos y ectotermos se refleja en la 
estructura de sus tejidos. Por ejemplo, los investigadores han 
observado que la densidad mitocondrial y la actividad de la 
enzima mitocondrial son tres cuartos mas grandes en las celu- 
las de un endotermo que en las celulas de un ectotermo del 
mismo tamano. Esta comparacion es muy importante porque 
la mayoria de las reacciones que generan los ATP y calor tie- 
nen lugar en la mitocondria. 



Ademas, algunos endotermos tienen tejidos especiales para 
generar calor. El mejor ejemplo es el tejido adiposo marron 
que se halla en algunos mamfferos. El tejido adiposo es un te- 
jido conectivo cuyas celulas almacenan grasa (Figura 41.19a). 
El tejido adiposo marron es un tipo de tejido especializado 
que muestra una gran densidad de mitocondrias y grasa alma- 
cenada (Figura 41.19b). Cuando la mitocondria oxida las mo- 
leculas de grasa en el tejido adiposo marron, no se produce 
ATP. En su lugar, toda la energia qmmica almacenada en las 
grasas se libera como calor. Como resultado, el tejido adiposo 
marron produce casi 10 veces mas calor que otros tejidos. 

El tejido adiposo marron es particularmente comun en ani- 
males pequenos y en los de menor tamano de especies grandes, 
incluidos los seres humanos. La produccion de calor ayuda a 
los pequenos animales a salir del torpor (vease Cuadro 41.1). 
En los seres humanos, las manchas de tejido adiposo marron 
se encuentran en la region del cuello y del pecho en los recien 
nacidos. Debido a que los menores de las especies son peque- 
nos, tienen un ratio de area de la superficie/volumen grande y 
pierden el calor mas rapido. Basandonos en tales observacio- 
nes, el tejido adiposo marron se interpreta como una adapta- 
tion de los endotermos pequenos para conseguir la homeosta- 
sis con respecto a la temperatura. 

£C6mo conservan el calor los animales? En entornos 
terrestres, el calor se pierde facilmente por la evaporation, 
conveccion y radiacion. El aire conduce escasamente el calor, 
por lo que es un buen aislante. Asi, no es una coincidencia que 
los animales endotermicos hayan elaborado estructuras exter- 
nas que atrapan el aire, ralentizan el ritmo de intercambio de 
calor por la conduction y conservan el calor corporal. Las 
aves tienen plumas bajas que desarrollan esta funcion; los ma- 
mfferos tienen pelo en la parte inferior que forma una red del- 
gada, atrapa el aire y previene la perdida de calor por conduc- 
cion, conveccion y radiacion. 

En entornos acuaticos, no se pierde calor debido a la evapo- 
racion. Se gana y pierde poco calor debido a la radiacion, ya 
que el agua transmite de manera limitada la radiacion. Pero el 
agua es un conductor del calor tan eficaz que el calor metabo- 
lico producido por los organismos acuaticos se pierde rapida- 
mente, especialmente a traves de estructuras como las bran- 
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Una mirada mas cercana al letargo y la hibernation 



A medida que las temperaturas caen y los 
dias se hacen mas cortos en otono, los ani- 
males que viven en latitudes altas y gran- 
des elevaciones afrontan retos fisiologicos 
graves. Para que un individuo endoter- 
mico mantenga su temperatura tiene que 
quemar (oxidar) grandes cantidades de ali- 
mentos. Sin embargo para las especies 
que comieron alimentos de temporada 
como los insectos, las semillas o el nectar, 
las reservas de alimentos estan disminu- 
yendo a medida que la demanda de ali- 
mentos aumenta. El problema es muy 
grave para las especies que pierden el 
calor con rapidez debido a que el tamano 
de su cuerpo es pequeno.Sin embargo las 
ardillas, los ratones de campo y los ratones 
abundan en el norte y en los habitats 
montanosos.iComo se las arreglan los ani- 
males? En algunos casos, los mamiferos 



pequenos se retiran a madrigueras subte- 
rraneas que son mucho mas calientes 
que la superficie terrestre y que tienen re- 
servas de hierbas y semillas que han al- 
macenado durante el verano. Pero otras 
especies resisten al hacerse inactivas y 
permitir que la temperatura de su cuerpo 
caiga hasta niveles justo por encima de la 
temperatura ambiental. Los ratones que 
hibernan y las ardillas listadas gastan solo 
la energia necesaria para mantener la 
temperatura de su cuerpo en unos 2 °C, 
justo por encima de los limites letales, du- 
rante semanas o meses. En las noches 
fn'as, los colibn's pueden soportar que su 
temperatura caiga a por debajo de los 
25 °C, hasta un minimo de 1 0 °C 

Los animales en letargo reducen es- 
pectacularmente el ritmo de su corazon y 
el consumo de oxigeno y pueden aguan- 



tar largos periodos cuando la respiracion 
se suspende temporalmente. El letargo 
da como resultado un ahorro de energia 
significativo durante un invierno largo o 
incluso durante una unica noche. 

La excitacion del letargo o la hiberna- 
cion diaria es energeticamente costosa. 
Para que un animal en letargo recobre su 
temperatura corporal a sus niveles norma- 
les,debe o bien activar la produccion de 
calor desde un tejido especializado o tem- 
blar intensamente. La cantidad de energia 
que utiliza un animal durante la excitacion 
desde el letargo puede agotar las reservas 
de energia hasta niveles peligrosamente 
bajos. Sin embargo, esta claro que el le- 
targo confiere una ventaja saludable en 
algunas especies de mamiferos y aves,ya 
que les permite desarrollarse en otras cir- 
cunstancias en habitats inhospitos. 



quias, que tienen una gran area de superficie y una gran veloci- 
dad de flujo sangumeo. Como resultado, casi todos los inverte- 
brados acuaticos y los peces son ectotermos. La temperatura de 
su cuerpo es la misma que la del agua en la que viven. 

<:C6mo se enfrentan a la perdida de calor debido a la con- 
duction los endotermos que viven en habitats acuaticos? Si has 
ido alguna vez a nadar en agua fria, puedes comprender el pro- 
blema al que se enfrentan las focas, nutrias y ballenas. Para 
conservar el calor, las nutrias tienen una piel densa que repele 
el agua, lo que hace que mantengan una capa de aire conden- 
sado junto a su piel. Las focas y las ballenas estan aisladas por 



capas gruesas de grasa. Algunas ballenas tienen una caracteris- 
tica que minimiza la perdida de calor de su lengua, la cual esta 
expuesta al agua frfa cuando se alimenta. Como muestra la Fi- 
gura 41.20a, la lengua de la ballena gris contiene una serie de 
arterias y venas que estan yuxtapuestas. Cada arteria central 
lleva el calor y la sangre oxigenada desde el centro del cuerpo 
hasta la lengua, y esta rodeada por varias venas pequenas, que 
transportan de vuelta la sangre fria de la superficie de la len- 
gua hasta el centro del cuerpo. Como los dos tipos de vasos 
sangumeos no estan colocados paralelamente, lo que hace que 
puedan transportar la sangre en direcciones opuestas, el calor 



(a) Lengua de una ballena gris. 



(b) Extremidades de los mamiferos. 



Lengua fna 



Seccio/1 transversal 
de'los vasos \ 
sanguf'neos y la lengua 




Seccion longitudinal de los vasos sanguineos de la lengua 





Sangre 
caliente 



Las venas devuelven la sangre caliente 
al cuerpo 

Las arterias transportan la sangre 
a la lengua 

Las venas devuelven la sangre caliente 
al cuerpo 



Pie frio 



FIGURA 41 .20 Los intercambiadores a contracorriente conservan el calor. (a) En la lengua de una ballena gris, la sangre viaja en 
direcciones opuestas a traves de venas y arterias yuxtapuestas. El calor fluye desde las arterias hasta las venas. Ese calor es devuelto 
al cuerpo en lugar de perderse en el agua de los alrededores.(b) Los ordenes a contracorriente son comunes en las piernas de los 
mamiferos y de las aves que viven en habitats fn'os. 
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es transferido de forma eficaz entre ellos. Este orden es cono- 
cido como intercambiador de calor a contracorriente. Se en- 
cuentran ordenes similares que conservan el calor en las arte- 
rias y en las venas de las aletas de las ballenas y delfines y en 
las piernas de los zorros articos (Figura 41.20b). 

Los intercambiadores a contracorriente son comunes en 
los animales. El principio de diseno basico es que dos fluidos 
adyacentes fluyen a traves de tubos adyacentes en direcciones 
opuestas. Como muestra la seccion longitudinal de la Figura 
41.20a, el fluido que introduce el intercambiador de calor a 
contracorriente esta inicialmente caliente, pero trasfiere el 
calor al adyacente a un ritmo constante, enfriando el fluido 
que fluye en direccion opuesta. En un intercambiador de calor 
a contracorriente, existe una pendiente de mas caliente hasta 
mas frfo entre las dos corrientes en todos los puntos a lo largo 
de toda la longitud del intercambiador. El orden contraco- 
rriente hace que una pendiente se mantenga entre dos tubos. 
Si las dos soluciones fuesen a seguir la misma direccion, la 
pendiente entre las dos soluciones desaparecerfa a medida que 
la fuente actual se enfrfa y el recipiente actual se calienta. En 
su lugar, existe una pendiente a lo largo de toda la longitud 
del intercambiador a contracorriente. 

Un segundo punto clave sobre los intercambiadores de 
calor a contracorriente es que, incluso si la temperatura dife- 
rencial entre las soluciones en cualquier punto a lo largo de los 
tubos es relativamente mas pequena, hay una gran tempera- 
tura diferencial entre los tubos. En efecto, hay pequenas dife- 
rencias en el calor a lo largo de la longitud del intercambiador 
recapitulado para crear una gran pendiente de temperatura 
total. Cuanto mas grande sea el sistema, mas grande sera el 
total diferencial. Para destacar este fenomeno, los sistemas se 
llaman a veces multiplicadores a contracorriente. 

O Si entiendes como funcionan los intercambiadores a con- 
tracorriente, deberfas ser capaz de hacer un diagrama que inter- 
cambie iones de sodio (Na + ) por difusion. Tu diagrama debe in- 
cluir etiquetas que indiquen areas de concentration de Na + 
altas f rente a bajas y flechas que indiquen (1) la direccion en 
que las soluciones se estan moviendo en el intercambiador y (2) 
la direccion de la difusion de Na + . Tambien debenas poder 
hacer un diagrama de lo que pasarfa en estos intercambiadores 
contracorriente si las dos soluciones involucradas funcionan en 
la misma direccion, en lugar de en direccion contraria. 

Ectotermo frente a endotermo 

Analizar la termorregulacion de los animales constituye una 
forma conveniente de examinar algunos de los terminos mas 
importantes de este capftulo. Los biologos interpretan los siste- 
mas homeostaticos como adaptaciones que han aumentado por 
medio de la seleccion natural. La estructura de las celulas y los 
tejidos involucrados en la homeostasis, como el tejido adiposo 
marron rico en mitocondrias y los intercambiadores de calor 
contracorriente, esta relacionada con su funcion. Debido a que 
se pierde y se gana calor a traves de las superficies, la relacion 
entre la superficie del area y el volumen es importante. Los or- 
ganismos pequenos pierden calor mucho mas rapido que los 
grandes, de modo que resulta diffcil para los pequenos endoter- 
mos calentarse sin gastar cantidades prohibitivas de energfa. La 
relacion entre la superficie del area y el volumen explica por 



que no existen endotermos mas pequenos que una musarana o 
un colibrf, aunque existan millones de ectotermos del tamano 
de unos centfmetros o unos milfmetros. 

Comparar un endotermo con un ectotermo proporciona un 
ejemplo de adaptacion en los elementos de compensacion. De- 
bido a que los endotermos mantienen las enzimas a temperatu- 
ras optimas todo el tiempo, los mamfferos y las aves son capa- 
ces de seguir activos en el invierno y por la noche. A causa de la 
alta tasa metabolica y al aislamiento, los endotermos son tam- 
bien capaces de mantener niveles muy altos de actividades ae- 
robicas, como correr o volar. Estas habilidades tienen un coste: 
para estimular sus altas tasas metabolicas, los endotermos tie- 
nen que conseguir muchos alimentos. La energfa utilizada para 
producir calor no esta disponible para otros procedimientos de 
demanda de energfa, como la reproduccion y el crecimiento. 

Los ectotermos, por el contrario, pueden desarrollarse con 
un consumo mucho menor de alimentos. Pueden tambien uti- 
lizar una proportion de su consumo de energfa total mas 
grande para ayudar en la reproduccion. Sin embargo, debido 
a que las reacciones qufmicas dependen de la temperatura, la 
actividad de los musculos y la digestion frenan drasticamente 
cuando la temperatura del cuerpo de un ectotermo cae. Como 
resultado, los ectotermos son mas vulnerables a los depreda- 
dores en temperaturas frfas y en general no tienen tanto exito 
como los endotermos que viven en entornos frfos o mantienen 
su actividad en temperaturas nocturnas frfas. 

Para resumir, cada serie de adaptaciones tiene ventajas y 
desventajas. Como todas las adaptaciones, los endotermos 
y los ectotermos implican elementos de compensacion. Anali- 
zar estos elementos de compensacion ha inspirado tambien un 
animado debate sobre por que los endotermos evolucionaron 
en primer lugar. Las aves evolucionaron a partir de los dino- 
saurios endotermicos, y los mamfferos a partir de un linaje de 
reptiles ectotermos que hoy en dfa esta extinguido. <;Por que 
la seleccion natural favorecio la evolution del endotermo en 
cada caso? <;Fue para posibilitar las actividades necesarias 
para su superviviencia? <;0 quiza la endotermia permitio que 
las aves y los mamfferos colonizaran habitats frfos o perma- 
necer activos por la noche? Estas preguntas estan sin resolver. 
Las investigaciones sobre la forma y la funcion de los anima- 
les y la naturaleza de la adaptacion continuan. 

Comprueba si lo has entendido 



Si entiendes que... O 

• Los dos aspectos mas importantes de la regulacion de la 
temperatura que vari'an entre las especies animales son: la 
cantidad de calor generada por los tejidos propios y el 
grado al que la temperatura del cuerpo varia con el tiempo. 

Debenas ser capaz de... O 

1 ) Describir tres maneras en las que los animales ganan calor y 
cuatro maneras en las que los animales pierden calor. 

2) Hacer un diagrama de como deben'an estar colocadas las 
arterias y las venas en la lengua de una ballena para que no 
funcionen como intercambiador de calor contracorriente. 

3) Hablar de las ventajas y desventajas de los endotermos y 
ectotermos. 
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RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 



Una adaptacion es un rasgo hereditario que permite a los indivi- 
duos que lo tienen producir en un entorno determinado mas crias 
que los individuos que no tienen dicho rasgo. Las adaptaciones 
son cambios geneticos que tienen lugar en poblaciones a lo largo 
del tiempo y que resultan de la seleccion natural empleada por el 
entorno. Si el fenotipo de un ser cambia durante su vida como 
respuesta a cambios medioambientales, este cambio se debe a la 
aclimatacion, no a la adaptacion. En los rasgos adaptativos, 
existe a menudo una fuerte correlacion entre una estructura y su 
funcion. 

O Los biologos analizan la estructura y la funcion de los animales en 
diversos niveles: moleculas, celulas, tejidos, organos y sistemas. 

Las celulas que tienen la misma estructura y una funcion comun 
estan agrupadas juntas en cuatro tipos generales de tejidos: tejido 
epitelial, tejido conectivo, tejido muscular y tejido nervioso. El epi- 
telio es un tipo de tejido particularmente importante porque define 
el interfaz entre los entornos internos y externos de los animales. 
Las celulas y los tejidos del epitelio tienen una polaridad distinta. 

Los organos son estructuras que estan compuestas por varios 
tejidos que desarrollan tareas especificas. Los organos estan or- 
ganizados en sistemas que trabajan juntos de forma integrada 
para desarrollar una funcion. 

Deberias ser capaz de (1) dibujar celulas en la superficie de la 
capa de un epitelio, (2) explicar como sus estructuras tienen co- 
rrelacion con su funcion como un interfaz entre el entorno in- 
terno y externo, y (3) predecir el efecto de un medicamento que 
produzca uniones estrechas entre estas celulas aflojadas. Q 

O El tamano del cuerpo tiene una gran influencia en el funciona- 
miento de los animales. Por ejemplo, debido a que los animales 
pequenos tienen una superficie del area bastante grande en rela- 
tion a su volumen, pierden el calor mas rapido que los grandes. 
La relacion entre la superficie del area y el volumen desempena 
tambien un papel muy importante en el proceso de difusion me- 
diada, como el intercambio de gases, la absorcion de la nutrition 
y la excretion de desperdicios. 

Muchos de los efectos del tamano del cuerpo en las formas en las 
que trabajan los animales resultan de la relacion entre el area de 



la superficie de una estructura y su volumen. Por ejemplo, los ani- 
males grandes tienen ritmos metabolicos bajos, porque poseen un 
area de la superficie relativamente pequena para intercambiar 
oxigeno y nutrientes necesarios para mantener el metabolismo. 
La superficie del area relativamente alta de los animales peque- 
nos, por el contrario, implica que pierden calor extremadamente 
rapido. Como resultado, no existen animales endotermicos pe- 
quenos. 

Deberias ser capaz de explicar por que seria imposible para un 
gorila del tamano de King Kong tener pelo. Q 



0 



Web Animation 



en www.masteringbio.com 

Surface Area/Volume Relationships 



O Los animales mantienen un entorno relativamente constante den- 
tro de sus cuerpos, ya que tienen sistemas que cambian las sensa- 
ciones en condiciones internas y provocan respuestas que restitu- 
yen las condiciones a su estado normal. 

La homeostasis es el mantenimiento de condiciones fisicas y qui- 
micas relativamente constantes dentro del cuerpo. Los animales 
tienen un punto de partida, o un objetivo, para el pH de la san- 
gre, la concentration de oxigeno en los tejidos, la disponibilidad 
de los nutrientes y otros parametros. Por ejemplo, la mayoria de 
los mamfferos tienen un punto de partida para la temperatura 
corporal de unos 37 °C. Si un individuo se empieza a recalentar, 
jadeara o sudara y buscara un entorno frio como respuesta. Si la 
temperatura de su cuerpo comienza a disminuir, respondera tiri- 
tando, tomando el sol o ahuecando su pelo. Los animales se han 
adaptado a vivir en entornos «extremos» a medida que han evo- 
lucionado mecanismos de regulation de la temperatura que se en- 
frentan a grandes fluctuaciones en la temperatura del entorno. 

Deberias ser capaz de explicar como, debido a la aclimatacion y 
a la adaptacion, el sistema homeostatico de la temperatura del 
cuerpo en una especie de mamfferos podria cambiar a medida 
que la temperatura global aumenta. Q 
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PREGUNTAS 



O Comprueba tus conocimientos 

1. ^Como miden los biologos la tasa metabolica de los animales? 

a. Tomando su temperatura. 

b. Midiendo la velocidad a la que utilizan el oxigeno. 

c. Midiendo la velocidad a la que utilizan la glucosa. 

d. Midiendo la velocidad a la que producen desperdicios. 

2. <;C6mo esta correlacionada mas estrechamente la estructura de 
un tejido conectivo con su funcion? 

a. La densidad de las celulas en los tejidos esta correlacionada 
con la funcion del tejido. 

b. La superficie del area esta correlacionada con la funcion del 
tejido. 



c. El origen del tejido (desde el endodermo, mesodermo o 
ectodermo) esta correlacionado con la funcion del tejido. 

d. La naturaleza de una matriz extracelular esta correlacionada 
con la funcion del tejido. 

3. A medida que un animal crece en tamano, <;que sucede? 

a. Su superficie del area crece mas rapido que su volumen. 

b. Su volumen crece mas rapido que la superficie del area. 

c. Su volumen y superficie del area aumentan en una 
proportion perfecta. 

d. Su volumen aumenta, pero la superficie del area total 
disminuye. 
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4. ,;Cual de las siguientes afirmaciones describe mejor el punto de 
partida en un sistema homeostatico? 

a. Las celulas que acumulan y transmiten informacion sobre el 
estado del sistema. 

b. Las celulas que reciben informacion sobre el estado del 
sistema y mandan los cambios al sistema. 

c. Los componentes variados que producen cambios apropiados 
en el sistema. 

d. El valor del objetivo o «normal» para el parametro en 
cuestion. 

5. (iQue significa la afirmacion de que un animal es un endotermo 
heterotermico? 

a. La temperatura de su cuerpo puede variar, pero produce 
calor desde sus propios tejidos. 

b. La temperatura de su cuerpo varia porque obtiene la mayor 
parte de su calor a partir de las fuentes externas a su cuerpo. 



c. La temperatura de su cuerpo no varia porque produce calor 
de sus propios tejidos. 

d. La temperatura de su cuerpo no varia, aunque obtiene la 
mayor parte del calor a partir de las fuentes externas a su 
cuerpo. 

6. ,;Cual de las siguientes afirmaciones es una ventaja que tienen los 
ectotermos frente a los endotermos del mismo tamano? 

a. Necesitan mucho menos alimento. 

b. Pueden ahorrar energfa en temperaturas frias hibernando 
(entrando en torpor durante periodos largos). 

c. Pueden seguir activos en temperaturas frias o durante la 
noche, cuando las temperaturas son bajas. 

d. Tienen ritmos metabolicos mas altos y crecen mucho mas 
rapido. 

•b *9 -c ip -q '£ 'p 'Z ic l 'I :sBjS3nds3^ 



O Comprueba tu aprendizaje 

1. <;Por que es el epitelio un tejido particularmente importante para 
conseguir la homeostasis? 

2. La tasa metabolica de una rana durante el verano (35 °C) es 
cerca de ocho veces mas alta que en invierno (5 °C). Compara y 
contrasta la capacidad de un individuo para moverse, 
intercambiar gases y digerir la comida en las dos temperaturas. 
^En que estacion necesitara la rana la energfa de la comida y por 
que? 

3. Piensa en las siguientes celulas, tejidos y organos: 
Celulas nerviosas 

Tejido adiposo marron 

Tejido de los pulmones en los seres humanos 
Secciones que se absorben en el tracto digestivo 
Capilares 

Picos de los pinzones de las Galapagos 
Branquias de los peces 

En cada caso, jcomo se relaciona la estructura con la funcion? 
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4. Dibuja una esfera grande y otra pequena. Explica por que el 
ratio de la superficie del area/volumen es diferente en las dos 
estructuras. Si los materiales se difunden dentro y fuera de cada 
esfera, <;en que caso tendra lugar la difusion de forma mas 
efectiva en relacion al volumen? Explica por que. 

5. Piensa en un dfa en el que las temperaturas diurnas alcancen los 
30 °C y durante la noche caigan hasta los 18 °C. Analiza como 
una hormiga podria ganar y perder calor por conduction, 
convection, radiation y evaporation para evitar el 
sobrecalentamiento durante el dfa y escape del letargo del frio 
inducido al comienzo de la manana y de la tarde. 

6. Explica como funcionan los intercambiadores de calor a 
contracorriente. (Incluye un diagrama). 



O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. Cuando hay pocos alimentos, los pinzones terrestres mas 
grandes que la media ganan el combate contra las semillas. Los 
biologos han documentado que hay una fuerte selection natural 
a favor del tamano grande del cuerpo bajo estas condiciones, y 
que la poblacion de pinzones evoluciona como respuesta a esto. 
Si es asf, <;por que no son los pinzones terrestres medios mucho 
mas grandes? 

2. ^Que datos necesitarias recoger para documentar que la 
aclimatacion y/o adaptation esta teniendo lugar en una 
poblacion de lagartos, como intensificadores del calentamiento 
global? 

3. Un ingeniero tiene que disenar un sistema para disipar el calor 
desde un tipo nuevo de motor de un coche que al funcionar esta 
especialmente caliente. Recuerda que el calor se obtiene y pierde 
como una funcion de la superficie del area. Sugiere ideas para 
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considerar que esta inspirado por estructuras biologicas con 
ratios excepcionalmente altas de la superficie del area /volumen. 

4. Supon que un amigo tuyo esta intentando decidir si comprar una 
tortuga o un raton como mascota. Al tomar la decision, todo lo 
que le preocupa es cuanto cuesta alimentar a un animal. Tu 
amigo dice que no puede decidir porque los dos animales pesan 
lo mismo y sus alimentos cuestan lo mismo. Como biologo, 
<;cual es tu consejo? 

En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • gufas de estudio online y preguntas • mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 
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Equilibrio hidrico 
y electroh'tico 
en los animales 



CONCEPTOS CLAVE 

O Los habitats de agua dulce, marinos y 
terrestres presentan diversos desafi'os para 
los animales en lo que se refiere al 
mantenimiento de su equilibrio hidrico y 
electroh'tico. 

O En los animales marinos existen unas 

celulas epiteliales especializadas que tienen 
protemas en la membrana que eliminan el 
exceso de sal (NaCI) del organismo para que 
pueda ser excretada. El mismo tipo de 
celulas se encuentran en los rinones de los 
mamiferos. 

O En los insectos terrestres, la pared del 
intestino y los tubos de Malpighi son los 
responsables de excretar los desperdicios 
hidrosolubles y alcanzar la homeostasis 
respecto a las concentraciones de agua y 
electrolitos. 

O En los vertebrados terrestres, el rinon es el 
responsable de excretar los desperdicios 
hidrosolubles y alcanzar la homeostasis 
respecto a las concentraciones de agua y 
electrolitos. 




Los animales terrestres pierden agua cada vez que respiran y orinan. Para muchos 
animales, beber es un modo importante de obtener agua y conseguir la homeostasis. Este 
capitulo explora como mantienen el equilibrio hidrico los animales terrestres y acuaticos. 



Las reacciones qmmicas que hacen posible la vida tienen 
lugar en una solucion acuosa. Si se rompe el equilibrio 
entre agua y solutos, esas reacciones qmmicas, y la pro- 
pia vida, pueden detenerse. Por ejemplo, los seres humanos 
pueden permanecer vivos durante semanas sin comer, pero so- 
breviven como mucho durante ocho dias sin beber agua. De 
vez en cuando, los huracanes introducen tanta agua dulce en 
las costas oceanicas que las concentraciones normales de sal 
se rompen y los animales marinos mueren. El mantenimiento 
del equilibrio hidrico es una cuestion de vida o muerte. 

Un animal alcanza el equilibrio hidrico cuando su ingesta 
de agua iguala a la perdida de la misma. El mantenimiento del 
equilibrio hidrico es un elemento importante en la homeosta- 
sis, la habilidad de mantener tanto las celulas como los tejidos 
en condiciones favorables. El equilibrio hidrico tambien esta 



mtimamente asociado con el mantenimiento de una concen- 
tration equilibrada de solutos en el interior del organismo. En 
muchos animales, los solutos mas abundantes son los iones: el 
sodio (Na + ), el cloruro (CI"), el potasio (K + ) y el calcio (Ca 2+ ). 
El conjunto de estas sustancias se conoce como electrolitos. 
Un electrolito es un componente que se disocia en iones 
cuando se disuelve en agua. Como las celulas requieren con- 
centraciones precisas de Na + , Cl~, K + y Ca 2+ para funcionar 
con normalidad, el mantenimiento de un equilibrio de electro- 
litos es crucial para la super vivencia. En el hombre, desequili- 
brios de electrolitos graves pueden llevar a espasmos muscula- 
res, confusion, ritmo cardiaco irregular, fatiga, paralisis e 
incluso la muerte. 

El equilibrio hidrico, el equilibrio ionico y la excretion de 
productos de desecho estan estrechamente ligados a este pro- 
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ceso. Si el agua entra en un organismo o en una celula, la con- 
centration de iones cae. Cuando el agua se pierde durante la 
excretion de desperdicios solubles, la concentration de iones 
aumenta o se puede crear un deficit de agua. 

<:C6mo mantienen los animales el equilibrio hidrico y elec- 
trolftico? Los animales consiguen agua de cuatro modos dis- 
tintos: (1) absorbiendola por osmosis, (2) bebiendo, (3) co- 
miendo, y (4) como un subproducto de la respiration celular. 
Pierden agua a traves de la orina y las heces, por evaporation 
o por perdida osmotica. Para mantener el equilibrio hidrico, 
las ganancias y las perdidas deben ser iguales. Las cantidades 
de iones deben equilibrarse de un modo similar. 

Nuestra investigation sobre el equilibrio hidrico y elec- 
trolitico empieza con un vistazo a como se mueve el agua 
hacia el interior y el exterior de las celulas. Veremos por que 
los habitats acuaticos y terrestres afectan a los animales de 
maneras diferente y luego profundizaremos en la investiga- 
tion sobre los mecanismos tanto celulares como molecula- 
res responsables del mantenimiento del equilibrio hidrico y 
electrolitico en cada uno de estos medios. Aunque los ani- 
males acuaticos y los terrestres se enfrentan a desaffos muy 
diferentes, en varios casos utilizan mecanismos moleculares 
comunes. 



42.1 Osmorregulacion 
y estres osmotico 



En el Capitulo 6 se presentaron la difusion y la osmosis. La di- 
fusion es el movimiento de sustancias desde regiones de mayo- 
res concentraciones a regiones con menores concentraciones. 
Los iones y las moleculas se difunden a traves de su gradiente 
de concentration. La Figura 42.1a ilustra un ejemplo especial- 
mente importante de difusion. En este caso, dos sustancias di- 
sueltas, o solutos, rebajan selectivamente sus gradientes de 
concentration por la via de la difusion a traves de una mem- 
brana permeable. Una membrana selectivamente permeable, 
como la bicapa de fosfolfpidos, es una membrana que algunos 
solutos pueden cruzar mas facilmente que otros. Cuando 
los solutos se distribuyen de manera aleatoria en soluciones 
a los dos lados de la membrana, se establece un equilibrio. En 
equilibrio, las moleculas continuan moviendose hacia el inte- 
rior o el exterior de la membrana, pero en cantidades iguales. 

El agua tambien puede rebajar su gradiente de concentra- 
tion. Para comprender como funciona esto, fijate en que a la 
concentration de solutos, medida en moles por litro, se co- 
noce como osmolaridad de la solution. Cuando las sustancias 



(a) DIFUSION 

Los solutos se mueven desde areas de mayor concentracion 
a areas de menor concentracion, en este caso, a traves 
de una membrana selectivamente permeable. 
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1. Empieza con diferentes 
moleculas en lados 
opuestos de una membrana 
selectivamente permeable 
(una bicapa fosfolipida). 
Las moleculas lilas 
y blancas pueden cruzar la 
membrana facilmente; 
las moleculas rojas 
no pueden. 



2. Las moleculas 

se difuminan a traves 

de la membrana, cada 

una a lo largo 

de su gradiente de 

concentracion. 



3. El equilibrio se establece. 
Las moleculas siguen 
moviendose a un lado 
y otro de la membrana 
pero en la misma cantidad. 



(b) OSMOSIS 

El agua se mueve desde areas de mayor concentracion 
a areas de menor concentracion. 
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1. Empieza con mas 
solutos en un lado 
de la membrana 
selectivamente permeable 
que al otro. En este caso, 
los solutos no pueden 
cruzar la membrana. 



2. El agua se mueve 
desde la region de menor 
concentracion de solutos 
(mayor concentracion 
de agua) hacia la region de 
mayor concentracion 
de solutos (menor 
concentracion de agua). 



FIGURA 42.1 Los solutos bajan un gradiente de concentracion a 
traves de la difusion; el agua baja un gradiente de concentracion 
a traves de la osmosis, (a) La difusion ocurre en cualquier 
momento en que un soluto se encuentra en una mayor 
concentracion en una ubicacion que en otra.(b) La osmosis es un 
caso especial de difusion que implica el movimiento de agua a 
traves de una membrana selectivamente permeable. 

O PREGUNTA ^Por que la presencia de moleculas rojas en el lado 
derecho de (a) no afecta el movimiento de las moleculas lilas y 
blancas? 

O EJERCICIO En el dibujo superior del apartado (b), etiqueta las 
regiones de mayor y de menor concentracion. 
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disueltas son separadas por una membrana selectivamente 
permeable y los solutos no pueden cruzar esa membrana, el 
agua se mueve desde areas donde esta mas concentrada, o sea, 
donde las concentraciones de solutos son mas bajas, a areas 
con mayor concentracion. Dicho de otro modo, el agua se 
mueve a traves de una membrana selectivamente permeable 
desde regiones de menor osmolaridad a regiones de mayor os- 
molaridad. El movimiento del agua desde areas de mayor con- 
centracion de agua a areas de menor concentracion de agua se 
conoce con el nombre de osmosis (Figura 42.1b). 

O Como la difusion y la osmosis afectan a los animales de 
manera diferente dependiendo de si se encuentran en habitats 
de agua dulce, de agua salada o terrestres, estos entornos 
plantean desafios diferentes a los animales en cuanto al man- 
tenimiento del equilibrio hfdrico y electrolftico. Por ejemplo, 
la consecucion de la homeostasis en lo que se refiere al equili- 
brio hfdrico y electrolftico es sencilla en invertebrados mari- 
nos como las esponjas, las medusas y los gusanos pianos. El 
agua salada es un entorno ionico y osmotico constante y prac- 
ticamente coincide con las concentraciones de electrolitos que 
se encuentran en estos animales. En relacion con el agua sa- 
lada, sus tejidos son isotonicos: las concentraciones de solu- 
tos en el interior y el exterior de estos animales son iguales 
(vease Capftulo 6). Como resultado, tanto la difusion como la 
osmosis tienen poca importancia. La mayorfa de los inverte- 
brados marinos son osmoconformadores, no regulan activa- 
mente la osmolaridad de sus tejidos, aunque regulan la com- 
position de los solutos en el interior de sus celulas. 

Por el contrario, los peces marinos son osmorreguladores, 
lo que significa que regulan de manera activa la osmolaridad 
en el interior de sus organismos para alcanzar la homeostasis. 
La osmorregulacion es el proceso por el cual los organismos 
vivos controlan la concentracion de agua y sal en su orga- 
nismo. Los vertebrados marinos precisan de la osmorregula- 
cion porque sus tejidos son hipotonicos en lo que se refiere al 
agua salada: la solucion en el interior del organismo contiene 
menos solutos que la solucion del exterior. La diferencia en la 
osmolaridad es importante en las branquias, que son organos 
relacionados con el intercambio de gases. Para que tenga lugar 
el intercambio de gases con el entorno, las celulas epiteliales 
de la superficie de las branquias deben estar en contacto di- 
recto con el agua salada. Pero como las membranas plasmati- 
cas expuestas son selectivamente permeables, y como hay una 
gran diferencia entre la concentracion de solutos en el interior 
de cada celula y el agua salada del exterior, el agua tiende a 
fluir al exterior del epitelio de la branquia (Figura 42.2a). Si 
no se reemplaza esta agua, las celulas del pez se resecaran y 
moriran. El pez se enfrenta a una compensation entre el inter- 
cambio de gases y el equilibrio hfdrico y electrolftico. 

Los peces marinos reponen la perdida de agua bebiendo 
grandes cantidades de agua salada. Sin embargo, el hecho de 
beber conlleva exceso de electrolitos. Los iones y otros solu- 
tos tambien se difunden en el pez a traves de las branquias, si- 
guiendo un gradiente de concentracion desde el agua salada a 
los tejidos. Para deshacerse del exceso de electrolitos, los peces 
marinos excretan orina con una concentracion de electrolitos 
mucho mayor que la del agua salada. 

Los animales de agua dulce se osmorregulan en un entorno 
totalmente distinto. Los peces marinos obtienen sal y pierden 
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FIGURA 42.2 Los peces de agua dulce y los de agua salada se 
enfrentan a desafios diferentes en el mantenimiento del 
equilibrio hfdrico y electrolftico. (a) En el agua salada, los peces 
pierden agua a traves de la osmosis y obtienen electrolitos a traves 
de la difusion. (b) En el agua dulce, los peces obtienen agua por 
osmosis y pierden electrolitos por difusion. 

O EJERCICIO Ahade etiquetas indicando si cada uno de los entornos 
es hipotonico, hipertonico o isotonico al organismo ilustrado. 

O EJERCICIO Dibuja una Imea para completar el camino entre 
cada par grande de flechas azules para cada pez. Haz lo mismo para 
el par grande de flechas rojas de cada pez. Explica lo que representa 
cada par de flechas. 

agua, pero los animales de agua dulce pierden sal y obtie- 
nen agua. Las branquias de los peces de agua dulce, por ejem- 
plo, estan expuestas a un gradiente de concentracion de 100 a 
1.000 veces mayor que el que los peces marinos deben afron- 
tar. Como el epitelio de las branquias de los peces de agua 
dulce es hipertonico en relacion con el agua que les rodea, es 
decir, la solucion en el interior de las celulas contiene mas solu- 
tos que la solucion exterior, las celulas epiteliales consiguen 
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agua a traves de la osmosis (Figura 42.2b). Luego, esta agua se 
mueve del epitelio a tejidos adyacentes, poniendolos bajo estres 
osmotico. El estres osmotico tiene lugar cuando la concentra- 
tion de sustancias disueltas en una celula o en un tejido es anor- 
mal. Si un pez de agua dulce no se deshace del agua que recibe, 
sus celulas podrfan reventar y el individuo moriria. Para conse- 
guir la homeostasis y sobrevivir, los peces de agua dulce excre- 
tan grandes cantidades de agua a traves de la orina y no beben. 

Ademas de la obtencion de agua, los peces de agua dulce 
experimentan estres osmotico porque pierden electrolitos a 
favor del entorno. El agua dulce es hipotonica respecto al epi- 
telio branquial, asi que los iones y otros solutos tienden a di- 
fundirse hacia el exterior de las celulas branquiales. Los ani- 
males de agua dulce deben reemplazar los electrolitos que se 
pierden obteniendolos a traves de la comida o transportando- 
los de manera activa desde el agua que les rodea, normal- 
mente a traves de las branquias. 

que pasa con los animales terrestres? En lo que se refiere 
al equilibrio hidrico, los entornos terrestres son similares al 
oceano. Los animales terrestres pierden agua constantemente 
hacia el entorno (Figura 42.3), igual que muchos animales mari- 
nos. Sin embargo, en este caso, el proceso implicado no es la os- 
mosis sino la evaporation (vease Capitulo 41). Las celulas epite- 
liales que recubren el pulmon de una tortuga y las estructuras de 
intercambio de fluidos de una mosca de la fruta tienen una su- 
perficie humeda para proteger la integridad de sus membranas 
plasmaticas. Como la atmosfera es casi siempre mas seca que la 
superficie humeda de intercambio de gases, los animales terres- 
tres pierden agua por evaporation. Existe una compensation 
entre la respiration y el equilibrio hidrico y electrolitico. 

A este respecto, el equilibrio hidrico de los animales terres- 
tres se asemeja a la situation de las plantas terrestres. Como 
se apunto en el Capitulo 37, las plantas terrestres pierden una 
gran cantidad de agua mientras consiguen C0 2 a traves de sus 
estomas: como un subproducto inevitable del intercambio de 
gases. El equilibrio hidrico es bastante mas complicado en los 
animales terrestres porque todas las especies pierden agua en 
forma de orina y porque algunas especies pierden agua 
cuando sudan o jadean para bajar la temperatura de su orga- 
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nismo. El agua perdida debe reponerse bebiendo, ingiriendo 
agua contenida en la comida o produciendo agua metabolica. 

<:Que mecanismos moleculares permiten a los animales so- 
brellevar estos diversos desaffos? Empezaremos respondiendo 
la pregunta centrandonos en como los peces de entornos de 
agua salada o de agua dulce excretan o consiguen electrolitos 
a traves de sus branquias. 

42.2 Equilibrio hidrico y electrolitico 
en los entornos acuaticos 

Ya vivan en agua salada o en agua dulce, casi todas las 26.000 
especies de peces que existen hoy dia sufren estres osmotico. 
Investigaciones recientes sobre como mantienen estas especies 
el equilibrio hidrico y electrolitico se centran en los tiburones 
como organismos modelo. 

A diferencia de la mayona de los peces marinos, los tiburo- 
nes y otros peces cartilaginosos tienen tejidos que son isotoni- 
cos al agua salada. Sin embargo, la situation es compleja, por- 
que las concentraciones de ciertos electrolitos en sus celulas y 
en sus fluidos extracelulares, en especial los iones de sodio, los 
iones de potasio y los iones de cloruro, son mucho menores 
que sus concentraciones en agua salada. La sangre de tiburon 
es isotonica al agua salada porque contiene grandes cantidades 
de componentes solubles como la urea y el oxido de trimetila- 
mina (TMAO). En combination, la concentration de TMAO, 
urea e iones es lo suficientemente alta para igualar la concen- 
tration osmotica del agua salada y prevenir la perdida de agua 
por osmosis. Pero los tiburones siguen necesitando excretar sal 
(NaCl), porque los iones de sodio y de cloruro que se difunden 
en sus celulas branquiales desde el agua salada bajan los gra- 
dientes de concentration para los iones (Figura 42.4). 

<;C6mo excretan sal los tiburones? La respuesta a esta pre- 
gunta resulto tener dos consecuencias de gran alcance. 

1. Las protemas y los procesos que son responsables del 
transporte de sal en los tiburones tambien tienen lugar en 
una amplia variedad de otros animales marinos, inclu- 
yendo los pajaros oceanicos. Cabe destacar que los mismos 
mecanismos llegaron a ser cruciales para las funciones del 
rinon en los humanos y en otros animales terrestres. 

2. La excretion de sal en los tiburones revelo un concepto ge- 
neral en la fisiologfa de los animales y las plantas: en mu- 
chos casos, las celulas no transportan iones directamente a 
sus gradientes electroqufmicos. En vez de eso, las celulas 
mueven los iones de modo indirecto. Lo hacen utilizando 
transporte activo para establecer un gradiente electroqm- 
mico fuerte para un ion diferente, normalmente el Na + en 
los animales y el H + en las plantas. Entonces el sodio o el 
gradiente de proton se usan para transportar otras muchas 
sustancias sin un gasto de energfa extra. 



FIGURA 42.3 El mantenimiento del equilibrio hidrico 
y electrolitico en los entornos terrestres es un reto. 

En los entornos terrestres, los animales pierden agua a traves 
de la evaporacion de la superficie de su cuerpo y cuando el agua se 
evapora durante la respiracion. Los electrolitos se pierden 
basicamente en la orina y las heces. 



iComo se osmorregulan los tiburones? 

Al estudiar la anatomfa de los tiburones, los biologos descu- 
brieron un organo llamado glandula rectal que secreta una 
solution de sal concentrada. Para determinar el funciona- 
miento de esta glandula, los investigadores la estudiaron in 
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FIGURA 42.4 Los tiburones se enfrentan a un reto inusual en el mantenimiento del equilibrio hidrico y 
electroh'tico. Aunque los tejidos de los tiburones son isotonicos al agua salada, los iones de sodio y de cloruro se 
difuminan al interior de las branquias a lo largo de un gradiente de concentracion. 

O EJERCICIO Anade una etiqueta indicando si el agua salada es hipotonica,hipertonica o isotonica en relacion con los 
tejidos de los tiburones. 



vitro, es decir, en el exterior del organismo del tiburon. En 
concreto, diseccionaron glandulas rectales y las sumergieron 
en una solucion con una composicion y una osmolaridad se- 
mejantes a la del tejido habitual del tiburon. Entonces los bio- 
logos conectaron un tubo con los vasos sangumeos que llevan 
sangre a la glandula rectal. Tambien anadieron un tubo colec- 
tor al final de la glandula que se vacia en el entorno. Este di- 
seno del experimento les permitio introducir soluciones de 
una composicion determinada y evaluar el fluido que la glan- 
dula rectal producia en respuesta. 

Para establecer que la glandula rectal funcionaba de ma- 
nera normal en esta preparacion, los biologos introdujeron 
una solucion que contema Na + , K + y Cl~ en concentraciones 
que pueden ser observadas en un animal intacto: 280 mM 
(milimolares), 5 mM y 270 mM respectivamente. En lugar de 
eso, el fluido que abandonaba la glandula contema los mis- 
mos iones en concentraciones de 449 mM, 12 mM y 446 mM. 
Como la solucion del producto estaba mas concentrada que la 
solucion inicial, el resultado convencio a los investigadores de 
que el organo estaba funcionando con normalidad in vitro. Y 
como solo obtuvieron este resultado cuando las moleculas 
ATP se anadieron a la preparacion, los datos apoyaron la hi- 
potesis de que la excrecion de sal es una actividad que reque- 
ria energfa. Los iones pueden ser concentrados de este modo 
solamente cuando se transportan de manera activa contra un 
gradiente de concentracion. (Para revisar como se transportan 
las moleculas a traves de las membranas, vease Cuadro 42.1.) 
La pregunta era: <;c6mo tiene lugar la concentracion? 

El papel de la Na + /K + -ATPasa Un mecanismo que re- 
quiere energfa para la excrecion de sal supone que una pro- 
tefna de la membrana plasmatica de las celulas epiteliales esta 
implicada en el bombeo Na + , Cl~, o ambos, al exterior del 
fluido extracelular hacia el lumen de la glandula, donde son 
excretados. (Recuerda que la cavidad en el interior de cual- 



quier organo en forma de tubo o de saco se llama lumen). La 
bomba de protefna de membrana mejor caracterizada y que 
esta relacionada con estos iones es la bomba de sodio-pota- 
sio, tambien conocida como Na + /K + -ATPasa. 

Para probar la hipotesis de que la bomba de sodio-potasio 
esta involucrada en la excrecion de sal de los tiburones, los 
biologos anadieron un atomo radiactivo a un compuesto de 
defensa de las plantas llamado ouabina, que envenena la 
bomba de sodio-potasio. La ouabina es toxica para los ani- 
males porque se adhiere a la Na + /K + -ATPasa y le impide fun- 
cionar. Los biologos trataron las celulas de la glandula rectal 
de los tiburones con este veneno marcado de forma radiac- 
tiva y despues examinaron la distribution de las partfculas 
radiactivas. Estos estudios mostraron que la ouabina se ad- 
hiere a la Na + /K + -ATPasa localizada a lo largo de la mem- 
brana basolateral de las celulas, que estan encaradas hacia el 
interior del organismo y por tanto del suministro sangufneo. 
No aparecieron bombas en las membranas apicales de las ce- 
lulas, que encaran el lumen de las glandulas, donde de hecho 
se secreta la sal. 

La localization de las bombas fue paradojica, porque la 
Na + /K + -ATPasa bombea Na + al exterior de la celula y K + al in- 
terior. (Tres Na + salen por cada dos K + que entran.) La para- 
doja tuvo lugar porque las celulas de la glandula rectal bom- 
bearon Na + al lado contrario de la celula y en direccion 
opuesta a la direccion a la que los iones de sodio se secretan 
en realidad (Figura 42.5). Los investigadores tambien confir- 
maron que la Na + /K + -ATPasa es esencial para la excrecion de 
la sal tratando la glandula in vivo con ouabina. Las glandulas 
rectales tratadas con este medicamento dejaron de producir 
una solucion de sal concentrada. iQue estaba pasando? 

Un modelo molecular para la excrecion de sal La pa- 

radoja del bombeo de Na + en la direccion opuesta a la excre- 
cion se soluciono con el modelo mostrado en la Figura 42.6, 
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FIGURA 42.5 En las celulas que excretan sal, la Na + /K + -ATPasa 
tiene una localization inusual. 

que depende de la accion coordinada de cuatro protemas de 
membrana distintas: 

1. La Na + /K + - ATPasa bombea iones de sodio al exterior de las 
celulas epiteliales a lo largo de la superficie basolateral y al 
interior del fluido extracelular que lo rodea. La bomba 
crea gradientes electricos y de concentracion (electroqufmi- 
cos) favoreciendo la difusion de Na + al interior de la celula 
y K + al exterior de la celula. Estos gradientes se usan para 
transportar otros tipos de iones y moleculas. 

2. Un cotransportador de Na + /C17K + , impulsado por el gra- 
diente electroqufmico favoreciendo la difusion de Na + al 
interior de la celula, lleva estos tres iones desde el fluido 
extracelular al interior de las celulas epiteliales a traves de 



sus membranas basolaterales. Los cotransportadores son 

protemas de membrana que transportan mas de un tipo de 
ion o molecula cada vez. El cotransportador en la glandula 
rectal del tiburon es un simportador que usa la difusion in- 
terior del Na + para impulsar el transporte interno de 2C1" y 
K + contra sus gradientes. 

3. Aunque la Na + /K + -ATPasa bombea los iones de sodio de 
nuevo hacia afuera, como resultado de procesos de cotrans- 
porte se crean concentraciones de K + y Cl~ en el interior de 
la celula. Un canal de potasio ubicado en la membrana ba- 
solateral permite al K + difundirse de nuevo a lo largo de la 
superficie despues de que haya sido bombeado en el inte- 
rior. Un canal de cloruro ubicado en la membrana apical de 
las celulas epiteliales permite que el CI" rebaje su gradiente 
de concentracion al interior del lumen de la glandula. 

4. Los iones de sodio tambien se difunden al interior del 
lumen de la glandula, siguiendo su carga y su gradiente 
de concentracion. Pero en vez de pasar a traves de las celu- 
las epiteliales, como hace el Cl~, el Na + se difunde a lo largo 
de los espacios entre las celulas. 

Un mecanismo molecular comun subyace a muchos 
modos de excrecion de sal O Una vez que se averiguo el 
mecanismo de excrecion de sal que se ilustra en la Figura 
42.6, las siguientes investigaciones mostraron que la misma 
combinacion de protemas de membrana se encontro en celu- 
las epiteliales que transportan iones de sodio y cloruro en mu- 
chos animales: 

• Los animales marinos y los reptiles beben agua salada y 
deben excretar NaCl. Tienen glandulas de excrecion de sal 
en sus narinas que funcionan basicamente como la glan- 
dula rectal del tiburon. 



MODELO DE EXCRECION DE SAL EN LA GLANDULA RECTAL DEL TIBURON 
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interior de las celulas epiteliales a traves a lo largo de su concentracion y carga gradientes. 

de sus superficies basolaterales. y carga gradientes. 



4. El Na + se difumina 
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FIGURA 42.6 La glandula rectal del tiburon libera al organismo del exceso de sal. 

O EJERCICIO Etiqueta las protemas de membrana que estan involucradas en (1 ) el transporte activo, (2) el transporte 
activo secundario y el (3) transporte pasivo. 
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Transporte pasivo y activo: un repaso rapido 



Los solutos se mueven a traves de mem- 
branas por transporte activo o pasivo. 
Puede que recuerdes de capitulos ante- 
riores que el transporte pasivo se Neva a 
cabo por difusion a lo largo de un gra- 
diente electroquimico y no requiere un 
gasto de energia en forma de ATP. El 
transporte activo, en cambio, tiene lugar 
cuando el ATP propulsa el movimiento 
de un soluto contra su gradiente electro- 
quimico. 

Como los iones y las moleculas gran- 
des como la glucosa no cruzan las bica- 
pas fosfoh'pidas facilmente,tanto el trans- 
porte pasivo como el activo tienen lugar 
a traves de protemas de membrana. En 
muchos casos, el transporte activo tiene 



lugar a traves de canales: protemas que 
forman un poro o una abertura que ad- 
mite de manera selectiva un ion o iones 
especificos. El transporte pasivo tambien 
se Neva a cabo a traves de portadores, 
que son protemas de transmembrana 
que se adhieren a iones o membranas es- 
pecificos sufriendo un cambio en su con- 
formacion. Cuando los solutos se mueven 
a traves de portadores, se dice que tiene 
lugar la difusion facilitada. 

El transporte activo requiere un gasto 
de energia y se basa en protemas de 
membrana denominadas bombas, que 
cambian su conformacion cuando se ad- 
hieren al ATP o son fosforiladas. Este cam- 
bio de forma, que requiere energia, les 



permite el transporte de iones o molecu- 
las en contra de su gradiente de concen- 
tracion. El Capitulo 6 introdujo la bomba 
sodio-potasio,o la Na + /K + -ATPasa,que es 
el tipo de bomba mas importante en los 
animales; el Capitulo 38 introdujo las 
bombas de protones, o H + -ATPasas, que 
son los mas importantes en las plantas. 
Cuando una bomba ha establecido un gra- 
diente electroquimico, puede tener lugar el 
transporte activo secundario. En con- 
crete un cotransportador (un simportador 
o antiportador) puede usar la energia libe- 
rada cuando un ion es transportado a lo 
largo de ese gradiente electroquimico para 
transportar un soluto diferente en contra de 
su gradiente electroquimico. 



• Como los animales marinos con esqueleto oseo son hipo- 
tonicos al agua salada, la sal entra constantemente a traves 
de sus branquias. Sus branquias contienen celulas especia- 
lizadas llamadas celulas de cloruro, que se configuran basi- 
camente como las celulas a lo largo de la glandula rectal 
del tiburon. Estas celulas de cloruro excretan el exceso de 
sal y mantienen el equilibrio electrolftico. 

• En los mamfferos, las celulas con la misma configuration de 
bombas, cotransportadores y canales como los de los tiburo- 
nes son responsables del transporte de la sal en los rinones. 

La investigacion sobre la glandula rectal de los tiburones 
tambien tuvo un beneficio inesperado para la investigacion 
biomedica. Varios anos despues de que se aislara y describiera 
el canal de cloruro del tiburon, los investigadores consiguie- 
ron identificar una protema humana llamada regulador de la 
conductancia transmembrana de la fibrosis qufstica (CFTR). 
La fibrosis qufstica es la enfermedad genetica mas comun en 
poblaciones de origen noreuropeo. Aunque se sabfa que la en- 
fermedad estaba asociada con defectos en la protema CFTR, 
nadie sabfa lo que hacfa la molecula. Cuando los investigado- 
res se dieron cuenta de que la secuencia de aminoacidos de 
CFTR era identica en un 80 por ciento a la del canal de clo- 
ruro del tiburon, fue su primera pista de que el CFTR estaba 
implicado en el transporte de CI". Estudios posteriores apoya- 
ron la hipotesis de que la fibrosis qufstica resultaba de un de- 
fecto en el canal de cloruro. Asf, los estudios sobre el equili- 
brio hfdrico y electrolftico de los tiburones esclarecio una 
enfermedad humana importante. 

£C6mo se osmorregula el salmon? 

La investigacion sobre la glandula rectal del tiburon y las ce- 
lulas de secretion de sal que se encuentran en las branquias de 
los peces marinos ha tenido un exito espectacular. Como re- 



sultado, los mecanismos moleculares de equilibrio salino en 
los animales marinos son ahora bien conocidos. Sin embargo, 
aun no esta claro como lo hacen los peces de agua dulce para 
alcanzar la homeostasis con respecto a los electrolitos. Re- 
cuerda de la Figura 42.2b que los peces de agua dulce no 
beben y que secretan grandes cantidades de orina acuatica 
para deshacerse del agua que entra en sus branquias por la via 
de la osmosis. Pero nadie sabe exactamente como obtienen los 
peces de agua dulce iones suficientes para reponer los electro- 
litos que pierden por la difusion desde las celulas de sus bran- 
quias y por la orina. 

Recientemente, gracias a los estudios del salmon, ha sur- 
gido una hipotesis interesante para explicar como mantienen 
el equilibrio de electrolitos los peces de agua dulce. Muchas 
especies de salmon son anadromos (literalmente «hacia 
arriba»), lo que significa que los jovenes se desarrollan de 
huevos que se ponen en agua dulce, luego migran al oceano 
donde pasan varios anos alimentandose y creciendo, para re- 
gresar mas tarde a agua dulce para criar. (En la mayorfa de 
especies de salmon, los individuos mueren tras haber criado 
una sola vez.) La pregunta es: <;c6mo realizan los individuos 
la transition de un entorno hipotonico, donde son incuba- 
dos, al entorno hipertonico del oceano y de nuevo en el otro 
sentido? 

Para responder a esta pregunta, los biologos establecieron 
que existe un incremento significativo en la actividad de la 
Na + /K + -ATPasa en las branquias de los salmones jovenes que 
se preparan para migrar a agua salada, asf como un incre- 
mento drastico del numero de celulas de cloruro en las bran- 
quias. Esta observation es logica, porque estas celulas son 
responsables de la excretion de la sal cuando los peces viven 
en el oceano. Pero los investigadores tambien han descu- 
bierto que las branquias de los salmones jovenes que viven 
en agua dulce, al contrario de los que viven en agua salada, 
tienen dos poblaciones distintas de celulas que contienen 
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Na + /K + -ATPasa. Como muestra la Figura 42.7, los indivi- 
duos que viven en agua dulce y que deben importar electro- 
litos tienen celulas con Na + /K + -ATPasa en las lamelas simila- 
res a laminas que se extienden desde la base de estructuras 
llamadas filamentos branquiales. Por el contrario, los indivi- 
duos que viven en agua salada y excretan electrolitos tienen 
muchas bombas de sodio-potasio en las celulas en la base de 
sus filamentos branquiales. Los salmones adultos de agua 
dulce, al contrario de los de agua salada, muestran el mismo 
patron, y se han observado cambios similares en otras espe- 
cies de peces que cambian de entornos de agua dulce a entor- 
nos de agua salada. 

Estas observaciones inspiraron la hipotesis de que los sal- 
mones tienen dos tipos distintos de celulas implicadas en el 
mantenimiento del equilibrio electrolitico. Los investigado- 
res han propuesto que las celulas de cloruro de las lamelas 
branquiales importan electrolitos, mientras que las celulas 
de cloruro en la base de las branquias secretan sal. Ambas 
celulas contienen bombas de sodio-potasio, pero operan en 
direcciones opuestas. Esta hipotesis de interruptor de celulas 
de cloruro implica que el salmon nota los cambios en la os- 
molaridad de su entorno y responde produciendo o destru- 
yendo las cantidades oportunas de celulas de cloruro. Sin 
embargo, los mecanismos moleculares implicados en la re- 
cepcion sensorial y en el cambio como respuesta son un mis- 
terio y todavfa se desconoce el mecanismo exacto de las ce- 
lulas que se ubican en las lamelas de las branquias cuando 
toman electrolitos del agua dulce. La identificacion de los 
mecanismos por los que los peces de agua dulce obtienen 




Las celulas de cloruro Las celulas de cloruro 

localizadas en las lamelas localizadas en la base 

de los filamentos branquiales de los filamentos branquiales 

importan electrolitos secretan electrolitos 



FIGURA 42.7 En las branquias de los salmones, ciertas celulas 
importan iones en agua dulce; otras celulas secretan iones en 
agua salada. Estas celulas han sido tratadas con una molecula que 
se adhiere a la Na + /K + -ATPasa y deja una mancha oscura, marcando 
las celulas de cloruro. 



electrolitos es un reto importante para los investigadores que 
quieren saber como mantienen el equilibrio hidrico y elec- 
trolitico los organismos acuaticos. 

Comprueba si lo has entendido 



423 Equilibrio hidrico y electrolitico 
en insectos terrestres 



Para comprender como mantienen el equilibrio hidrico y elec- 
trolitico los invertebrados terrestres, los investigadores se han 
centrado en especies que habitan entornos especialmente 
secos. El exito de este trabajo ha validado una estrategia de in- 
vestigacion generalizada en la ciencia biologica: a traves del 
estudio de situaciones extremas o de organismos inusuales, los 
biologos a menudo pueden llegar a comprender como se las 
arreglan los organismos en entornos mas moderados. 

En estudios sobre mecanismos moleculares de equilibrio hi- 
drico y electrolitico en insectos terrestres, los organismos mo- 
delo de mas valor han sido las langostas del desierto y la plaga 
comun domestica llamada escarabajo de la harina. (Puede que 
hayas visto las larvas del escarabajo de la harina, llamadas gu- 
sanos de la harina, en bolsas de harina que no estaban lo sufi- 
cientemente selladas como para impedir que los adultos entra- 
sen y criasen.) Las langostas del desierto y los escarabajos de 
la harina raramente beben, si es que lo hacen alguna vez, sim- 
plemente porque en los habitats que ocupan el agua es escasa 
o inexistente. 

Estos insectos viven en entornos en los que el estres osmo- 
tico es severo. <;C6mo mantienen entonces el equilibrio hi- 
drico y electrolitico? La respuesta tiene dos partes: minimizan 
la perdida de agua de la superficie corporal y regulan con cui- 
dado la cantidad de agua y electrolitos que excretan con la 
orina y las heces. Vamos a examinar cada tema por separado. 



Si entiendes que... o 

• Los peces marinos pierden agua por osmosis. Para 
reemplazarla deben beber agua salada. 

• Los peces marinos deben deshacerse de la sal. Obtienen sal 
cuando beben agua salada o cuando los iones de sodio y 
cloruro se difunden al interior de sus celulas a lo largo del 
gradiente de concentracion. 

• Los peces de agua dulce obtienen agua por osmosis. Deben 
deshacerse del exceso de agua por la orina. 

• Los peces de agua dulce pierden electrolitos hacia el agua 
que les rodea por medio de la difusion. Deben obtener 
electrolitos con la comida que ingieren o a traves del 
transporte activo desde el agua que les rodea. 

Deben'as ser capaz de... O 

1 ) Explicar por que la Na + /K + -ATPasa es importante en el 
transporte de sal tanto en peces de agua dulce como en 
peces de agua salada. 

2) Predecir que ocurre cuando las celulas de las branquias de 
los peces o de las glandulas rectales de los tiburones se 
tratan con ouabina. 
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£C6mo minimizan los insectos la perdida de agua 
de la superficie corporal? 

Como mostrara el Capftulo 44, los animales terrestres respi- 
ran exponiendo una fimsima capa del epitelio a la atmosfera. 
El oxfgeno se difunde hacia el interior de este epitelio, y el dio- 
xido de carbono se difunde hacia el exterior. Pero el agua se 
filtra constantemente a traves de la fina superficie respiratoria 
y se pierde en la atmosfera por evaporacion. La propia evapo- 
racion desde la superficie corporal es una amenaza distinta; 
un reto particularmente importante para los insectos, ya que 
son muy pequenos. Como se destaco en el Capftulo 41, los pe- 
quenos organismos tienen una proporcion elevada entre el 
area de superficie y el volumen. Los insectos tienen un area de 
superficie relativamente grande desde la que perder agua, pero 
un pequeno volumen en el que retenerla. 

<;C6mo minimizan la perdida de agua durante el intercam- 
bio de gases las langostas del desierto, los escarabajos de la 
harina y otros insectos? En estas especies el intercambio de 
gas tiene lugar a traves de membranas de celulas epiteliales 
que recubren un sistema de tubos extensivo llamado traquea. 
Este sistema traqueal de los insectos conecta con la atmosfera 
en unas aperturas llamadas espiraculos (Figura 42.8a). Exis- 
ten musculos en el interior de cada espiraculo que abren o cie- 
rran el poro, casi como los estomas abren o cierran los poros 
de las hojas y los tallos de las plantas. Cuando los investiga- 
dores manipularon unos insectos llamados Rhodnius para que 
sus espiraculos se mantuvieran abiertos y despues pusieron a 
estos insectos en entornos secos, los insectos murieron en un 
intervalo de tres dias. Estos datos apoyan la hipotesis de que 



(a) Los espiraculos pueden ser cerrados para minimizar 
la perdida de agua desde la traquea. 



Los espiraculos 
se abren 
hacia la 
atmosfera 



(b) Excepto en los espiraculos, el organismo 
de los insectos esta cubierto de cera. 
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FIGURA 42.8 En las langostas del desierto, las adaptaciones 
limitan la perdida de agua durante la respiracion y desde la 
superficie corporal. 

O PREGUNTA En los saltamontes del desierto, los espiraculos se 
situan en una fila a lo largo de la parte inferior del abdomen, i Por que 
ayudan'a esta localizacion a minimizar la perdida de agua? 



la capacidad para cerrar los espiraculos es una adaptacion im- 
portante para minimizar la perdida de agua. Si un insecto se 
encuentra bajo estres osmotico, puede que sea capaz de cerrar 
sus espiraculos y esperar hasta que las condiciones mejoren 
antes de reemprender su actividad. 

La Figura 42.8b muestra como minimizan los insectos la 
evaporacion de su superficie corporal. Este diagrama es 
la vista de un corte transversal del exoesqueleto de un insecto, 
el cual esta formado por un polisacarido duro, con contenido 
en nitrogeno, llamado quitina y capas de protema. Esta com- 
binacion de quitina y protema se conoce como cuticula. 
Como muestra la figura, la superficie del exoesqueleto esta re- 
cubierta de una capa de cera. Recuerda del Capftulo 6 que las 
ceras son un tipo de lfpido. Son altamente hidrofobicas y por 
tanto muy impermeables al agua. Los investigadores que eli- 
minaron la cera de exoesqueletos de insectos confirmaron que 
la tasa de perdida de agua de la superficie corporal se incre- 
menta bruscamente. Basandose en estas observaciones, se in- 
terpreta la capa de cera como una adaptacion que minimiza la 
perdida de agua por evaporacion. 

Tipos de desperdicios nitrogenosos: impacto 
en el equilibrio hidrico 

Las celulas animales contienen aminoacidos y acidos nucleicos 
que se usan para sintetizar proteinas, RNA y DNA. Tanto los 
aminoacidos como los acidos nucleicos son monomeros nitroge- 
nosos (contienen nitrogeno). Pero si los monomeros estan pre- 
sentes en una cantidad superior de la que necesita la celula, se 
descomponen en reacciones catabolicas que dan como resultado 
la production de amoniaco (NH 3 ). El amoniaco es una base 
fuerte, obtiene con facilidad un proton para formar un ion amo- 
nio (NH 4 + ). El amoniaco es toxico para las celulas, porque en 
concentraciones altas eleva el pH de los fluidos intracelulares y 
extracelulares lo suficiente como para envenenar a las enzimas. 

<;C6mo se deshacen los animales de esta molecula tan toxica 
de forma segura y eficaz? Las diferentes especies solucionan este 
problema de modos distintos. En los peces de agua dulce, el 
amoniaco se disuelve hasta quedar solo en bajas concentracio- 
nes y se excreta a traves de orina acuosa. Ademas, tanto los 
peces de agua dulce como los de agua salada se deshacen del 
amoniaco a medida que se difunde a traves de las branquias 
hacia el agua que les rodea a lo largo del gradiente de concen- 
tration. En el hombre, las reacciones catalizadas por enzimas 
transforman el amoniaco en un componente mucho menos to- 
xico llamado urea, que se excreta en la orina. En los pajaros, los 
reptiles y los artropodos terrestres, las reacciones transforman el 
amoniaco en acido urico. El acido urico es la sustancia blanca 
parecida a una pasta que probablemente has visto en las heces 
de los pajaros. Comparado con la urea y el amoniaco, el acido 
urico es extremadamente insoluble en agua. Su baja solubilidad 
en agua explica por que es tan dificil lavar las deposiciones de 
pajaros de un coche, y provee a pajaros, serpientes, lagartos y 
artropodos terrestres de un mecanismo para deshacerse del ex- 
ceso de nitrogeno perdiendo una cantidad minima de agua. De 
hecho, algunos pajaros e insectos no producen orina. 

<:Por que diferentes tipos de animales tienen diver sos modos 
de deshacerse de la toxicidad del amoniaco y excretar los des- 
perdicios nitrogenosos? Como muestra la Tabla Resumen 42.1, 
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TABLA RESUMEN 42.1 Caractensticas de los desperdicios nitrogenosos producidos por los animales 



V.C11 dCltrf I ailed 


MllliillldCU 


Urea 


HLIUU UIILU 


Solubilidad 6n acjua (mol6s/litro) 


Alta 
Mild 




Muy baja 


Perdida de agua (cantidad requerida 
para la excrecion de desperdicios) 


Alta 


Media 


Muy baja 


Coste energetico (cantidad 
de ATP requerida) 


Bajo 


Alto 


Alto 


Toxicidad 


Alta 


Media 


Baja 


Grupos donde se da 
el desperdicio primario 


Peces, invertebrados acuaticos 


Mamiferos*, tibu rones 


Pajaros + y otros reptiles, la mayoria 
de los insectos terrestres y las arahas 


Metodo de sintesis 


Descomposicion de los 
aminoacidos y los acidos 
nucleicos 


Sintetizado en el rinon, 
empezando con grupos amino 
de los aminoacidos 


La sintesis empieza con los 
aminoacidos y los acidos nucleicos 


Metodo de excrecion 


En la orina y se difunde a traves 
de las branquias 


En la orina (mamiferos); 
se difunde a traves de las 
branquias (tiburones) 


En las heces (en los pajaros, el acido 
urico se deriva de la orina pero es 
excretada con las heces) 



* Los mamiferos tambien excretan una pequena cantidad de acido urico, sintetizada desde el exceso de acidos nucleicos. 
t Los pajaros tambien excretan una pequena cantidad de amoniaco. 



los desperdicios nitrogenosos producidos por un animal se co- 
rrelacionan con su linaje, con su historia evolutiva. Por ejemplo, 
los mamiferos excretan orina mientras que los reptiles (inclu- 
yendo a los pajaros) y los insectos excretan acido urico._Pero la 
production de desperdicios tambien se correlaciona con la can- 
tidad de estres osmotico que cada especie tolera. 

Los animales terrestres conservan agua excretando el 90 por 
ciento de sus desperdicios nitrogenosos como acido urico y so- 
lamente un 3-4 por ciento como NH 3 ; pero los patos y otros pa- 
jaros con acceso directo al agua solo excretan un 50 por ciento 
de su exceso de nitrogeno como acido urico y un 30 por ciento 
como NH 3 . Los renacuajos son acuaticos y excretan amoniaco, 
pero las ranas adultas son terrestres y excretan orina. La pro- 
duccion de urea y de acido urico suele interpretarse como una 
adaptation que permite a los animales prosperar en entornos 
secos. Se da una compensation de eficacia entre el coste ener- 
getico de la excrecion de urea o acido urico y los beneficios de 
conservar el agua. 

Mantenimiento de la homeostasis: 
el sistema excretor 

Para los insectos, minimizar la perdida de agua es solo la 
mitad de la batalla para evitar el estres osmotico. Para mante- 
ner la homeostasis, los insectos deben regular con cuidado la 
composicion de un fluido semejante a la sangre llamado he- 
molinfa. En los vertebrados, la sangre fluye a traves de vasos 
en un sistema circulatorio completamente cerrado, pero no es 
el caso de los insectos. En vez de eso, el corazon bombea he- 
molinfa a traves de los vasos y al interior de la cavidad corpo- 
ral (vease Capitulo 44). Asi, la hemolinfa bana los tejidos di- 
rectamente. Los nutrientes pasan de la hemolinfa a las celulas; 
los desperdicios como el amoniaco se difunden fuera de las ce- 
lulas y al interior de la hemolinfa. La hemolinfa tambien con- 
tiene una gran variedad de electrolitos. 

,;C6mo regulan los insectos la composicion de la hemolinfa? 
Esta es una pregunta importante, porque los desperdicios ni- 



trogenosos presentes en la hemolinfa deben eliminarse antes de 
que lleguen a concentraciones toxicas. De manera similar, si el 
exceso de electrolitos entra en la hemolinfa tras una comida, 
los iones deben excretarse antes de llevar al estres osmotico. El 
equilibrio hidrico tambien debe regularse constantemente. 

Para mantener el equilibrio hidrico y electrolftico, los in- 
sectos se sirven de los tubos de Malpighi, que son un organo 
excretor, y en su intestino posterior: la portion posterior de su 
tracto digestivo (Figura 42.9a). Vamos a ver como funciona 
cada parte del sistema excretor del insecto por separado. 

Formacion de preorina en los tubos de Malpighi 

Como muestra la section ampliada de la Figura 42.9a, los 
tubos de Malpighi tienen una gran area de superficie, estan en 
contacto directo con la hemolinfa, y se vacian en el intestino. 
O Las investigaciones han demostrado que los tubos de Mal- 
pighi son los responsables de la formacion de la «preorina». 
Esta orina inicial pasa luego al intestino posterior, donde se 
procesa y modifica para su excrecion posterior. 

Para explorar el funcionamiento de los tubos de Malpighi, 
los biologos acumularon fluido del lumen de los tubos de 
Malpighi de los gusanos de la harina y compararon la compo- 
sicion de la preorina con la de la hemolinfa de los mismos in- 
dividuos. El analisis determino que ambas soluciones eran casi 
isotonicas. Sin embargo, no eran identicas. La concentracion 
de los iones de sodio en el interior de los tubos era baja en re- 
lation con la de la hemolinfa, mientras que las concentracio- 
nes de K + eran especialmente altas en el interior de los tubos 
en comparacion con las concentraciones en la hemolinfa. Esta 
observation sugirio que las celulas epiteliales de los tubos de 
Malpighi son relativamente impermeables a los iones de sodio 
pero contienen una bomba que transporta iones de potasio de 
manera activa al interior de los tubos. Para probar esta hipo- 
tesis, los investigadores diseccionaron los tubos, los enjuaga- 
ron y los banaron por el interior y por el exterior en una solu- 
tion con una concentracion alta de iones de potasio. Cuando 
los biologos midieron la concentracion de electrolitos en 
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(a) Los tubos de Malpighi producen una preorina isotonica. 
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(b) Bajo estres osmotico, el intestino posterior reabsorbe 
electrolitos y agua para formar orina hipertonica. \ 



Lumen del intestino 
posterior 

Membrana 
apical 



Canal 




FIGURA 42.9 En los insectos, la formacion de la orina tiene 
lugar en los tubos de Malpighi y en el intestino posterior, (a) La 

preorina isotonica que se forma en los tubos de Malpighi se vacia 
en el intestino posterior, (b) En el intestino posterior, las principales 
fuerzas directrices para la reabsorcion de electrolitos son el agua y 
las bombas de cloruro en la membrana apical y las Na + /K + -ATPasas 
en la membrana basolateral. 

O EJERCICIO En el apartado (a),anade una proteina en la membrana 
del tubo de Mapighi que bombea K + al interior de la estructura desde 
la hemolinfa. <;C6mo conduce esta bomba el movimiento del agua, los 
desperdicios y otros electrolitos? 

O EJERCICIO En el apartado (b),ahade una proteina en la 
membrana apical que cotransporta Na + y aminoacidos desde la 
preorina. £Por que sen'a ventajosa para las celulas del intestino 
posterior la recuperacion de aminoacidos de la preorina? 



ambos lados de la membrana con el paso del tiempo, descu- 
brieron que el K + se acumulaba en la cara interior de los tubos 
en contra de su gradiente de concentracion. 

Este resultado apoyaba la hipotesis de que las celulas en las 
membranas de los tubos de Malpighi contienen una bomba 
que transporta los iones de potasio al interior del lumen del 
organo. Trabajos posteriores han demostrado que las concen- 
traciones altas de iones de potasio llevan agua al interior de 
los tubos por medio de la osmosis. Entonces, otros electroli- 
tos y desperdicios nitrogenosos se difunden en el interior de 
los tubos a lo largo de los gradientes de concentracion. 

El intestino posterior: reabsorcion selectiva de electroli- 
tos y agua La preorina que se acumula en el interior de los 
tubos de Malpighi fluye hacia el intestino posterior, donde se 
une al material que emerge del tracto digestivo. Si se estresa un 
insecto de forma osmotica debido a una escasez de electrolitos y 
agua, los electrolitos y el agua de la preorina son reabsorbidos 
en el intestino posterior y devueltos a la hemolinfa. La reabsor- 
cion deriva en la formacion de una orina final hipertonica, la 
conservation del agua y la elimination eficiente de desperdicios 
nitrogenosos. En las langostas del desierto, los escarabajos de la 
harina y otras especies que viven en entornos muy secos, se re- 
cupera y guarda en el interior del organismo entre el 80-95 por 
ciento del agua de la preorina. La habilidad de recuperar esa 
agua permite a estos insectos vivir en habitats secos como desier- 
tos o botes de harina. <;C6mo sucede la reabsorcion? 

Experimentos en langostas del desierto establecieron que el 
mecanismo implica una serie de bombas de membrana y cana- 
les especificos, al contrario que el sistema que se encuentra en 
las celulas de cloruro de los peces. El montaje del epitelio rec- 
tal de una langosta del desierto como una hoja dividiendo 
ambas soluciones revelo la naturaleza de estas bombas y ca- 
nales. Esta preparation permitio a los biologos manipular las 
concentraciones de electrolitos en ambos lados de la pared 
rectal y despues medir los cambios en las soluciones a lo largo 
del tiempo. Por ejemplo, cuando los investigadores extrajeron 
K + y Na + de la solution en el lado del lumen del organo, ob- 
servaron que la reabsorcion de agua se detema. Estos datos es- 
tablecieron que la habilidad del intestino posterior de recupe- 
rar agua de la orina depende del movimiento de los iones. En 
concreto, las celulas epiteliales del intestino posterior deben 
transportar iones al exterior de la preorina y al interior de la 
hemolinfa. Despues el agua seguiria por osmosis, llevando a 
la formacion de orina concentrada. 

<:C6mo se mueven los iones? Envenenando las membranas 
experimentales con ouabina, los biologos confirmaron que la 
Na + /K + -ATPasa esta involucrada en el movimiento de los 
iones al exterior del lumen y al interior de la hemolinfa. Sin 
embargo, las membranas tratadas con ouabina siguieron 
transportando Cl~. Experimentos posteriores confirmaron que 
el epitelio rectal transporta Cl~ en contra de los gradientes 
electricos y de concentracion. Estos resultados apoyaron la hi- 
potesis de que el intestino posterior de los insectos tiene dos 
bombas activas: una bomba de cloruro y Na + /K + -ATPasa. 

Muchos experimentos en los intestinos de la langosta die- 
ron como resultado el modelo representado en la Figura 42.9b. 
Fijate en que el CI" se bombea al interior de las celulas desde 
el lumen del intestino posterior, con K + siguiendo a traves de 
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canales de potasio a lo largo de un gradiente electroqufmico y 
el agua siguiendo a traves de la osmosis. En la membrana ba- 
solateral, la Na + /K + -ATPasa establece gradientes electroqufmi- 
cos y osmoticos que favorecen el movimiento de Cl~, K + y 
H 2 0 al interior de la hemolinfa. Aunque parece complejo, es 
una version simplificada de las celulas que estan implicadas. 
Por ejemplo, existen pruebas basadas en experimentos de la 
existencia de otros muchos canales, bombas y cotransporta- 
dores en el epitelio del intestino posterior de un insecto. Estas 
protefnas de membrana transportan protones, amoniaco, 
aminoacidos y otras moleculas a traves del tejido y ayudan a 
los insectos a mantener el equilibrio hidrico y electrolitico. 

Regulation del equilibrio hidrico y electrolitico: una 
vision general Todavia queda mucho por saber sobre los 
mecanismos moleculares implicados en el transporte de iones 
y solutos en el intestino posterior de los insectos. Por suerte, 
el patron general en la regulacion del equilibrio hidrico y elec- 
trolitico en los insectos es mucho mas simple que los mecanis- 
mos involucrados detallados. Varios principios generales que 
han surgido a raiz de los estudios sobre la excrecion de insec- 
tos tambien resultaron relevantes en los sistemas vertebrados: 

• No hay mecanismos para bombear agua de manera activa. 
En vez de eso, el agua se mueve entre las celulas o los com- 
partimentos del organismo a traves de gradientes osmoti- 
cos. Estos gradientes se establecen por el transporte activo 
de iones. 

• La formacion de la preorina no es particularmente selec- 
tiva. La mayoria de las moleculas presentes en la hemo- 
linfa tambien estan presentes en los tubos de Malpighi. 

• En contraste con la formacion de la preorina, la reabsor- 
cion es altamente selectiva. Las bombas de protefnas y los 
canales implicados en la reabsorcion son muy especfficos 
para ciertos iones y moleculas. Los productos de desecho 
no pasan a traves de la membrana rectal, sino que perma- 
necen en la orina y las heces y se eliminan del organismo. 
Solo se reabsorben iones y moleculas valiosos. 

• En contraposition a la formacion de preorina, la reabsor- 
cion se regula de manera ajustada. Las bombas de mem- 
brana y los canales involucrados en la reabsorcion se acti- 
van y desactivan en respuesta al estres osmotico. Si un 
insecto se deshidrata, entonces casi todo el agua de la pre- 
orina se reabsorbe. Pero si el mismo individuo debe beber 
gran cantidad, la reabsorcion no tiene lugar y la orina es 
acuosa e hipotonica para la hemolinfa del individuo. El sis- 
tema es dinamico y permite un control preciso del equili- 
brio hidrico y electrolitico. 

• La reabsorcion del agua se basa en gradientes osmoticos 
creados por las bombas de iones. Los insectos pueden for- 
mar una orina concentrada y conservar el agua porque las 
celulas utilizan energia en forma de ATP para mover el 
agua al exterior de la preorina, haciendolo hipertonico en 
relation a los tejidos. 

Dado el exito de los insectos en terminos de numero de es- 
pecies e individuos que existen y la diversidad de habitats que 
ocupan, esta claro que sus sistemas para mantener el equili- 
brio hidrico y electrolitico son increiblemente efectivos. 



Comprueba si lo has entendido 



42 A Equilibrio hidrico y electrolitico 
en vertebrados terrestres 



En lo que respecta a la perdida de agua, los vertebrados terres- 
tres se enfrentan a los mismos riesgos que corren los insectos. 
Cocodrilos, tortugas, lagartos, ranas, pajaros y mamiferos 
pierden agua de su superficie corporal y de la superficie de sus 
pulmones cada vez que respiran. Para reemplazar el agua que 
se pierde, la mayona de los animales terrestres bebe. Los ver- 
tebrados que viven en tierra tambien ingieren electrolitos al 
comer y los excretan con las deposiciones. Como la formacion 
de sudor se basa en la production de una solution salina, los 
animales que sudan para enfriarse pierden electrolitos cuando 
lo hacen. 

Al igual que otros animales terrestres, los vertebrados te- 
rrestres deben regular cuidadosamente la osmolaridad de sus 
tejidos. Dependiendo de las condiciones, los animales terres- 
tres pueden necesitar conservar o excretar agua y electrolitos 
para alcanzar la homeostasis. <;C6mo mantienen el equilibrio 
hidrico y electrolitico los vertebrados terrestres? 

Gracias a la investigation intensiva sobre el rinon de los 
mamiferos, a mediados de la decada de 1970 empezo a emer- 
ger una respuesta a esta pregunta. El rinon es el organo res- 
ponsable de la regulacion del equilibrio hidrico y electrolitico 
en los vertebrados terrestres. A este respecto, la funcion del 
rinon es similar a la de la glandula rectal del tiburon. Ademas, 
el rinon es el lugar en el que se eliminan de la sangre y expul- 
san en la orina los desperdicios nitrogenosos (normalmente en 
forma de urea). Como organo responsable del equilibrio tanto 
hidrico como electrolitico y la excrecion de desperdicios hi- 
drosolubles, el rinon es equivalente a los tubos de Malpighi y 
el intestino posterior de los insectos. 

Estructura del rinon 

La anatomia general del rinon de los mamiferos fue descrita a 
finales del siglo xix. Como muestra la Figura 42.10a, los rino- 



Si entiendes que... O 

• Los insectos terrestres son propensos a la deshidratacion, 
basicamente a traves de la evaporacion en sus superficies 
respiratorias. 

• Los insectos terrestres tienen una cuticula, un sistema 
respiratorio y un sistema excretor disenados para conservar 
el agua. 

Deberias ser capaz de... O 

Explicar de que modo estan involucrados en la retencion de 
agua los siguientes rasgos: 

1 ) La cera que recubre la superficie corporal. 

2) La traquea y los espiraculos. 

3) La excrecion de amoniaco en forma de acido urico. 

4) La reabsorcion selectiva de electrolitos y agua en el 
intestino posterior. 
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(a) Sistema urinario. (b) Rinon. (c) Estructura de la nefrona. 




FIGURA 42.1 0 Anatomia del sistema urinario humano, el rinon y la nefrona. (a) En los mamfferos, los rinones 
aparecen en pares y se localizan en la columna vertebral, (b) El rinon tiene una region exterior llamada corteza y un area 
interior llamada medula. (c) La mayoria de las nefronas se localizan en el interior de la corteza, pero algunas tienen una 
larga curva que se extiende hasta la medula. 



nes se presentan en pares y tienden a tener forma de judfa. Un 
gran vaso sangumeo llamado arteria renal lleva sangre que 
contiene desperdicios nitrogenosos al interior del organo; un 
gran vaso sangumeo, la vena renal, se lleva la sangre al exte- 
rior. La orina que se forma en el rinon se transporta a lo largo 
de un tubo largo denominado ureter hacia un organo de al- 
macenamiento llamado vejiga. Desde la vejiga, la orina se 
transporta a la superficie corporal a traves de un tubo lla- 
mado uretra y despues se excreta. En la mayoria de los verte- 
brados, los rinones se ubican cerca de la parte dorsal (poste- 
rior) del organismo. 

La mayoria de la masa del rinon esta formada de peque- 
nas estructuras llamadas nefronas. La nefrona es la unidad 
funcional basica del rinon. O Las nefronas realizan el tra- 
bajo involucrado en el mantenimiento del equilibrio hidrico 
y electrolftico. La mayoria del casi millon de nefronas de un 
rinon humano se localizan en la region exterior del organo, 
o corteza (Figura 42.10b). Sin embargo, como muestra la Fi- 
gura 42.10c, algunas nefronas se extienden desde la corteza 
hasta la region interior del rinon, o medula. 

Para comprender como mantiene el rinon el equilibrio hi- 
drico y electrolftico, es fundamental comprender el funciona- 
miento de una nefrona. La Figura 42.11a proporciona una 
vista detallada de la nefrona, con sus cuatro regiones princi- 
pals y la estructura asociada llamada tubo colector, y la Fi- 
gura 42.1 lb muestra como cada nefrona es atendida por los 
vasos sanguineos. Sigamos el flujo de materia a traves de cada 
una de las cuatro regiones de una nefrona y el tubo colector, 
empezando por la sangre que llega a la estructura y acabando 
con la orina que sale de ella. Los cambios que tienen lugar a 
lo largo del camino son como los observados cuando el agua 
y los solutos de la hemolinfa pasan al interior de los tubos de 
Malpighi y de ahi al intestino posterior. El punto importante 
a recordar es que la formacion de la orina resulta de tres pro- 
cesos: (1) formacion de una preorina a traves de filtracion; (2) 
reabsorcion de agua, nutrientes y algunos solutos; y (3) elimi- 
nacion de agua de la orina final a traves de la osmosis. 



(a) La estructura de la nefrona (b) Los vasos sanguineos 
y el tubo colector. atienden a cada nefrona. 



©Tubulo proximal @Tubulo distal 




Orina final hacia el ureter 



FIGURA 42.1 1 Las nefronas tienen cuatro partes principals, se 
vaci'an en el tubo colectomy son atendidas por los vasos 
sanguineos. La formacion de la orina empieza en el corpusculo 
renal y acaba en el tubo colector. 

O EJERCICIO Etiqueta las partes de la nefrona en el apartado (b). 
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Filtracion: el corpusculo renal 

En los vertebrados, la formacion de la orina empieza en una 
estructura llamada corpusculo renal («pequeno cuerpo de 
rinon»). Para comprender como funciona esta parte de la ne- 
frona, examina de nuevo la Figura 42.11a y fijate en que la ne- 
frona es un tubo cerrado en un extremo y abierto en el otro. El 
extremo cerrado es el principio de la nefrona; el abierto es 
el final. Como muestra la Figura 42.1 2a, la parte final forma 
una capsula que encierra un grupo de vasos sangumeos dimi- 
nutos, o capilares, que llevan sangre a la nefrona desde la arte- 
ria renal. Este grupo de capilares se llama glomerulo («madeja 
de hilo»), y la region de la nefrona que rodea el glomerulo 
se llama capsula de Bowman. Asf que el corpusculo renal se 
compone del glomerulo y de la capsula de Bowman. 

Seccionando y examinando cuidadosamente el corpusculo 
renal, los biologos establecieron que los capilares glomerula- 
res tienen grandes poros o aberturas. Estos vasos sangumeos 



(a) Anatomia del corpusculo renal. 



La sangre deja 
los glomerulos 



Capsula de Bowman 
Glomerulos 




La preorina 
deja la 
# capsula 
de Bowman 



Las grandes moleculas 
y celulas se quedan 
en el torrente sanguineo 



El fluido y 
pequenos solutos 
son empujados 
a traves de los 
poros y las rendijas 
de filtracion hacia 
la capsula 
de Bowman 



Direccion del movimiento 
de la sangre 

FIGURA 42.1 2 La formacion de la orina empieza cuando la 
sangre es filtrada en el corpusculo renal, (a) El corpusculo renal 
consta de la capsula de Bowman y los glomerulos. (b) Los capilares 
de los glomerulos tienen poros y estan rodeados por celulas que 
tienen rendijas de filtracion. La presion sangumea fuerza el agua y 
las pequenas moleculas al exterior de los capilares, a traves de las 
rendijas, y hacia la capsula de Bowman. 



tambien estan rodeados de celulas inusuales, cuyas membra- 
nas se doblan en una serie de cortes y crestas (Figura 42.12b). 

Basandose en estas observaciones, los investigadores que 
trabajaron a finales del siglo xix propusieron que el cor- 
pusculo renal servfa como un dispositivo de filtracion, permi- 
tiendo que el agua y pequenos solutos de la sangre pasen al in- 
terior de la nefrona, y esa filtracion se basaba en la talla de las 
moleculas y los iones. La hipotesis era que el agua y los peque- 
nos solutos son expulsados hacia el exterior de los poros capi- 
lares, a traves de los cortes a las celulas circundantes, y al in- 
terior del espacio lleno de fluido en el interior de la capsula de 
Bowman. Como las protemas, las celulas y otros componen- 
tes grandes de la sangre no pasarian a traves de los poros, no 
pueden entrar en la nefrona. De modo que se quedan en la 
sangre. Dicho de otra manera, se creyo que la formacion de 
la orina empezaba con un paso de filtracion selectiva por ta- 
lks. Segun esta hipotesis, la fuerza requerida para realizar esta 
filtracion es proporcionada por la presion sangumea. En los 
vertebrados, la sangre esta bajo una presion mayor que la de 
los tejidos que la rodean porque es bombeada por el corazon 
a traves de un sistema cerrado de vasos. Esta presion es sufi- 
ciente como para forzar que el agua y los pequenos solutos 
pasen a traves de los poros del glomerulo, asi que el cor- 
pusculo renal filtra grandes cantidades de fluido sin necesidad 
de gastar energfa en forma de ATP. El resultado es la forma- 
cion de un filtrado, en este caso una preorina. 

En los mamfferos, la hipotesis de la filtracion se confirmo 
casi 100 anos mas tarde de haber sido propuesta inicialmente. 
En 1971 los biologos fueron capaces de realizar mediciones de 
la presion en el interior de los capilares glomerulares y en el 
tubulo que sale de la capsula de Bowman de la rata. Los inves- 
tigadores descubrieron que la presion era mucho mayor en el 
interior de los capilares que en la capsula que los rodea. 
Como predice la hipotesis de la filtracion, la presion diferen- 
cial fuerza al agua y a los solutos a salir de la sangre y entrar 
en el espacio de la capsula. 

En resumen, el glomerulo renal filtra la sangre para crear 
una preorina compuesta de agua, electrolitos y otras sustan- 
cias pequenas. Durante la formacion de este filtrado, se eli- 
mina hasta el 25 por ciento del agua y los solutos presentes en 
la sangre. Q Si comprendes este concepto, deberias ser capaz 
de realizar un diagrama de un corte transversal de un filtro 
glomerular, citar los contenidos de la sangre en un lado y los 
contenidos de la preorina en el otro lado, y poner una etiqueta 
que diga «alta presion » en un lado y otra que diga «baja pre- 
sion» en el otro lado. 

Es muy importante tener en cuenta dos hechos sobre el 
paso de la filtracion en la formacion de la orina. Primero, los 
corpusculos renales del rinon humano son capaces de produ- 
cir hasta 180 litros de preorina al dfa. Este volumen es impre- 
sionante, piensa en 180 botellas de refresco de un litro coloca- 
das en la estanteria de un supermercado. Segundo, casi toda 
la preorina se recicla, y en realidad solo se excreta una dimi- 
nuta fraccion del volumen original. Casi el 99 por ciento del 
volumen se reabsorbe y se devuelve al torrente sanguineo. La 
filtracion de grandes cantidades provenientes de la sangre per- 
mite que los desperdicios sean eliminados de manera efectiva; 
este proceso, junto con el de la reabsorcion, permite que la ex- 
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crecion de desperdicios tenga lugar con una perdida minima 
de agua y nutrientes. 

Reabsorcion: el tubulo proximal 

<;D6nde tiene lugar la reabsorcion? El fluido abandona la cap- 
sula de Bowman y entra en la enrevesada estructura llamada 
tubulo proximal. Los investigadores que analizaron las mues- 
tras del fluido del interior de este tubulo descubrieron que 
contema los componentes que predijo la hipotesis de la filtra- 
cion: el agua y pequenos solutos como la urea, la glucosa, los 
aminoacidos, las vitaminas y los electrolitos. Es importante 
recordar que algunas de estas moleculas son productos de de- 
secho mientras, que otras son nutrientes valiosos. 

La primera pista de la funcion del tubulo proximal llego de 
los estudios anatomicos. Como muestra la Figura 42.13a, las 
celulas epiteliales de este tubulo tienen unas series prominen- 
tes de pequenas proyecciones llamadas microvellosidades 
(«pequenos pelos lanudos»), encaradas al lumen. La presencia 
de microvellosidades expande enormemente el area de super- 
ficie de un epitelio. Como un area mayor de superficie propor- 
ciona mas espacio para que las protemas de membrana actuen 
como bombas, canales y cotransportadores, es logico descu- 
brir que las celulas con microvellosidades a menudo estan aso- 



ciadas con los procesos de transporte. La observation de que 
las celulas epiteliales del tubulo proximal tambien estan reple- 
tas de mitocondrias sugiere que el transporte activo de ATP 
exigente esta teniendo lugar. Basandose en estos datos, los 
anatomistas supusieron que el tubulo proximal trabaja en el 
transporte activo de moleculas seleccionadas de la preorina. 

La hipotesis del transporte activo selectivo fue confirmada 
por experimentos realizados en tubulos proximales que fue- 
ron diseccionados de los rinones de conejos y ratas y aislados 
in vitro. Al inyectar soluciones de compuestos conocidos en 
los tubulos proximales en presencia o ausencia de ATP, los in- 
vestigadores pudieron confirmar que los electrolitos seleccio- 
nados y los nutrientes son reabsorbidos de manera activa de 
la preorina que entra en los tubulos. Cuando estos solutos 
salen del tubulo proximal y entran en las celulas epiteliales, el 
agua sigue el gradiente osmotico. Asi, los valiosos solutos y 
el agua son reabsorbidos y devueltos al organismo. 

La Figura 42.13b resume el modelo actual de mecanismos 
moleculares involucrados en la reabsorcion selectiva. Fijate en 
que la membrana basolateral de las celulas epiteliales del tu- 
bulo proximal contiene Na + /K + -ATPasa y en que la membrana 
apical contiene diversos cotransportadores. La clave del mo- 
delo es que la Na + /K + -ATPasa de las membranas basolaterales 
elimina el Na + del interior de la celula. El transporte activo de 



(a) El lumen del tubulo proximal 
tiene una gran area de superficie. 



(b) Modelo de reabsorcion de agua y solutos. 



Lumen del tubulo proximal 




Vasos 
sanguineos 
cerca del tubulo 3Na + 
proximal 



Glucosa H 2 0 @CI~ Vitaminas 



Alta 

concentracion 
de solutos 
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Concentracion 
baja de solutos 



FIGURA 42.1 3 El agua y los electrolitos son reabsorbidos en el tubulo proximal, (a) Las microvellosidades de las celulas 
epiteliales se extienden hasta el interior del lumen del tubulo proximal, (b) La reabsorcion de agua y solutos ocurre porque (1) 
la Na + /K + -ATPasa de la membrana basolateral de las celulas epiteliales establece un fuerte gradiente de concentracion para 
llevar Na + hacia la celula a lo largo de la membrana apical; (2) los cotransportadores de Na + en la membrana apical facilitan 
la reabsorcion de nutrientes y electrolitos, con el agua siguiendo a traves de la osmosis; (3) los solutos tambien abandonan la 
celula a traves de canales, con el agua siguiendo; y (4) los solutos y el agua entran cerca de los vasos sanguineos. 

O EJERCICIO Las acuaporinas tambien son responsables del movimiento de agua en el intestino posterior de los insectos. 
Anade acuaporinas a la Figura 42.9b. 

O EJERCICIO En el apartado (b), pon una etiqueta en las protemas de membrana que son bombas, cotransportadores y 
canales. 
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iones de sodio al exterior de la celula crea un gradiente que 
favorece la entrada de Na + desde el lumen. En la membrana 
apical adyacente al lumen, cotransportadores de Na + depen- 
dientes utilizan este gradiente para eliminar iones y nutrien- 
tes valiosos de manera selectiva de la preorina. En especial, 
los cotransportadores envuelven Na + y otro soluto como la 
glucosa, un aminoacido, o el Cl~de manera simultanea. 
Como con otros ejemplos de transporte activo secundario, 
el movimiento de Na + al interior de la celula, con su gra- 
diente de concentracion, proporciona los medios para trans- 
portar otros solutos en contra de un gradiente de concentra- 
cion. O Si comprendes este concepto, debenas ser capaz de 
comparar y contrastar la celula del tubulo proximal de la 
Figura 42.13b con la celula de la glandula rectal del tiburon 
de la Figura 42.6 y la celula del tubo de Malpighi de la Fi- 
gura 42.9b. Tambien debenas ser capaz de explicar por que 
la cafefna incrementa la produccion de orina, basandote en 
datos recientes que indican que la cafefna puede inhibir la 
reabsorcion de sodio en el tubulo proximal. 

Otro punto clave es que el agua sigue el movimiento de estos 
solutos desde la preorina de nuevo hacia la sangre, por osmo- 
sis. Trabajos recientes han demostrado que el agua se mueve 
desde el lumen del tubulo proximal hacia las celulas epiteliales 
a traves de protemas de membrana especializadas llamadas 
acuaporinas («poros de agua»; vease Figura 42.13b). Cuando 
se abre una acuaporina, tres mil millones de moleculas de 
agua pasan a traves suyo cada segundo. Las acuaporinas son 
canales de agua. Las acuaporinas localizadas en las membra- 
nas basolaterales de las celulas epiteliales facilitan el movi- 
miento del agua de vuelta hacia la sangre. 

Mediciones cuidadosas han confirmado que dos tercios de 
la NaCl y del agua que originariamente son filtradas por el 
corpusculo renal son reabsorbidos por el tubulo proximal. Sin 
embargo, la osmolaridad del fluido tubular no ha cambiado a 
pesar de este gran cambio en el volumen, porque la reabsor- 
cion de agua es proporcional a la reabsorcion de solutos. Los 
electrolitos, los nutrientes y el agua que son finalmente reab- 
sorbidos entran en los vasos sangumeos en el lado basolateral 
del tubulo y son devueltos al organismo. 

En resumen, las celulas que forran el tubulo proximal fun- 
cionan como un centro de reciclaje. El paso de filtracion en el 
corpusculo se basa en la talla; el paso de reabsorcion en el tu- 
bulo proximal recupera selectivamente pequenas sustancias 
que son valiosas. Las bombas y los cotransportadores del tu- 
bulo proximal recuperan agua, nutrientes y electrolitos pero 
dejan los desperdicios. Comparado con el fluido que entra en 
el tubulo proximal, la preorina que sale es isotonica pero muy 
reducida en volumen. A medida que fluye hacia la siguiente 
parte de la nefrona, tiene una concentracion relativamente 
alta de moleculas de desperdicios y una concentracion relati- 
vamente baja de nutrientes. 

La creacion del gradiente osmotico: 
el asa de Henle 

En los mamfferos, el fluido que emerge desde el tubulo proxi- 
mal entra en una curva. En la mayona de nefronas, la curva 
es corta y no abandona la corteza. Pero en aproximadamente 



el 20 por ciento de las nefronas presentes en el rinon humano, 
la curva es larga y se sumerge en profundidad desde la corteza 
del rinon hasta la medula (vuelve a mirar la Figura 42.10c). 
Jacob Henle describio esta parte de la nefrona mamaria a 
principios de la decada de 1860, y la llamo asa de Henle. Sin 
embargo, no fue hasta 1942 cuando Werner Kuhn ofrecio una 
hipotesis para explicar lo que hace la estructura. 

La propuesta de Kuhn estuvo inspirada por el uso de inter- 
cambiadores de calor de contracorriente en qufmica y en ff- 
sica. Recuerda del Capitulo 41 que un intercambiador de 
calor de contracorriente es un sistema en el que dos fluidos 
adyacentes fluyen a traves de tubos en direcciones opuestas. 
Kuhn propuso que el asa de Henle funciona como un inter- 
cambiador de contracorriente y como multiplicador, pero no 
uno que establece un gradiente de calor como los del esquema 
de la Figura 41.20. En vez de eso, Kuhn supuso que el asa de 
Henle establece un gradiente de osmosis. Aunque el no cono- 
cia los mecanismos moleculares involucrados en el estableci- 
miento de este gradiente, propuso que la osmolaridad del 
fluido en el interior del asa de Henle es bajo en la corteza y 
alto en la medula. Ademas, Kuhn mantuvo que la osmolari- 
dad de los tejidos que rodeaban la curva imitaba el gradiente 
en el interior de la curva. Este es el punto clave. La hipotesis 
de Kuhn propuso que un intercambio de agua y solutos tiene 
lugar entre las celulas de cada segmento de la curva y las celu- 
las que rodean el asa de Henle; no entre las soluciones en las 
porciones descendentes y ascendentes de la curva. Q Si com- 
prendes este concepto, debenas ser capaz de realizar un bo- 
ceto del asa de Henle y poner nombre a las regiones de baja 
osmolaridad y de alta osmolaridad tanto en el interior como 
en el exterior de la curva. 

Si Henle estaba en lo cierto, la situacion en la curva con- 
trasta con un sistema de contracorriente convencional, en el 
que el intercambio tiene lugar entre los dos segmentos. Segun 
Kuhn, el intercambio da como resultado un paso de gradiente 
osmotico existente tanto en el interior como en el exterior del 
asa de Henle y que se mueve desde la corteza hacia el interior 
profundo de la medula. { Tenia razon? 

Comprobacion de la hipotesis de Kuhn Una serie de tra- 
bajos publicados durante la decada de 1950 proporcionaron im- 
portante soporte experimental para el modelo de intercambio de 
contracorriente. Dos grupos de datos particularmente importan- 
tes, obtenidos al analizar la osmolaridad de laminas de tejido 
cortadas en secciones perpendiculares al asa de Henle, se repro- 
ducen en la Figura 42.14. El grafico de la izquierda de la figura 
muestra datos sobre la osmolaridad del fluido en el interior del 
asa de Henle. Como predecia el modelo de Kuhn, existe un 
fuerte gradiente de osmolaridad desde la corteza hasta la me- 
dula. Los datos del lado derecho del grafico de la Figura 42.14 
muestran que en el exterior del asa de Henle, la concentracion 
de Na + , Cl~ y urea tambien se incrementa repentinamente desde 
la corteza hasta la medula. Esta fue una observation importante. 
No solo confirmo la prediction de que existe un gradiente de 
concentracion en el tejido que rodea el asa de Henle, sino que 
tambien sugirio que los solutos responsables de este gradiente 
son Na + , Cl~ y urea. Como veremos, el cambio en la concentra- 
cion de la urea resulto ser especialmente importante. 
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Experimento 



Pregunta: ^Cual es la funcion del asa de Henle? 



Hipotesis: El asa de Henle establece un gradiente osmotico para el intercambio contracorriente de agua y solutos. 
Hipotesis nula: El asa de Henle no establece un gradiente osmotico para el intercambio contracorriente. 



Diseno del experimento: 





1. Corte del tejido de rinon en seccion 
perpendicular al asa de Henle. 

2. Medicion de la osmolaridad en el 
interior de cada seccion del asa 

de Henle. (Este experimento se 
desarrollo en una nefrona de rata.) 

3. Medicion de la concentracion 
de urea, iones de sodio, e iones de 
cloruro en cada seccion del tejido 
en el exterior del asa. 

(Este experimento se desarrollo 
en una nefrona de perro.) 



Prediccion: Existe un fuerte gradiente en la osmolaridad desde la medula hasta la corteza, tanto en el interior del asa de Henle como en el tejido 
que rodea el asa de Henle. 

Prediccion de la hipotesis nula: No existe un fuerte gradiente en la osmolaridad desde la medula hasta la corteza, tanto en el interior como 
en el exterior del asa de Henle. 



Resultados: 
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Conclusion: El asa de Henle establece un sistema de intercambio de contracorriente para el intercambio de 
solutos: en especial, urea, sodio y cloruro. Su funcion es mantener un fuerte gradiente de osmolaridad desde la 
corteza hasta la medula interior. 



FIGURA 42.1 4 Los datos confirman la existencia de un fuerte gradiente osmotico tanto en el interior como en el 
exterior del asa de Henle. Los graficos muestran una osmolaridad relativa, o concentraciones de solutos, o el fluido 
en el interior (izquierda) o exterior (derecha) de la nefrona como funcion de su localizacion en el rinon. 



Antes de considerar como afecta a la formation de la orina 
el paso del gradiente osmotico creado por el asa de Henle, 
vamos a echar un vistazo a las investigaciones sobre los meca- 
nismos moleculares involucrados en el establecimiento de un 
intercambio de contracorriente. <;C6mo se mueven el agua y 
los solutos hacia el interior y hacia el exterior de la curva de 
un modo que establece el gradiente osmotico espectacular que 
los investigadores observaron? 

^Corno se establece el gradiente osmotico? La Figura 
42.15a proporciona una vision detallada de la morfologia del 
asa de Henle. Fijate en que hay tres regiones diferentes en 
el asa: la rama descendente, la rama ascendente delgada y la 



rama ascendente gruesa. Las ramas ascendentes delgada y 
gruesa se diferencian en el grosor de sus paredes. <:Se diferen- 
cian las tres paredes tambien en su permeabilidad al agua y los 
solutos? 

La formulation de una respuesta definitiva a esta pregunta 
costo mas de 15 anos de experimentos realizados en laborato- 
ries de todo el mundo. Un resultado importante empezo a 
emerger despues de que los investigadores fueron capaces de 
perforar el asa de Henle con una micropipeta, analizar la 
composition del fluido de su interior y compararlo con el pro- 
ducts final de la nefrona: la orina. En la rama ascendente del 
asa de Henle, el Na + y el Cl~ constitufan por lo menos el 60 
por ciento de los solutos, la urea constitufa mas o menos el 10 



Capitulo 42 Equilibrio hi'drico y electroh'tico en los animales 951 



(a) Tres reg iones 



(b) Permeabilidad. 
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Rama 
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La rama descendente es altamente 
permeable al agua pero 
impermeable a los solutos 



La rama ascendente es impermeable 
al agua pero altamente permeable 
al Na + y al Cl" 



FIGURA 42.1 5 El asa de Henle mantiene un gradiente osmotico porque el agua abandona la rama descendente y la 
sal abandona la rama ascendente. Los numeros del interior de la nefrona en el apartado (b) representan la osmolaridad 
de la preorina. 



por ciento. Pero en la porcion final de la nefrona, ambos iones 
eran menos comunes, la urea era el mayor soluto. Estos datos 
eran importantes porque sugerian que los valiosos iones de 
Na + y Cl~ estaban siendo retenidos mientras que los produc- 
tos de desecho estaban siendo descartados en forma de urea. 

iQue mecanismo es responsable de la elimination de Na + y 
CI"? Como el Na + y el Cl~ tambien estan presentes en una con- 
centration alta en el tejido que rodea la rama ascendente 
gruesa del asa de Henle, los investigadores formularon la hi- 
potesis de que el sodio podia ser bombeado de manera activa 
hacia el exterior de esta porcion de la nefrona. La hipotesis 
era que el transporte activo de Na + al exterior de la rama as- 
cendente gruesa crearfa un gradiente electrico que tambien fa- 
vorecerfa la perdida de Cl~ (Figura 42.15b). 

Experimentos posteriores en los que se utilizaron ouabina 
y otros venenos corroboraron la hipotesis de que los iones de 
sodio son transportados de manera activa al exterior de la so- 
lution en el interior de la rama ascendente gruesa. Las celulas 
epiteliales responsables de la excretion de sodio en esta por- 
cion de la nefrona estan configuradas casi del mismo modo 
que el epitelio de la glandula rectal del tiburon (vease Figura 
42.6). Una combination de canales de Na + /K + -ATPasa, cana- 
les de Cl~ y cotransportadores de Na + /2C1 - / K + en esas celulas 
da como resultado el transporte activo de sal al exterior del 
asa y al interior del tejido circundante. Cuando esos electroli- 
tos son eliminados, la urea queda como el soluto principal en 
la preorina. 

<:Que esta pasando en la rama descendente y en la rama as- 
cendente delgada del asa de Henle? Una serie importante de 
experimentos establecio como se movian el agua y los solutos 
a lo largo de estos dos segmentos. Inyectando soluciones de 
concentraciones conocidas en las nefronas de conejos, los bio- 
logos documentaron que la rama descendente es altamente 
permeable al agua pero casi completamente impermeable a 



los solutos. La rama ascendente delgada del asa, por con- 
traste, es altamente permeable al Na + y al Cl~, moderada- 
mente permeable a la urea, y casi completamente impermea- 
ble al agua (Figura 42.15b). 

Una aproximacion comprensible al asa de Henle 

Todas las observaciones que acaban de ser resumidas fueron 
demostradas cuando en 1972 dos trabajos, publicados de ma- 
nera simultanea e independiente, propusieron el mismo mo- 
delo exhaustivo sobre como funciona el asa de Henle. Para 
comprender este modelo, sigue utilizando la Figura 42.15b; 
los acontecimientos que tienen lugar a medida que el fluido 
sale del tubulo proximal y se mueve a traves del asa: 

1. A medida que fluye hacia abajo por la rama descendente, 
el fluido del interior del asa pierde agua hacia el tejido que 
rodea la nefrona. Este movimiento de agua es pasivo, lo 
que significa que no requiere gasto de ATP. El agua se 
mueve porque sigue un gradiente osmotico. Este gradiente 
osmotico es creado por la rama ascendente. 

2. Al final del asa, la medula interior, el fluido del interior y 
del exterior de la nefrona tiene una osmolaridad alta. Pero 
la preorina no sigue perdiendo agua, porque la membrana 
de la rama ascendente es casi impermeable al agua. En vez 
de eso, el fluido del interior de la nefrona empieza a perder 
Na + y Cl~ a medida que asciende y se encuentra con los te- 
jidos circundantes con una osmolaridad cada vez mas baja. 
Los iones se mueven al exterior del asa de un modo pasivo 
a lo largo de los gradientes de concentration. 

3. En la rama ascendente gruesa, donde la osmolaridad de la 
solution circundante es baja, los iones adicionales de Na + y 
Cl~ son transportados de manera activa al exterior de la 
nefrona. 
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El punto clave en este modelo es que el flujo contraco- 
rriente de fluido, combinado con los cambios en la permeabi- 
lidad al agua y en los tipos de canales y bombas que estan ac- 
tivos en el epitelio de la nefrona, se retroalimenta. En este 
caso, la presencia de un gradiente osmotico estimula los flujos 
de agua e iones que a su vez mantienen un gradiente osmotico. 

Asi es como funciona: el movimiento de NaCl desde la 
rama ascendente al interior del tejido circundante incrementa 
la concentracion osmotica en el exterior de la rama descen- 
dente, lo que resulta en un flujo de agua al exterior de las pa- 
redes permeables al agua de la rama descendente, a traves de 
la osmosis. Esta perdida de agua en la rama descendente in- 
crementa la osmolaridad en el fluido que entra en la rama as- 
cendente. La alta concentracion de sal en el fluido de la base 
de la rama ascendente provoca un flujo pasivo de iones al ex- 
terior, reforzando el gradiente osmotico. Q Si comprendes 
este concepto, deberias poder predecir que le pasa al gradiente 
osmotico cuando la furosemida inhibe las protenias de mem- 
brana que bombean iones de sodio y cloruro al exterior de la 
rama ascendente gruesa. <;C6mo afecta este medicamento a la 
formacion de orina? 

El asa de Henle mantiene un gradiente osmotico, pero un 
rasgo basico de la porcion final de la nefrona, el tubo colec- 
tor, ayuda a establecerlo. Si vuelves a mirar los datos de la Fi- 
gura 42.14, notaras que la urea es responsable del paso del 
gradiente osmotico en el espacio que separa la nefrona. La 
urea tiene una concentracion alta en el interior de la medula y 
una baja concentracion en el exterior de la medula. Este gra- 
diente existe porque la section mas interna del tubo colector 
es permeable a la urea. Como muestra la Figura 42.16, la urea 
que se difunde hacia el exterior del tubo colector es responsa- 
ble de la alta osmolaridad del interior de la medula. 

Aunque este sistema es extremadamente complejo, su re- 
sultado es muy simple: la creation y el mantenimiento de un 



Tubulo distal Corteza 




FIGURA 42.1 6 La urea del tubo colector es la responsable de la 
alta osmolaridad en el interior de la medula. La mayorfa de las 
nefronas son impermeables a la urea,excepto por la porcion mas 
interna del tubo colector. 




FIGURA 42.1 7 Suministro de sangre al asa de Henle. El agua y 
los solutos del asa de Henle se mueven hacia los vasos sangumeos 
(vasa recta). 

gradiente osmotico de concentracion fuerte. Debido al flujo 
contracorriente de material a traves de la nefrona, el gra- 
diente osmotico se mantiene el mmimo gasto posible de 
energfa. 

<:Que le pasa al agua y a la sal que salen del asa? Se difun- 
den rapidamente hacia la vasa recta, una red de vasos sanguf- 
neos que recorre la curva. Como resultado, el agua y los elec- 
trolitos son devueltos al organismo (Figura 42.17). La 
elimination de agua que abandona la rama descendente es es- 
pecialmente importante. Si no fuese llevada al torrente sangm- 
neo, disolveria el fluido concentrado en el exterior del asa de 
Henle y destruiria rapidamente el gradiente osmotico. 

Regulation del equilibrio hidrico y electroh'tico: 
el tubulo distal y el tubo colector 

Los primeros tres pasos de la formacion de orina: filtration, 
reabsorcion y establecimiento de un gradiente osmotico, dan 
como resultado un fluido que es ligeramente hipotonico a la 
sangre. Cuando la preorina ha pasado a traves del asa de 
Henle, los solutos mas grandes que contiene son urea y otros 
desperdicios. 

Aunque los procesos que tienen lugar en el corpusculo 
renal, en el tubulo proximal y en el asa de Henle producen 
una orina que es distintivamente diferente de la sangre que 
entro en el rinon, los procesos que se desarrollan no estan re- 
gulados, lo que significa que no varian con cambios en las 
condiciones corporales. Hay una exception: el volumen de 
sangre filtrado en el corpusculo renal puede cambiar 
de modo drastico, dependiendo de las circunstancias. Pero el 
tubulo proximal y el asa de Henle funcionan basicamente 
del mismo modo todo el tiempo. Como resultado, el fluido 
que entra en el tubulo distal, la porcion de nefrona que sigue 
inmediatamente al asa de Henle, es relativamente constante 
en composition a lo largo del tiempo. En contraste, la orina 
que abandona el tubo colector tiene una osmolaridad y una 
concentracion de Na + y de CI" muy variables. 
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,;C6mo es posible que las caracteristicas de la orina cam- 
bien a lo largo del tiempo? La respuesta se basa en dos obser- 
vaciones sobre el tubulo distal y el tubo colector: su actividad 
esta muy regulada, y su actividad cambia como respuesta al 
estres osmotico que un individuo experimenta. Aunque los 
electrolitos y el agua siempre son reabsorbidos en un tubulo 
distal, la cantidad de Na + , Cl~ y agua que se reabsorbe en un 
tubulo distal y en el tubo colector varia con la condicion 
del animal. 

La actividad del tubulo distal y el tubo colector es contro- 
lada por las hormonas, senalando moleculas que fueron intro- 
ducidas en el Capitulo 8 y fueron estudiadas mas a fondo en 
el Capitulo 47. En concreto: 

• Si los niveles de Na + en la sangre son bajos, la hormona al- 
dosterona es liberada desde la glandula adrenal y lleva a 
la activacion de bombas de sodio y la reabsorcion de Na + 
en el tubulo distal. La aldosterona retiene sodio. 

• Si un individuo se deshidrata, una molecula llamada hor- 
mona antidiuretica (ADH) es liberada desde el cerebro. (El 
termino diuresis se refiere al incremento de la produccion 
de orina, asf que antidiuresis significa inhibicion de la pro- 
duccion de orina. A la ADH tambien se le llama vasopre- 
sina o arginina vasopresina.) La ADH retiene agua. 

El papel de la ADH en la formacion de orina esta especial- 
mente bien estudiado. Cuando la ADH llega a las celulas epi- 
teliales que forran el tubo colector, la hormona provoca la in- 
sercion de acuaporinas en la membrana de plasma. Como las 
celulas llegan a ser mucho mas permeables al agua, se reab- 



sorben grandes cantidades de agua. La ADH tambien au- 
menta la permeabilidad a la urea del tubo colector, que incre- 
menta la osmolaridad del fluido circundante y asi la perdida 
de agua de la preorina. Como muestra la Figura 42.18a, el 
agua deja el tubo colector de manera pasiva: siguiendo al gra- 
diente de concentracion mantenido por el asa de Henle. El re- 
sultado es la conservacion del agua y la formacion de orina, 
que es altamente hipertonica en relation con la sangre. Sin 
embargo, cuando la ADH esta ausente, se encuentran pocas 
acuaporinas en el epitelio del tubo colector, y la estructura es 
relativamente impermeable al agua (Figura 42.18b). En este 
caso se produce orina hipertonica. 

Las personas con formas defectuosas de ADH o de acuapo- 
rinas produce cantidades copiosas de orina: mas de 30 litros 
por dia. Sufren la enfermedad denominada diabetes insipida. 
(diabetes significa «correr a traves»). La diabetes mellitus se 
debe a problemas con la regulation de las concentraciones de 
glucosa en la sangre, en vez de retention de agua en los rino- 
nes, y se trata en el Capitulo 43. Q Si comprendes el efecto de 
la ADH en el tubo colector, deberias ser capaz de predecir 
como se ve afectada la formacion de orina por la ingestion de 
etanol, que inhibe la eliminacion de ADH, frente a la nicotina, 
que estimula la eliminacion de ADH. 

La Tabla Resumen 42.2 revisa las funciones de las cuatro 
regiones principales de la nefrona y del tubo colector. Para re- 
sumir, los primeros tres segmentos de la estructura: el cor- 
pusculo renal, el tubulo proximal y el asa de Henle, cumplen 
dos objetivos: (1) concentran de manera efectiva desperdicios 
nitrogenosos, y (2) hacen posible que la Na + , Cl~ y el agua 



(a) ADH presente: el tubo colector es altamente (b) ADH no presente: el tubo colector no es altamente 

permeable al agua. permeable al agua. 

Tubulo distal Corteza Tubulo distal Corteza 




de orina concentrada de orina diluida 

FIGURA 42.18 El ADH regula la reabsorcion del agua que realiza el tubo colector. (a) La hormona antidiuretica (ADH) 
hace que los conductos colectores sean permeables al agua y conlleva la produccion de pequenas cantidades de orina 
concentrada. El agua que abandona los conductos colectores pasa al interior de la vasa recta (vease Figura 42.1 7). (b) En 
ausencia de ADH, la orina incrementa su volumen y contiene una baja concentracion de solutos. 
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TABLA RESUMEN 42.2 Estructura y funcion 
de la nefrona y el tubo colector 



Estructura 


Funcion 


Corpusculo renal 


Filtracion selectiva por talla: la formacion de 


(capsula de Bowman 


preorina desde la sangre (agua y otras 


y glomerulos) 


pequehas sustancias entran en la nefrona) 


Tubulo proximal 


Reabsorcion de electrolitos 
nutrientes,agua (transporte activo) 


Asa de Henle 


Mantenimiento del gradiente osmotico 
desde la medula exterior hasta la medula 
interior 


• Rama descendente 


• Permeable al agua (transporte pasivo 
hacia el exterior de la preorina) 


• Rama ascendente 


• Permeable al Na + , CI" (transporte pasivo 


delgada 


al exterior de la preorina) 


• Rama ascendente 


• Transporte activo de Na + , CI" fuera de la 


gruesa 


preorina. 


Tubulo distal 


Con aldosterona: reabsorcion de Na + . Sin 
aldosterona: no reabsorcion de Na + 


Tubo colector 


Regulacion de la retencion y perdida de 
agua 


• Porcion principal 


• Pon ADH:el agua abandona la preorina; 

nrnrli irrinn Hp rn-ina hinprtrinira a la 
piUUULLlul I Uc (Jill id lllfJtrl LUllHwd d Id 

sangre (volumenes reducidos de orina). 
Sin ADH: produccion de orina hipotonica 
a la sangre (volumenes aumentados de 
orina) 


• Porcion mas interna 


• La urea sefiltra para 

establecer/mantener una alta 
osmolaridad del interior de la medula 



sean o bien excretados o bien reabsorbidos por los dos seg- 
mentos finales de la nefrona: el tubulo distal y el tubo colec- 
tor. De los 180 litros de orina primaria que entran en el cor- 
pusculo renal, todos excepto 1,2 litros son reabsorbidos y 
devueltos al organismo cada dia. La nefrona es un mecanismo 
remarcablemente efectivo para regular el equilibrio hfdrico y 
electrolftico y conseguir la homeostasis. 

Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... C 

• El rinon de los vertebrados esta especializado en la 
produccion de orina hipertonica. 

• El asa de Henle es un sistema de contracorriente que crea 
un fuerte gradiente osmotico en la medula. 

Deben'as ser capaz de... C 

1) Describir la estructura y la funcion de las siguientes partes 
de la nefrona: corpusculo renal, tubulo proximal,asa de 
Henle y tubo colector. 

2) Explicar como regulan las caracteristicas de la orina las 
hormonas que actuan en el tubulo distal y en el tubo 
colector. 

3) Predecir como afectan'an a la produccion de orina los 
siguientes acontecimientos: beber cantidades masivas de 
agua, comer grandes cantidades de sal y abstenerse de 
beber durante 48 horas. 
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RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 



I 



La homeostasis, en relacion con el equilibrio hfdrico y electrolftico, es 
crucial para la salud de los animales. 

O Los habitats de agua dulce, de agua salada o terrestres presentan 
diversos desafios a los animales en lo que se refiere al manteni- 
miento de su equilibrio hidrico y electrolftico. 

Los mecanismos involucrados en la regulacion del equilibrio 
hfdrico y electrolftico varfan bastante entre los grupos anima- 
les, porque los diversos habitats presentan diferentes desafios. 
Los peces de agua dulce, por ejemplo, son altamente hipertoni- 
cos a su entorno y tienden a ganar agua y perder electrolitos. 
Por el contrario, los peces marinos son muy hipertonicos en re- 
lacion al agua marina y tienden a perder agua y ganar electroli- 
tos. Los animales terrestres pierden agua cada vez que respiran 
y de la superficie de su cuerpo por la evaporacion. En todos 
estos organismos, las celulas epiteliales que transportan el agua 
y los electrolitos de manera selectiva son responsables de la ho- 
meostasis. 

Deben'as ser capaz de describir los retos respecto al equilibrio hf- 
drico y electrolftico a los que deben enfrentarse las nutrias de rfo 
que viven cerca del oceano y se mueven de habitats de agua dulce 
a otros de agua salada una y otra vez cada dfa o cada semana. Q 



O Los animales marinos tienen celulas epiteliales especializadas con 
proteinas de membrana que eliminan el exceso de sal (NaCl) del 
organismo para que pueda ser excretada. Los mismos tipos de ce- 
lulas se encuentran en los rinones de los mamfferos. 

Las investigaciones en la glandula rectal de los tiburones estable- 
cieron como excretan los animales marinos el exceso de sal. Las 
bombas de sodio-potasio estan localizadas en el lado basolateral 
de las celulas epiteliales de esta glandula. Estas bombas estable- 
cen un gradiente electroqufmico que lleva Na + y CI" desde la san- 
gre hasta el lumen de la glandula, donde es excretada. Investiga- 
ciones posteriores revelaron que una amplia variedad de celulas 
animales que transportan sal llevan a cabo una reorganization de 
bombas, canales y cotransportadores. Estas celulas existen en las 
branquias de peces de agua salada, en las glandulas de sal de aves 
y reptiles marinos, y en los rinones de los mamfferos. 

A pesar de los eshaustivos estudios realizados, aun no esta claro 
como lo hacen los peces de agua dulce para obtener electrolitos de 
su entorno para reemplazar los iones que pierden por las bran- 
quias. La investigation en el salmon ha mostrado que las bran- 
quias de los peces de agua dulce contienen celulas con bombas de 
sodio-potasio. Algunos investigadores sugieren que estas celulas 
pueden estar involucradas en el transporte activo de iones hacia 
las branquias. 
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Debenas ser capaz de explicar como un gradiente electroqmmico 
para iones de sodio para que el agua y los iones hace que se mue- 
van de manera pasiva a traves de una membrana. Q 

0 En los insectos terrestres, la pared del intestino y los tubos de 
Malpighi son los responsables de excretar los desperdicios solu- 
bles en agua y conseguir homeostasis en lo que se refiere a las 
concentraciones de agua y electrolitos. 

Los insectos terrestres limitan la perdida de agua de diversos 
modos. Su exoesqueleto esta recubierto de cera para limitar la 
evaporacion, y las aperturas a sus organos respiratorios se cierran 
cuando el estres osmotico es severo. Los insectos tambien son ca- 
paces de formar una orina hipertonica que minimiza la perdida 
de agua durante la excrecion de desperdicios nitrogenosos. En los 
tubos de Malpighi de los insectos se forma una preorina isotonica 
a la hemolinfa. Si las bombas del epitelio del intestino posterior 
se activan, entonces los electrolitos y el agua se reabsorben desde 
la preorina y se devuelven a la hemolinfa. Como resultado apa- 
rece una orina final hipertonica. 

Debenas ser capaz de predecir quienes gastan mas energia du- 
rante la formacion de orina, las langostas del desierto o los gusa- 
nos de agua, y explicar tu razonamiento. Q 



O En los vertebrados terrestres, el rinon es el responsable de excre- 
tar los desperdicios solubles en agua y conseguir la homeostasis 
en lo que se refiere a las concentraciones de agua y electrolitos. 

Las nefronas del rinon de los mamiferos forman un filtrado y des- 
pues reabsorben nutrientes valiosos, electrolitos y agua. La solu- 
tion resultante contiene urea y electrolitos y fluye a traves del asa 
de Henle, donde los cambios en la permeabilidad de las celulas 
epiteliales al agua y la sal, ademas del transporte activo de la sal, 
crea un paso de gradiente osmotico. Si el ADH provoca cambios 
en la permeabilidad al agua del tubo colector de la nefrona, el 
agua es reabsorbida a lo largo del gradiente osmotico y se pro- 
duce una orina hipertonica. 

En los animales, el mantenimiento del equilibrio hidrico y elec- 
trolitico es un proceso activo que requiere energia y que se basa 
en la action de las proteinas de membrana. La excrecion y la re- 
absorcion de agua y electrolitos se controlan cuidadosamente 
para alcanzar la homeostasis. Como resultado, los animales son 
capaces de ocupar habitats que presentan una diversidad de desa- 
fios osmoticos. 

Debenas ser capaz de explicar por que las ratas canguro que 
viven en el desierto tienen asas de Henle extremadamente largas, 
en relacion con la talla de su cuerpo. Q 
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PREGUNTAS 

O Comprueba tus conocimientos 

1. ^Cual de las siguientes afirmaciones sobre los peces que viven en 
agua dulce es correcta? 

a. Sus tejidos son isotonicos con respecto a su entorno. Como 
resultado, no requieren un organo especializado para 
mantener el equilibrio hidrico y electrolitico. 

b. Pierden agua en su entorno primariamente a traves de las 
branquias. Reemplazan este agua bebiendo. 

c. El agua entra en las celulas epiteliales de las branquias a 
traves de la osmosis. Los electrolitos abandonan las mismas 
celulas a traves de la difusion. 

d. Tienen celulas especializadas que bombean de manera activa 
Na + y CI" desde la sangre hacia las celulas epiteliales, para 
que los iones puedan ser excretados. 

2. La Na + /K + -ATPasa se encuentra en las celulas epiteliales que 
producen orina u otras excreciones que son hipertonicas en 
relacion a los tejidos. <;Por que? 

a. Para formar una solution hipertonica, los iones o las 
moleculas deben ser transportadas de manera activa a traves 
de su gradiente de concentracion. 

b. Celulas similares a las que se encuentran en la glandula rectal 
del tiburon tiene lugar en muchas otras especies que necesitan 
excretar sal (NaCl). 

c. La bomba de sodio-potasio es la responsable directa del 
movimiento de iones de sodio desde la sangre o los tejidos 
corporales hacia la excrecion de la orina o la sal, en contra 
del gradiente de concentracion. 

d. Normalmente se localizan en la membrana basolateral de 
estas celulas epiteliales, ademas de en otros canales o 
cotransportadores. 



3. En lo que se refiere a la formacion de orina, <;la funcion del 
intestino posterior de los insectos es la mas cercana a cual de las 
siguientes estructuras del rinon de los vertebrados? 

a. Corpusculo renal. 

b. Tubulo proximal. 

c. Asa de Henle. 

d. Tubulos distales y tubo colector. 

4. ^Cual de las siguientes es la secuencia correcta de las regiones de 
la nefrona en lo que respecta al flujo de fluido? 

a. Tubulo distal — > rama ascendente de Henle — > rama 
descendente de Henle — » tubulo proximal — » tubo colector. 

b. Rama ascendente de Henle — > rama descendente de Henle — » 
tubulo proximal — > tubulo distal — > tubo colector. 

c. Tubulo proximal — > rama ascendente de Henle — > rama 
descendente de Henle — > tubulo distal — > tubo colector. 

d. Tubulo proximal — » rama descendente de Henle — » rama 
ascendente de Henle — » tubulo distal — > tubo colector. 

5. <;Cual de las siguientes afirmaciones sobre la funcion del rinon 
no es correcta? 

a. El asa de Henle actua como un intercambiador 
contracorriente, asf que no se requiere energia para mantener 
el gradiente osmotico. 

b. La rama descendente del asa de Henle es altamente 
permeable al agua. 

c. La rama ascendente delgada del asa de Henle es altamente 
permeable a la sal. 

d. La reabsorcion de agua y solutos tiene lugar principalmente 
en el tubulo proximal. 
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6. <iQue efecto tiene la hormona antidiuretica (ADH) en la nefrona? c. Aumenta la permeabilidad al agua del tubo colector. 

a. Aumenta la permeabilidad al agua en la rama descendente d. Disminuye la permeabilidad al agua del tubo colector. 
del asa de Henle. 

b. Disminuye la permeabilidad al agua en la rama descendente >3 ^ ^ ^ < p ^ « , £ ^ ^ b ^ :SBJS3nds3 ^ 
del asa de Henle. 



O Comprueba tu aprendizaje 

1. A las celulas de cloruro de las branquias de los peces a veces se 
las llama celulas mitocondriales debido a su alta densidad en 
mitocondrias. <;C6mo se relaciona la alta densidad mitocondrial 
con el rol funcional de celulas de cloruro? ^Esperanas que otras 
celulas epiteliales relacionadas con el transporte de iones 
contuvieran grandes numeros de mitocondrias? Explfcalo. 

2. A las celulas de cloruro de las branquias de los peces a veces se 
las llama celulas mitocondriales debido a su alta densidad en 
mitocondrias. ^Como se relaciona la alta densidad mitocondrial 
con el rol funcional de celulas de cloruro? <;Esperarfas que otras 
celulas epiteliales relacionadas con el transporte de iones 
contuvieran grandes numeros de mitocondrias? Explfcalo. 

3. <Por que es significativo que las celulas relacionadas en los 
procesos de transporte a menudo tengan microvellosidades? 

4. Este capftulo introdujo un numero de rasgos que ayudan a los 
animales terrestres a reducir la perdida de agua. Estos rasgos 
incluyen la capa de cera que se encuentra en el exoesqueleto de 
los insectos, la habilidad de los insectos de cerrar las aperturas 
de sus poros respiratorios, la excrecion de desperdicios 
nitrogenosos como el acido urico insoluble, y largas asas de 
Henle en el rinon de los mamiferos. Predice como se diferencian 
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estos rasgos en animales que viven en habitats muy humedos 
frente a los que viven en habitats muy secos. <;C6mo 
comprobarias tus predicciones? 

5. En los insectos, el transporte activo de electrolitos en el interior 
de los tubos de Malpighi conlleva la formacion de una preorina 
que es isotonica con respecto a la hemolinfa. En los mamiferos, 
la formacion de la orina empieza con la presion sangumea en el 
corpusculo renal que lleva a la formacion de una preorina 
filtrada que es isotonica con respecto a la sangre. En los 
insectos, la preorina se procesa en el intestino posterior; 

en los mamiferos, la preorina se procesa en el resto de la 
nefrona. ^En que se asemejan lestos en los insectos y en los 
mamiferos? <;En que se diferencian? 

6. Compara y contrasta los tipos de desperdicios nitrogenosos que 
se observan en los animales. Identifica que componente puede 
ser excretado con un mmimo de agua, cual es el mas toxico, y 
que producto de desperdicio se encuentra en los peces, los 
mamiferos y en los insectos. iQue tipo de desperdicio 
nitrogenoso esperarias encontrar producido por embriones en el 
interior de huevos puestos en tierra? 



O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. Examina de nuevo la Figura 42.17 y fijate en que la red de vasos 
sangmneos que recorre las nefronas de los mamiferos esta 
organizada de modo que la sangre fluye a contracorriente en 
relation con el flujo del fluido en el asa de Henle. El agua y los 
electrolitos que salen del asa de Henle y el tubo colector se 
difunden en estos vasos sangmneos y son devueltos al 
organismo. <;Por que es importante para el flujo de sangre la 
reorganization contracorriente? 

2. Has aislado un segmento de la nefrona de la rata y has 
introducido una composition conocida. Cuando comparas el 
fluido recolectado al final del segmento con la solution prueba 
introducida al principio, te das cuenta de que el volumen ha 
disminuido un 30 por ciento y que la concentracion de Na + ha 
disminuido un 30 por ciento, pero la concentracion de la urea se 
ha incrementado un 50 por ciento. <Que procesos son los 
responsables de estos cambios? 

3. En algunas areas del mundo, los encargados del mantenimiento 
de las autopistas hacen un uso extensivo de sal para mantener las 
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carreteras libres de hielo en invierno. Los biologos estan 
preocupados sobre los efectos de esa sal en los organismos 
terrestres y de agua dulce. ^Por que? 

4. El etanol es el ingrediente activo de las bebidas alcoholicas. Uno 
de sus muchos efectos es la inhibition de la elimination de 
hormona antidiuretica (ADH) por parte del cerebro. <;C6mo 
afecta a la formacion de orina la ingesta de etanol? ^Por que las 
personas que ingieren grandes cantidades de etanol sufren 
dolores de cabeza, dolores corporales y otros smtomas de 
deshidratacion? 

En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • guias de estudio online y preguntas • mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 
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Nutricion animal 





Un cocodrilo pequeho acaba de capturar una rana. La mayon'a de los animales obtienen 
los nutrientes ingiriendolos. 



CONCEPTOS CLAVE 

O Los animales necesitan una serie de 
nutrientes para estar sanos, incluso 
aminoacidos especificos,vitaminas y 
elementos,asi como componentes organicos 
que tienen un alto potencial de energia. 

O Los animales se alimentan de una gran 
variedad de productos. En los animales que 
ingieren su comida,existe normalmente una 
correspondencia cercana entre la estructura 
de la boca y la funcion de esas partes de la 
boca que toman la comida y la procesan. 

O La digestion tiene lugar en el tubo digestive 
que esta compartimentado en organos que 
tienen funciones especializadas en la 
digestion de los alimentos, la absorcion de 
los nutrientes y el agua, o en la excrecion 
de los desechos. 

O La falta de homeostasis con respecto a los 
nutrientes como la glucosa y el colesterol 
puede causar enfermedades. 



Los animales tienen dos necesidades basicas para vivir que 
obtienen a partir de otros organismos: la energia qufmica 
necesaria para sintetizar la ATP y los componentes que 
contienen los carbones necesarios para sintetizar las macromo- 
leculas complejas. Son heterotrofos. Comen para vivir. 

Sin embargo, las clases de alimentos que estan disponibles 
para los distintos animales varfan ampliamente y los alimentos 
estan a menudo en peligro de agotarse. Basandonos en estas ob- 
servaciones, es logico predecir que los animales utilizan diferen- 
tes medios para obtener alimentos y que se encuentran bajo una 
seleccion natural profunda para hacer buen uso de los alimentos 
que tienen. <;C6mo obtienen los animales sus alimentos y como 
los procesan? <iQue sustancias de los alimentos se usan como 
nutrientes, y como los seres humanos y otros animales mantie- 
nen niveles apropiados de nutrientes clave en su organismo? 



Si eres como la mayoria de las personas, pensaras probable- 
mente en los tipos de alimentos que comes durante un periodo 
de tiempo dado, pero le dedicaras poco tiempo a pensar sobre 
lo que pasa con los alimentos una vez que estan dentro de ti. A 
medida que una comida se mueve a treves del sistema diges- 
tivo, su composition qmmica y sus caracteristicas ffsicas cam- 
bian radicalmente. Los componentes de los materiales crudos 
estan descompuestos estructural y qufmicamente en compo- 
nentes simples que pueden utilizarse para construir y mantener 
en buen estado las celulas. La comida que entra en la boca 
deben ser reducidas a monomeros que puedan ser absorbidos 
por las celulas y entrar en el torrente sangumeo. El sistema di- 
gestivo es analogo a una refinadora de petroleo o a un aserra- 
dero, donde los enormes y complejos materiales crudos son 
procesados en productos mas pequenos y utiles. 



O Concepto clave Informacion destacada O Para practicar 
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La investigacion sobre la alimentacion y la digestion es fun- 
damental para comprender muchos de los aspectos basicos de 
la anatomfa y la fisiologfa de los animales. 

No obstante, la investigacion sobre la nutricion de los ani- 
males tiene tambien aplicaciones practicas importantes. Por 
ejemplo, este capftulo aborda preguntas como si ciertos nu- 
trientes pueden ser usados para fomentar las funciones atleti- 
cas, y por que la diabetes de tipo II y otras enfermedades rela- 
cionadas con la nutricion estan aumentando en muchas 
poblaciones humanas. Al igual que la nutricion de las plantas 
es fundamental para la productividad de la agricultura y los 
ecosistemas naturales, la nutricion es un componente basico 
de la salud y bienestar de los animales. Empecemos viendo 
que comen los animales para vivir. 



deficits en el total del consumo o en nutrientes especificos. En 
muchas partes del mundo desarrollado, sin embargo, las enfer- 
medades relacionadas con la nutricion estan causadas por un 
exceso de nutrientes. En EE.UU., por ejemplo, la creciente obe- 
sidad, sobre la que se hablara en la Seccion 43.4, puede clasifi- 
carse como el problema de salud publica mas grave. 

Saber cuales son los nutrientes que necesita un individuo y 
en que cantidades constituyen los temas basicos de la investi- 
gacion de la nutricion animal. Sin embargo, determinar las ne- 
cesidades nutricionales no resulta casi nunca sencillo. Para 
ilustrar como los biologos abordan el tema, consideremos en 
primer lugar lo que necesitan los seres humanos para mante- 
ner una buena salud y despues lo que necesitan en el caso es- 
pecial de potenciar la actividad atletica. 



43.1 Necesidades nutricionales 



Los animales obtienen la energfa qufmica y los elementos 
esenciales necesarios que contienen carbono de los hidratos de 
carbono y de las grasas. Las estructuras de los hidratos de car- 
bono y de las grasas se analizaron en los Capftulos 5 y 6; el 
Capftulo 9 detalla como estos componentes se utilizan en la 
smtesis de ATP y de las macromoleculas clave. Pero ademas 
de obtener hidratos de carbono y grasas, los animales necesi- 
tan una serie de nutrientes diferentes. Un nutriente es una 
sustancia que un organismo necesita para vivir. Los alimentos 
se definen como cualquier material que contenga nutrientes. 
Los animales comen una gran variedad de alimentos, y no 
todos tienen las mismas necesidades nutricionales. 

Cuando un animal ingiere suficientes nutrientes para llevar 
a cabo las tareas necesarias del dfa y esta sano, se dice que esta 
en equilibrio nutricional. Las enfermedades aparecen cuando 
un individuo carece de equilibrio nutricional. Entre los seres 
humanos que viven en el mundo en vfas de desarrollo, las en- 
fermedades relacionadas con la nutricion estan causadas por 



Satisfacer las necesidades basicas 

El gobierno de EE.UU. empezo un programa para establecer 
necesidades nutricionales basicas como parte de sus esfuerzos 
belicos durante la Segunda Guerra Mundial. En 1943 el Food 
and Nutrition Board de la National Academy of Sciences 51 " pu- 
blico la primera Recommended Dietary Allowance (RDA). El 
objetivo de la RDA era el de especificar la cantidad de cada nu- 
triente esencial que un individuo debe ingerir para satisfacer 
las necesidades de la mayorfa de las personas sanas. 

O Ademas de obtener energfa qufmica de los hidratos de 
carbono y de otros componentes, los seres humanos necesitan 
varios tipos de nutrientes esenciales diferentes, es decir, nu- 
trientes que no pueden ser sintetizados y deben obtenerse me- 
diante la dieta alimenticia: 

• Las protefnas proporcionan aminoacidos que se utilizan 
para sintetizar los polipeptidos propios del cuerpo y algunas 

*La National Academy of Sciences es un grupo de cientfficos e ingenieros que 
aconsejan al Congreso de EE.UU. sobre temas cientfficos y tecnicos. Su Food and 
Nutrition Board esta formada por biologos especializados en nutricion animal. 



TAB LA 43.1 Vitaminas esenciales (necesarias para los humanos) 

Nombre Fuente en la dieta Funcion Sintomas de su carencia 



Vitamina BJ 
(tiamina 


Legumbres, cereales integrates, 
patatas, cacahuetes 


Formacion de la coenzima en el 
ciclo de Kebrs 


Beriberi (fatiga,trastornos nerviosos, 
anemia) 


Vitamina B 12 


Carne roja, huevos, productos 
lacteos; tambien sintetizados por 
las bacterias del intestino 


Coenzimas en smtesis de las protefnas 
y de los acidos nucleicos; formacion 
de globulos rojos 


Anemia (fatiga y debilidad debido al bajo 
contenido de hemoglobina en la sangre) 


Niacina 


Carne, cereales integ rales 


Componente de las coenzimas 
NAD + yNADP+ 


Pelagra (problemas digestivos, lesiones 
en la piel,trastornos nerviosos) 


Folato 


Verduras verdes, naranjas, nueces, 
legumbres, cereales integrates; 
tambien sintetizados por bacterias 
del intestino 


Coenzima en metabolismos con acidos 
nucleicos y aminoacidos 


Anemia 


Vitamina C 
(acido ascorbico) 


Frutas citricas,tomates, brocoli, 
repollo, pimientos verdes 


Utilizado en smtesis de colageno, previene 
la oxidacion de los componentes de las 
celulas, mejora la absorcion de hierro 


Escorbuto (degeneracion de los dientes 
y encias) 


Vitamina D 


Leche enriquecida,yema de huevo, 
tambien sintetizada en la piel 
expuesta a la luz solar 


Ayuda a la absorcion de calcio y 
fosforo en el intestino delgado 


Raquitismo (deformidades en los huesos) 
en los nihos;debilitamiento de los 
huesos en losadultos 
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TABLA 43.2 Elementos esenciales (necesarios para los seres humanos) 



Nombre 


Fuente en la dieta 


Funcion 


Smtomas de su carencia 


Calcio (Ca) 


Productos lacteos, verduras 
verdes, legumbres 


Formacion de huesos y dientes, sehales 
nerviosas, respuesta muscular 


Perdida de la masa de los huesos, 
crecimiento lento 


Fluor (F) 


Agua fluorizada, marisco 


Mantenimiento de la estructura dental 


Alta frecuencia de caries en los dientes 


Fosforo (P) 


Productos lacteos, carne, cereales 


Formacion de huesos y dientes, 
smtesis de los nucleotidos y ATP 


Debilidad, perdida de hueso 


Hierro (Fe) 


Carne, huevos, cereales integ rales, 
verduras verdes con muchas 
hojas, legumbres 


Cofactor de la enzima; smtesis de la 
hemoglobina y portadores de 
electrones 


Anemia, debilidad 


Magnesio (Mg) 


Cereales integrales, verduras verdes 
con muchas hojas 


Cofactor de la enzima 


Trastornos nerviosos 


Magnesio (Mg) 


Cereales integrales, verduras verdes 
con muchas hojas 


Cofactor de la enzima 


Desordenes nerviosos 


Yodo (1) 


Sal yodada, algas, marisco 


Componente de las hormonas tiroides, 
tiroxina yT 3 


Bocio (aumento de la glandula tiroides) 



veces se oxidan para proporcionar energfa. De los 21 ami- 
noacidos que se necesitan para fabricar protefnas, podemos 
sintetizar 12. Los otros deben obtenerse de los alimentos y 
se conocen como aminoacidos esenciales. 

• Las vitaminas son componentes organicos vitales para la 
salud, necesarios solo en pequenas cantidades. Desempe- 
nan una gran variedad de funciones; algunas ejercen como 
coenzimas en reacciones importantes. La Tabla 43.1 enu- 
mera algunas de las vitaminas por las que se han realizado 
los RDA, anota sus funciones e indica los problemas que se 
originan si no se encuentran en la dieta. 

• Los electrolitos son iones inorganicos que influyen en el 
equilibrio osmotico y son necesarios para el funcionamiento 
de una membrana normal. Sodio (Na + ), potasio (K + ) y clo- 
ruro (Cl~) son los iones principales del organismo. 

• Los nutrientes esenciales incluyen tambien sustancias inor- 
ganicas que desempenan una gran variedad de funciones 
que no realizan los electrolitos, a menudo porque son com- 
ponentes importantes de los cofactores de las enzimas o 
materiales estructurales (vease Tabla 43.2). Algunos, como 
el calcio y el fosforo, se necesitan en cantidades relativa- 
mente grandes. Otros, como el hierro y el magnesio, se ne- 
cesitan en pequenas cantidades. 

En EE.UU., la comida preparada debe satisfacer los valores 
del RDA (Figura 43.1 ). En muchos casos, la etiqueta debe tam- 
bien facilitar informacion sobre la cantidad de energfa qufmica 
disponible en la comida. En nutricion, la caloria es la unidad de 
energfa. Si una unica porcion de comida contiene 150 calorfas, 
150 kilocalonas (Kcal) de energfa se liberan cuando los alimen- 
tos estan completamente oxidados por las celulas. (Aun asf, es 
importante darse cuenta de que los organismos no extraen casi 
nunca todas las calorfas potencialmente disponibles, porque los 
alimentos no se digieren completamente.) 

La mayor parte de la energfa de los alimentos se halla en 
forma de hidratos de carbono y grasas, que son compuestos de 
carbono con un alto potencial de energfa (vease Figura 5.9). 
Debido a que las grasas y otros lfpidos contienen mas enlaces 



C — H que los hidratos de carbono como el almidon y el azu- 
car, los lfpidos proporcionan mas del doble de energfa por 
gramo. Los lfpidos producen 9 Kcal por gramo cuando estan 
completamente oxidados, frente a las 4 Kcal/g de los hidratos 
de carbono y las protefnas. 

Los RDA cambian frecuentemente a medida que las inves- 
tigaciones avanzan. En muchos casos, los miembros del Food 
and Nutrition Board son cautos al hacer recomendaciones, 
debido a la falta de datos fiables. El estudio de las necesidades 
de nutrientes en los seres humanos es diffcil. Los tipos de ex- 
perimentos de los que se podrfa obtener mas informacion 
asignarfan dietas diferentes controladas cuidadosamente a va- 
rios grupos de sujetos. No obstante, algunas de estas dietas 
podrfan dar lugar a enfermedades, por lo que son poco eticas. 

Informacion nutricional 

Peso de 1 rebanada (69 g) 
Porciones por paquete unas 9 

Cantidad por racion 

% Valor diario* 

Gr asa total 3 g 5%_ 



Grasa saturada 1 ,5 


8% 


Grasas no saturadas 0 g 


Colesterol 5 mg 


2% 


Sodio 270 mg 


11% 


Hidratos de carbono totales 21 g 


7% 


Fibra dietetica 2 g 


6% 



Azucares 3 g 

Protefnas 7 g 

VitaminaA4% • Vitamina C 0% 
Calcio 10% • Hierro 4% 

* Los porcentajes de valores diarios estan basados en una 
dieta de 2.000 calorfas. Sus valores diarios pueden ser mayo- 
res o menores dependiendo de sus necesidades caloricas. 

Calorias: 2,000 2,500 

Grasas totales Menos de 65 g 80 g 

Grasas saturadas Menos de 20 g 25 g 

Colesterol Menos de 300 mg 300 mg 

Sodio Menos de 2.400 mg 2.400 mg 

Hidratos de carbono totales 300 g 347 g 

Fibra dietetica 25 g 30 g 

Calorfas por gramo: 

Grasas 9 • Hidratos de carbono 4 • Protefnas 4 

FIGURA 43.1 Etiqueta nutricional de un paquete de comida. 

Una etiqueta de una pizza congelada. 
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Como resultado, los investigadores dependen de estudios ob- 
servacionales que documentan la salud de la gente cuyos nive- 
les de consumo de nutrientes especfficos se conocen. 

Los cientfficos que publican los RDA recuerdan constante- 
mente al publico que una dieta equilibrada satisface todas las 
necesidades nutricionales. En la gran mayoria de los casos, los 
suplementos nutricionales no son necesarios. Y si se abusa de 
varios tipos de suplementos nutricionales, pueden aparecer 
problemas de salud. Una excepcion importante a esta regla es 
que algunas mujeres pueden necesitar tomar suplementos de 
hierro como recomendacion de su medico. Esto se debe a que 
la hemoglobina, la protefna que transporta el oxfgeno en la 
sangre, contiene hierro, y grandes cantidades de hierro se pier- 
den durante la menstruacion. 

^Pueden mejorar la nutricion 
las actividades atleticas? 

Los RDA identifican los nutrientes que la mayoria de las perso- 
nas necesitan para estar sanas y las cantidades que son necesa- 
rias para mantener el equilibrio nutricional. Estas recomenda- 
ciones se dirigen a las personas con necesidades y actividades 
normales. <;C6mo determinan los investigadores las necesidades 
nutricionales para circunstancias excepcionales? Y <;bajo que 
circunstancias pueden los biologos realizar una aproximacion 
experimental para evaluar las necesidades nutricionales? 

Para responder a estas preguntas, tomemos en cuenta las 
investigaciones realizadas con atletas. Estas personas realizan 
cantidades extraordinarias de ejercicio fisico. <iQue nutrientes 
necesitan para realizar estas actividades a un nivel Optimo? 

Un investigador interesado en las necesidades nutricionales 
de los atletas puede realizar varios tipos de experimentos. A 
medida que se proporciona a los sujetos experimentales una 
dieta que cubre los RDA y se utilizan las dosis seguras de 
compuestos experimentales, los estudios deberfan poder en- 
contrar pautas ericas aceptables. 

En 1967 Jonas Bergstrom y sus colaboradores publicaron un 
experimento clasico sobre las investigaciones nutricionales. Es- 
taban interesados en la resistencia atletica de deportistas como 
esquiadores de fondo, ciclistas y corredores de largas distancias. 
En ese momento, la mayoria de los investigadores apoyaron la 
hipotesis de que los acidos grasos, los lfpidos que estan forma- 
dos por una cadena de hidrocarbonos vinculada a un grupo de 
carboxilo (COOH— ), proporcionaban el combustible necesario 
para una gran labor fisica o actividad atletica. Esta hipotesis era 
logica, ya que los acidos grasos aportan mas del doble de ener- 
gfa que los hidratos de carbono en una base por gramo. 

El glucogeno es una molecula de almacenamiento de energfa 
importante en los animales. Recuerda del Capftulo 5 que el glu- 
cogeno es un polisacarido formado por moleculas de glucosa, y 
del Capftulo 9 que la glucosa es el compuesto preferente para 
empezar la production de ATP a traves de la respiration celular. 
La mayoria del glucogeno del organismo esta almacenado en los 
musculos esqueleticos y en el hfgado. Durante la realization de 
ejercicio, el glucogeno esta descompuesto en forma de glucosa. 
Las celulas musculares utilizan la glucosa que se libera de los 
ATP fabricados; la glucosa del higado entra en el torrente san- 
gufneo y se reparte entre todas las celulas que estan trabajando. 



Basandose en estas observaciones, Bergstrom y sus colabo- 
radores lanzaron la hipotesis de que la capacidad de una per- 
sona para correr, esquiar o ir en bicicleta rapido y durante 
mucho tiempo podrfa depender principalmente de la cantidad 
de glucogeno almacenado en el organismo, en vez de depen- 
der de la cantidad de acidos grasos. El equipo predijo tambien 
que una dieta rica en hidratos de carbono maximizarfa la can- 
tidad de glucogeno almacenado. 

Para comprobar estas hipotesis, los biologos establecieron 
el experimento resumido en la Figura 43.2.Nueve estudiantes 
voluntarios empezaron a seguir una dieta mixta de hidratos de 
carbono, grasas y protemas durante un dfa. Despues de que los 
investigadores extrajeran una pequena muestra del musculo de 
la pierna de cada voluntario para medir la cantidad de almace- 
naje de glucogeno, los voluntarios se montaron en bicicletas 
con el mismo ritmo de trabajo relativo hasta que estuvieron 
agotados. Durante el ejercicio, los biologos extrajeron mues- 
tras de sangre de cada estudiante en intervalos regulares para 
comprobar la concentracion de la glucosa de los voluntarios. 

Seis estudiantes cambiaron entonces a una dieta rica en gra- 
sas y protemas durante tres dfas. Los otros tres estudiantes 
cambiaron a una dieta rica en hidratos de carbono. Despues de 
que los investigadores comprobasen las reservas de glucogeno 
de los voluntarios, los nueve voluntarios se montaron de nuevo 
en una bicicleta estatica hasta acabar agotados mientras se re- 
gistraban sus niveles de glucosa en sangre. Finalmente, los vo- 
luntarios cambiaron su dieta durante un periodo de tres dfas: 
las seis personas que habfan seguido una dieta rica en grasas y 
protemas cambiaron a una dieta rica en hidratos de carbono; 
los tres estudiantes que habfan seguido una dieta rica en hidra- 
tos de carbono cambiaron a una dieta rica en grasas y protef- 
nas. Para concluir el experimento, tras registrar sus reservas de 
glucogeno, los nueve voluntarios se montaron en una bicicleta 
estatica hasta acabar agotados a medida que se controlaba su 
concentracion de glucosa en sangre. 

Los disenos experimentales fueron controlados de forma 
efectiva por dos factores potencialmente complicados: (1) 
cada voluntario habfa seguido los tres tipos de dietas, por lo 
que el resultado del experimento no se debio a un ejemplo 
parcial; y (2) ambos grupos de voluntarios siguieron los dos 
tipos de dietas experimentales en un orden distinto, para com- 
probar la hipotesis de que la secuencia de las clases de alimen- 
tos ingeridos podrfan afectar a los resultados. 

La parte izquierda del grafico del apartado Resultados de la 
Figura 43.2 traza la cantidad de glucogeno presente en el mus- 
culo de la pierna f rente al « tiempo de trabajo », la cantidad de 
tiempo que cada voluntario fue capaz de montar en bicicleta 
despues de consumir cada tipo de dieta. (Cada lfnea representa 
a una persona, y el color de cada dato indica la dieta que la per- 
sona ingirio antes de la prueba.) Recuerda que en cada caso, 
tanto la cantidad de glucogeno almacenado como el tiempo de 
trabajo era mucho mas alto despues de que las personas hubie- 
sen comido una dieta rica en hidratos de carbono. Ahora exa- 
mina la parte derecha del grafico en el apartado Resultados de 
la figura, que traza los cambios en los niveles de glucosa en san- 
gre que tienen lugar en uno de los individuos cada vez que 
monta en bicicleta. Estos datos apoyan tambien la hipotesis de 
que una dieta rica en hidratos de carbono ayuda a conseguir un 
rendimiento optimo en las actividades. 



Capitulo43 Nutricion animal 961 



Experimento 



Pregunta: 6Que tipos de dietas optimizan el rendimiento en deportes de resistencia? 

Hipotesis: Las dietas ricas en hidratos de carbono llevaran a tener un rendimiento mas alto de lo normal que las dietas ricas en proteinas y 
grasas, maximizando el almacenamiento de glucogeno. 

Hipotesis nula: No hay diferencias en el rendimiento en funcion de la dieta. 

Diseno del experimento: 

1. Empezar con nueve voluntaries, dividirlos en dos grupos. 

2. Asignar a los voluntaries los siguientes tres tipos de dieta: 

^ Dieta mixta normal: mezcla de hidratos de carbono, proteinas y grasas (2.800 kcal en total) 

O Dieta de proteinas y grasas: 1 .500 kcal de proteinas, 1 .300 kcal de grasas 

O Dieta de hidratos de carbono: 2.300 kcal de hidratos de carbono, 500 kcal de proteinas 

3. Cada grupo seguira los tres tipos de dieta durante uno a tres dias, en un orden diferente. 

4. Despues de haber seguido las tres dietas, los voluntaries realizaran una prueba de rendimiento: montar en bicicleta hasta quedar agotados. 

Prediccion: Los almacenamientos de glucogeno y la resistencia seran mejores despues de que el voluntario haya comido la dieta de hidratos de carbono 
antes de la prueba de la bicicleta. 

Prediccion de la hipotesis nula: No habra diferencias en el almacenamiento de glucogeno ni en la resistencia en funcion de la dieta que preceda a la prueba. 



Resultados: 




Glucogeno (g/100 g de musculo) Minutos pedaleando 



Conclusion: Los individuos alcanzan un mejor rendimiento despues de comer una dieta rica en hidratos de 
carbono, mas que despues de comer una dieta normal o una dieta rica en proteinas y grasas. 



FIGURA 43.2 Experimento que evidencia que los hidratos de carbono mejoran el rendimiento en los deportes de resistencia. 

O PREGUNTA ^Por que los investigadores fueron cuidadosos a la hora de proporcionar la misma cantidad de energia, en kilocalori'as, a cada dieta? 



Los experimentos posteriores, desarrollados en diferentes 
laboratories del mundo entero, confirmaron que las activida- 
des en deportes de resistencia estan potenciadas gracias a una 
dieta rica en hidratos de carbono. <;La ingesta de glucosa o de 
otros hidratos de carbono justo antes de una carrera mejor a 
tambien el rendimiento en las actividades? Un riguroso con- 
junto de estudios no ha podido apoyar esta hipotesis. El con- 
senso actual entre las investigaciones nutricionales es que la 
ingesta de azucar justo antes de una competicion reduce en 
realidad el rendimiento en las actividades. 

Los experimentos que se llevaron a cabo con estudiantes 
voluntarios revolucionaron los metodos de entrenamiento 
para las pruebas de resistencia de los atletas de todo el 
mundo. El regimen dietetico conocido como carga de hidratos 
de carbono, basado en comer grandes cantidades de hidratos de 
carbono entre uno y tres dias antes de un evento, es ahora una 



parte rutinaria de la preparacion de una carrera de resistencia 
para atletas como corredores de maratones, triatletas, nada- 
dores de largas distancias y esquiadores de fondo. 

43 .2 Obtencion de alimentos: estructura 
y funcion de las piezas bucales 

Los animales son heterotrofos. En lugar de hacer su propia 
comida como las plantas, los animales obtienen la energia y 
los nutrientes que necesitan de otros organismos. La cuestion 
es <:c6mo? 

Como se comento en los Capftulos 32 y 34, algunos anima- 
les obtienen los alimentos que necesitan filtrando particulas sus- 
pendidas o por la absorcion directa de su entorno. Los suspen- 
si'fovoros, como las esponjas o las lombrices, filtran pequenos 
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Estas espesies 
de peces ciclidos 
comen invertebrados 
pequenos 





FIGURA 43.3 Cientos de especies de ciclidos viven en los lagos 
del este de Africa. Los ciclidos de los lagos son famosos por su 
diversidad de especies, colorido espectacular y la diversidad de 
fuentes alimenticias que aprovechan. 

organismos, o trozos de restos organicos del agua por medio de 
cilios u otras estructuras. La mayoria de las especies que absor- 
ben los nutrientes directamente son endoparasitos, lo que signi- 
fica que viven dentro del cuerpo de otro individuo. Pero la 
mayor parte de los animales son alimentadores en masa: cazan 
y manipulan pedazos de alimentos utilizando piezas bucales 
como la mandibula y los dientes, los picos u organos especiali- 
zados en inyectar toxinas. 

Los tipos de alimentos que los animales recolectan abarcan 
desde soluciones espesas en cuerpos descompuestos hasta semi- 



llas duras. Dada la diversidad de fuentes alimenticias que los 
animales explotan, no es sorprendente que existe una gran va- 
riedad de estructuras de la boca implicadas en la captura y pro- 
cesamiento de alimentos. La seleccion natural ha ajustado la es- 
tructura de las partes de la boca de los animales a su funcion de 
obtener alimentos. Los lobos tienen dientes caninos grandes 
que se encargan de desgarrar la carne; los caballos tienen mola- 
res grandes y pianos que trituran los componentes duros de las 
plantas de forma efectiva (vease el Capftulo 32). 

A continuacion estudiaremos la correlation entre el ta- 
mano y la forma de las partes de la boca y el tamano y la 
forma de las fuentes alimenticias, analizando la estructura y 
la funcion de las mandibulas y de los dientes en el que podna 
ser el linaje mas diverso entre los vertebrados: los peces cicli- 
dos de Africa (Figura 43.3). 

Los peces ciclidos que viven en los lagos del este de Africa 
son un ejemplo espectacular de la radiation adaptativa, la di- 
versification de un unico linaje ancestral dentro de muchas es- 
pecies, cada una de las cuales vive en un habitat distinto o de- 
sarrolla un metodo de alimentacion diferente (vease el 
Capftulo 27). El lago Victoria, por ejemplo, es el hogar de 300 
ciclidos endemicos, es decir, las especies que no viven en nin- 
guna otra parte. La mayona se alimentan de algo espetifico, 
pero como grupo explotan casi todos los recursos alimenticios 
del lago: organismos de plancton, algas con forma de corteza, 
algas que parecen hojas, huevos, escamas de peces, aletas de 
peces, peces en general, plantas, insectos y caracoles. 

<:C6mo puede un grupo de especies relacionadas de forma 
tan cercana aprovechar tantos tipos de comida diferentes? 



(a) La mandibula faringea (garganta) se encuentra detras de la mandibula oral. 



Los ciclidos pueden usar 
su mandibula faringeal 
para morder porque: 

1. Su mandibula faringeal 
superior se conecta con 
la calavera y... 

2. Los musculos (lineas azules) 
pegados a la mandibula inferior 
permiten que se muevan hacia 
arriba y hacia abajo, al contrario 
que la mandibula superior. 




FIGURA 43.4 Los ciclidos que viven en los lagos tienen 
mandibulas fanngeas que hacen el proceso de 
alimentacion especialmente eficiente. 

O EJERCICIO En el apartado (a), indica donde se 
encuentran los dientes situados en el apartado (b). 
Etiqueta la mandibula oral en el craneo del apartado (a). 



(b) Los dientes de las mandibulas fanngeas vanan entre las especies de ciclidos y se correlacionan con el tipo de comida que ingieren. 



. Caracoles aplastados 
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Para responder a esta pregunta, los biologos senalan a una es- 
tructura llamada mandfbula faringea. Muchas especies de 
peces tienen mandfbulas farfngeas (gargantas) situadas debajo 
de la mandfbula oral normal (boca). Los peces que no son cf- 
clidos usan sus mandfbulas farfngeas para que la comida baje 
por la garganta, pero los cfclidos pueden tambien utilizar las 
suyas para morder. Esto es posible debido a que la mandfbula 
farfngea superior esta sujeta al craneo en los cfclidos, y por- 
que los musculos de sus mandfbulas farfngeas inferiores per- 
miten que esta se mueva de manera opuesta a la mandfbula 
superior (Figura 43.4a). 

Ademas de aportar un segundo conjunto de mandfbulas 
con dientes que hacen que el proceso de alimentacion sea mas 
efectivo, las mandfbulas farfngeas de los peces cfclidos pro- 
porcionan un conjunto extra de estructuras con forma de 
dientes. Las protuberancias en las mandfbulas farfngeas de los 
cfclidos varfan en forma y en tamano. La estructura de estos 
« dientes » esta correlacionada con tareas como romper las 
conchas de los caracoles, desgarrar la carne o comprimir 
las algas (Figura 43.4b). Estas observaciones se anaden a un 
gran corpus de pruebas que apoyan un modelo general en la 
evolution animal: O las partes de la boca se han diversificado 
como respuesta a la selection natural para aprovechar la diver- 
sidad de los recursos alimenticios. La estructura de la mandf- 
bula, dientes, y otras partes de la boca esta correlacionada con 
su funcion en la recogida y el procesamiento de alimentos. 



433 £C6mo se digieren y absorben 
los nutrientes? 



Los animales ingieren casi todos los tipos de alimentos conce- 
bibles. Sin embargo, la ingesta es solo el primero de los cuatro 
procesos necesarios para obtener energfa. Para que un animal 
este vivo, a la ingesta deber seguir la digestion, la absorcion y 
la elimination de desperdicios. 

La digestion es la descomposicion de alimentos en piezas lo 
suficientemente pequenas para que permitan que se produzca la 
absorcion (el consumo de iones y moleculas especfficas que ac- 
tuan como nutrientes). La digestion es un proceso clave en los 
animales que ingieren sus alimentos, ya que, al contrario que 
las plantas, los organismos unicelulares y varios tipos de para- 
sitos, los animales no obtienen nutrientes como moleculas indi- 
viduales. En su lugar, estos lo toman en paquetes de alimentos 
que deben ser descompuestos en piezas pequenas. Los nutrien- 
tes tienen que extraerse de las pequenas piezas y los desperdi- 
cios deben eliminarse. <;C6mo y donde tiene lugar este proceso? 

La digestion tiene lugar en un canal llamado tubo diges- 
tivo, tambien conocido como canal alimenticio (literalmente 
«nutritivo») o tracto gastrointestinal (GI). Como muestra la Fi- 
gura 43.5, el tubo digestivo tiene dos aperturas: empieza en la 
boca y termina en el ano. El interior de este tubo comunica di- 
rectamente con el exterior por medio de estas aperturas. En los 



El aparato digestivo: 



1 . Boca 



Procesador mecanico y quimico 
(mastica trozos pequenos de alimentos; 
la saliva digiere los hidratos de carbono) 



2. Esofago 

Transporta los alimentos 



3. Estomago 



Procesador mecanico y quimico 
(digiere proteinas) 



4. Intestino delgado 

Procesa y absorbe quimicos (digiere 
proteinas, grasas, hidratos de carbono; 
absorbe nutrientes y agua) 



5. Intestino grueso 

Absorbe el agua y forma heces 



6. Recto 

Contiene las heces 



7. Ano 




Organos accesorios: 



Glandulas salivares 

Segregan enzimas que 
digieren los hidratos de 
carbono; proporciona 
una mucosa lubricante 

Hfgado 

Segrega moleculas 
necesarias para la 
digestion o para las 
grasas 



Vesicula biliar 

Almacena las 
secreciones del 
hfgado; las vacfa en 
el intestino delgado 

Pancreas 

Segrega enzimas y 
otros materiales 
dentro del intestino 
delgado 



Elimina las heces 

FIGURA 43.5 El sistema digestivo (canal alimenticio) y los organos accesorios. El aparato digestivo es un tubo 
que va desde la boca hasta el ano. Las glandulas salivares, el hfgado, la vesicula biliar y el pancreas no son parte del 
propio tracto. En su lugar, estos segregan materiales dentro del tubo en momentos especificos. 
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embriones, deriva del tubo profundo que se forma como celu- 
las invaginadas durante la gastrulacion (vease el Capftulo 22). 

Un tubo digestivo con forma de tubo tiene tres ventajas 
principales. Primero, la digestion de los componentes del inte- 
rior del tracto permite que los animales ingieran grandes tro- 
zos de alimentos. Segundo, procesos qmmicos y ffsicos dife- 
rentes pueden separarse dentro del tubo digestivo, por lo que 
suceden de forma independiente y en una secuencia ordenada. 

El estomago, por ejemplo, proporciona un ambiente acido 
para la digestion. Los materiales se trasladan desde ahf hasta 
el intestino delgado, donde las enzimas estan especializadas 
para funcionar en entornos alcalinos. En tercer lugar, un tubo 
digestivo con forma de tubo proporciona un flujo de alimen- 
tos en una direction y permite que los desperdicios salgan del 
cuerpo por el ano. 

Sin embargo, el tubo digestivo es solo una parte de todo el 
sistema digestivo. Varios organos vitales y glandulas estan co- 
nectados con el tubo digestivo. Estas estructuras aportan enzi- 
mas digestivas y otros productos para partes especfficas del 



tracto, como las glandulas salivares, el higado, la vesicula bi- 
liar y el pancreas (vease la Figura 43.5). 

Antes de analizar en detalle la funcion de cada componente 
del sistema digestivo, tengamos en cuenta los cambios genera- 
tes que sufren los alimentos en su paso por el tubo digestivo. 
En esta primera aproximacion y en la exposition detallada 
que le sigue, los seres humanos serviran de especie modelo, 
simplemente porque se conoce mucha information sobre la 
digestion humana. 

La digestion comienza con la actividad dental de desgarrar 
y triturar. Al masticar se reduce el tamano y se ablandan las 
partfculas de los alimentos. En el hombre, la descomposicion 
mecanica de alimentos aumenta al cocinarlos y gracias al em- 
pleo de utiles como cuchillos. De hecho, la invention de uten- 
silios para cortar y de cocina ayudan a que sea mas facil mas- 
ticar los alimentos, lo que constituye la principal hipotesis 
para explicar por que la media del tamano de los dientes ha 
disminuido a un ritmo constante durante los ultimos millones 
de anos de evolution humana. 



i 



Hidratos de carbono 



1 . Boca 

2. Esofago 

3. Estomago 



4. Intestino delgado 



. Amilasa 
salivar 




. oc-amilasa 
pancreatica 



Monosacaridos Disacaridos 



Lumen 

del intestino ( azucares simples) Trisacaridos 
delgado 



embrana celular de la celula epitelial 



Epitelio del 
intestino delgado 



FACILITA 

LA DIFUSION Y 

EL TRANSPORTE 



Monosacaridos 




FACILITAN 
LA DIFUSION 



Lipidos 



. Lipasa 
de la lengua 



Polipeptidos 



. Sales biliares 
y lipasa 
pancreatica 



Pepsina 



Tripsina 

Quimotripsina 

Elastasa 

Carboxipeptidasa 



Monogliceridos 
Acidos grasos 



DIFUSION 



4 



Peptidos 
pequenos 
Aminoacidos 



Monogliceridos 
Acidos grasos 

i 

Trigliceridos 

Quilomicrones 
(globulos cubiertos 
por proteinas) 

EXOCITOSIS 



FACILITAN 

LA DIFUSION Y 

EL TRANSPORTE 



Aminoacidos 



FACILITAN 

LA DIFUSION Y 

EL TRANSPORTE 



Al torrente sanguineo 



A los vasos linfaticos, despues 
al torrente sanguineo 



Al torrente sanguineo 



FIGURA 43.6 Los hidratos de carbono, los lipidos y las proteinas son procesados en una serie de pasos.Tres tipos 
de macromoleculas entran en el sistema digestivo (parte superior del diafragma). A medida que pasan por el tubo 
digestivo, son descompuestas por diferentes enzimas. Los azucares simples, los acidos grasos y los aminoacidos entran 
entonces en las celulas epiteliales en el intestino delgado y son transportados al torrente sanguineo. 
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O La Figura 43.6 resume los cambios qmmicos que tienen 
lugar a medida que los alimentos se mueven por el tubo diges- 
tive La descomposicion mecanica de hidratos de carbono em- 
pieza en la boca, a traves de enzimas que estan en la saliva. 
Los procesos qmmicos continuan en el estomago y se comple- 
tan en el intestino delgado. 

Cada uno de los tres tipos principales de macromoleculas 
(hidratos de carbono, lipidos y protemas) deben ser descom- 
puestos durante la digestion. Las moleculas pequenas que re- 
sultan de la digestion de estas macromoleculas son absorbidas 
en el intestino delgado, junto con agua, vitaminas e iones. En 
el intestino grueso, o colon, se absorbe mas agua. El resultado 
son las heces, que son finalmente excretadas. 

Para los humanos que estan sanos, cada paso en este pro- 
ceso se debe completar correctamente. Los problemas en el 
tubo digestivo pueden llevar a ardores, ulceras, nauseas, estre- 
nimiento y otras enfermedades. La diarrea es la mas grave, ya 
que mata a mas de 4 millones de ninos cada ano. Debido a que 
la digestion es muy importante para comprender como traba- 
jan los animales, analicemos cada paso de forma mas detallada. 

La boca y el esofago 

Si tienes una galleta salada en la boca durante mucho tiempo, 
empezara a saber dulce. Esta sensacion se tiene porque las 
moleculas de almidon que estan en la galleta son hidrolizadas 
como maltosa por una enzima que esta en la saliva. La mal- 
tosa es un disacarido que se derrama en el intestino delgado 
para formar dos moleculas de glucosa. 

La descomposicion del almidon fue en realidad la primera 
reaccion de enzimas catalizadas descubierta. A principios del 
siglo xix varios investigadores se dieron cuenta de que un 
componente de varios extractos de plantas digeria almidon; 
en 1831 se descubrio este proceso en la saliva humana. La en- 
zima responsable se conoce como amilasa. La amilasa es una 
de las enzimas mas estudiadas; en los animales es el cataliza- 
dor mas importante para descomponer hidratos de carbono. 
La amilasa parte enlaces que liberan maltosa proveniente del 
almidon, glucogeno y otros polmieros de glucosa. 

No obstante, la amilasa no es el unico ingrediente impor- 
tante de la saliva. Las celulas de la lengua sintetizan y segregan 
una enzima llamada lipasa, que comienza la digestion de lipi- 
dos. En concreto, la lipasa de la lengua producida en la boca 
empieza rompiendo trigliceridos en acidos grasos y monoglice- 
ridos (vease el Capftulo 6). Las glandulas salivares de la boca 
tambien liberan agua y glucoprotemas llamadas mucinas. 
Cuando las mucinas entran en contacto con el agua, forman la 
sustancia viscosa conocida como mucosa. La combination de 
agua y mucosa hace que los alimentos sean mas blandos y lo 
suficientemente escurridizos como para ser tragados. 

Una vez que se tragan los alimentos, entran en un tubo 
muscular llamado esofago, que conecta la boca con el esto- 
mago. Los alimentos son impulsados para que bajen por el 
esofago por una ola de contracciones musculares llamada mo- 
vimientos peristalticos. Unos seis segundos despues de ser 
tragados, los alimentos alcanzan la parte inferior del esofago. 
Como los materiales se mueven de una manera activa a lo 
largo del esofago, puedes tragar incluso cuando tu boca esta 





1. Musculos 
circulares 
que oprimen 
el esofago detras 
de los alimentos 



2. Despues, los 
musculos 
longitudinales se 
contraen, alargando 
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FIGURA 43.7 En el esofago, los movimientos peristalticos 
transportan los alimentos hacia el estomago. Se alternan 
contracciones de los musculos circulares y longitudinales en la 
pared del esofago que oprimen el lumen del esofago cuando ha 
pasado el alimento y expanden el lumen para empujarlo. La ola de 
contracciones empieza en el final oral del esofago e impulsa los 
alimentos hacia el estomago. 

mas baja que tu estomago, como por ejemplo cuando estas in- 
clinado para beber de un riachuelo. <;C6mo ocurren los movi- 
mientos peristalticos? 

La respuesta a esta pregunta empieza a surgir cuando los es- 
tudios anatomicos establecieron que el tercio superior del eso- 
fago esta formado por un musculo esqueletico, el tercio infe- 
rior esta compuesto por un musculo liso, y el tercio medio 
contiene una mezcla de ambos tipos de musculos. Al cortar 
nervios esperificos en animales experimentales, los investiga- 
dores establecieron que los movimientos peristalticos del ter- 
cio superior del esofago tienen lugar cuando una serie de celu- 
las nerviosas que se originan en la base del cerebro envfan 
senales electricas en una secuencia precisa. Cada uno de estos 
nervios concluye en un musculo esqueletico en una parte dife- 
rente a lo largo del esofago. Algunos de estos musculos envuel- 
ven el esofago; otros se encuentran en toda su longitud. Como 
respuesta a las senales nerviosas, los musculos se contraen o se 
relajan de forma coordinada (Figura 43.7). De este modo, una 
ola de contracciones musculares propagadas por debajo del 
tubo impulsa la masa de alimentos hacia delante. La action de 
los musculos nerviosos no es el resultado de una election cons- 
ciente. El sistema es reflejo, una reaccion automatica a un esti- 
mulo, que esta impulsada por el acto de tragar. 

Incluso despues de decadas de experimentos, el mecanismo 
de los movimientos peristalticos en el tercio inferior del eso- 
fago aun no se conoce bien. Los investigadores pueden indu- 
cir los movimientos peristalticos normales en esta section del 
esofago en ausencia del estimulo de los nervios del cerebro o 
de la medula espinal. Basandose en estos resultados, la mayo- 
ria de los investigadores estan de acuerdo en que los movi- 
mientos peristalticos en la parte inferior del esofago estan co- 
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FIGURA 43.8 El estomago es una bolsa muscular del tubo 
digestive El estomago encierra un entorno acido. Las contracciones 
musculares mezclan los alimentos y los descomponen en fragmentos 
pequenos. 

ordinados al menos en parte por celulas que estan en la pared 
del propio tubo. Sin embargo, todavfa se tiene que alcanzar 
un conocimiento mas completo del mecanismo. 

El estomago 

Aunque en el esofago se desarrolla una parte muy pequena de 
la digestion, o incluso ninguna, la situacion cambia radical- 
mente cuando los alimentos llegan al estomago. Los primeros 
estudios anatomicos mostraron que el estomago es una fuerte 
bolsa muscular del tubo digestivo, asegurada en ambos finales 
por unas valvulas llamadas esfmteres (Figura 43.8). Cuando 
una comida llena el estomago, las contracciones musculares re- 
sultantes al agitarse mezclan los contenidos y reducen los ali- 
mentos a una consistencia uniforme y una concentration solu- 
ble, u osmolaridad. Una cantidad de descompuestos mecanicos 
de alimentos ocurren tambien como respuesta a estas agitacio- 
nes. La otra funcion principal del estomago es la digestion par- 
cial de protemas. 

En comparacion con el entorno de la boca o del esofago (o 
en cualquier otro tejido), el lumen del estomago es altamente 
acido. Las investigaciones de finales del siglo xvm y principios 
del xix documentaron este hecho con el analisis del vomito o los 
componentes de las esponjas que se habfan atado a cuerdas, ex- 
traidas y devueltas a su entorno. A principio del siglo xix los 
quimicos fueron capaces de documentar que el acido predomi- 
nante del estomago es el acido clorhfdrico (HC1). 

No mucho tiempo despues, un doctor llamado William Be- 
aumont establecio que la digestion tiene lugar en el estomago. El 
llego a esta conclusion a traves de una serie extraordinaria de 
experimentos realizados con un joven llamado Alexis St. Mar- 
tin. En 1822, cuando St. Martin tenia 19 anos, se disparo acci- 
dentalmente una escopeta en su abdomen. A pesar de sus repeti- 
dos intentos, Beaumont no fue capaz de cerrar el orificio del 



estomago de St. Martin. Finalmente Beaumont inserto un pe- 
queno tubo por la apertura; el tubo se quedo en el cuerpo de St. 
Martin durante el resto de su vida. (Hoy, los biologos insertan 
tubos dentro de varias partes del tubo digestivo de vacas u ove- 
jas para estudiar como digieren estos animales los diferentes 
tipos de alimentos.) Con el tubo en este lugar, Beaumont pudo 
atar una cuerda a pequenas porciones de carne o verduras, in- 
serto la comida directamente dentro del estomago de St. Martin, 
y la saco despues de varios intervalos. Beaumont pudo extraer el 
liquido del estomago y observar como este jugo gastrico actua 
en los alimentos in vitro. Sus experimentos mostraron que los 
jugos gastricos digieren los alimentos, especialmente la carne. 

Theodor Schwann purifico mas tarde la enzima responsable 
de digerir protemas en el estomago y la llamo pepsina. Debido 
a que destruye las protemas, los biologos plantearon la hipote- 
sis de que la pepsina debfa de ser sintetizada y almacenada en 
las celulas mientras se halla en una forma inactiva, de lo contra- 
rio matarfa las celulas donde esta sintetizada. En 1870 un bio- 
logo establecio a traves del estudio bajo microscopio que los 
granulos aparecen en las celulas especializadas del estomago lla- 
madas celulas principales. Se planteo la hipotesis de que estos 
granulos eran los precursor es de la pepsina. Los trabajos de in- 
vestigation mostraron que esta hipotesis era correcta. El com- 
ponente precursor encontrado en las celulas principales, que se 
empezo a conocer como pepsinogeno,se adapto para conseguir 
la pepsina por medio del contacto con el entorno acido del esto- 
mago. La secrecion de una enzima de una protema digestiva de 
forma inactiva es importante, porque previene la destruction 
de protemas en las celulas donde la enzima esta sintetizada. 

£Que celulas producen acidos estomacales? Los in- 

vestigadores que estudiaron la anatomia de la pared del esto- 
mago se dieron cuenta de que los grupos de distintas celulas 
parietales situados a lo largo de canales comunican con el 
lumen del estomago (Figura 43.9a). Un investigador tambien 
documento que la forma y la actividad de estas celulas apare- 
cio para variar a medida que la digestion de una comida se de- 
sarrollaba. En la base de estas observaciones, dedujo que las 
celulas parietales eran la fuente del HC1 en los jugos gastricos, 
el cual podria tener un pH tan bajo como 1,5. Los primeros 
microscopios han mostrado que otro tipo de celula, llamada 
celula caliciforme, segrega la mucosa que se encuentra en el 
jugo gastrico. La mucosa cubre el epitelio gastrico y protege el 
estomago de danos por el HC1. Para resumir, estos estudios 
anatomicos mostraron que el epitelio del estomago contiene 
varios tipos de celulas secretoras, cada una de ellas especiali- 
zada en realizar una funcion concreta. 

Para probar que celula parietal segrega HC1 directamente o 
de forma inactiva, una biologa inyecto un tinte en el estomago 
de unos perros. El tinte que se uso en este experimento se puso 
azul al entrar en contacto con el acido. Cuando la biologa exa- 
mino la mancha del tejido del estomago con el microscopio, 
encontro hilos azules que se movfan por los canales dentro del 
epitelio gastrico y se conectaban con celulas parietales. En base 
a estos resultados, afirmo que las celulas parietales segregan 
protones e iones de cloruro directamente. Sin embargo, debido 
a que otros investigadores no encontraron concluyentes los ex- 
perimentos del tinte, la hipotesis de la secrecion directa fue po- 
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(a) Celulas secretoras del revestimiento del estomago. 
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(b) Secrecion de HCI por celulas parietales. 
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FIGURA 43.9 Las celulas parietales del revestimiento del 
estomago segregan acido clorhidrico. 

O EJERCICIO En el apartado (b),etiqueta la reaccion catalizada por 
la anhidrasa carbonica. 



lemica durante decadas. Esto se resolvio solo cuando los inves- 
tigadores empezaron a lograr entender los mecanismos mole- 
culares de la produccion de HCI. 

£C6mo segregan HCI las celulas parietales? Las prime- 
ras pistas sobre como manufacturan las celulas parietales los 
acidos hidroclorhfdricos surgieron a finales de la decada de 
1930, cuando un investigador encontro una concentracion 
alta de una enzima llamada anhidrido carbonico en las celulas 
parietales. Este resultado fue interesante porque la anhidrasa 
carbonica cataliza la formacion de acido carbonico (H 2 C0 3 ) 
desde el dioxido de carbono y el agua. En solucion, el acido 
carbonico formado, inmediatamente disocia para formar un 
proton y el ion de bicarbonato (HC0 3 ~): 



C0 2 + H 2 0 = 



H 2 C0 3 



H + + HCO, 



Un segundo indicio sobre la formacion de HCI se obtuvo 
en la decada de 1950, cuando el desarrollo de la transmision 
de electrones microscopicos permitio a los investigadores ana- 
lizar las celulas parietales a gran ampliacion (vease BioHabili- 
dades 8). Los biologos observaron que las celulas parietales 
estan empaquetadas con la mitocondria. Basandose en esta ob- 
servacion, los investigadores sospecharon que las secreciones 
de HCI constituyen un transporte activo. Trabajos posterior es 
confirmaron esta hipotesis al mostrar que los protones forma- 
dos por la disociacion de acido carbonico estan activamente 
bombeados dentro del lumen del estomago. Estudios posterio- 
res mostraron que los iones de cloruro de la sangre entran en 
las celulas parietales para intercambiarse con iones de bicarbo- 
nato, a traves de una protema antiportadora, y despues se van 
dentro del lumen por el canal del cloruro. El modelo actual 
para la produccion de HCI se muestra en la Figura 43.9b. 



CUADRO 43. 



ul 



ue causa ulceras gastricas y 



tricas y de duodeno? 



Cuando se forman agujeros en el revesti- 
miento del estomago o en el duodeno, la 
parte inicial del intestino delgado, los in- 
dividuos sufren intensos dolores abdomi- 
nales. Durante decadas, se penso que el 
desarrollo de ulceras gastricas y de duo- 
deno era resultado de la produccion de 
acido en exceso en el estomago. Como 
consecuencia, los medicos trataron las ul- 
ceras recetando componentes que neu- 
tralizaban los acidos hidroclorhfdricos del 
estomago. 

En 1 983, sin embargo, Robin Warren y 
Barry Marshall publicaron datos que indi- 
caban que las ulceras estaban asociadas a 
las infecciones de una bacteria llamada 
Helicobacter pylori. En lugar de ser causa- 
das por la influencia del entorno,como las 
dietas ricas en acidos y factores psicologi- 



cos como la ansiedad, Warren y Marshall 
establecieron la hipotesis de que las ulce- 
ras eran una enfermedad infecciosa. 

Los medicos reaccionaron a esta hipo- 
tesis con gran escepticismo, por dos razo- 
nes: (1 ) se penso que la baja acidez del es- 
tomago esterilizan'a el entorno,y (2) tratar 
a las ulceras como bacterias en vez de 
como enfermedades del entorno necesito 
de un cambio radical en el pensamiento. 
En la ciencia, estos cambios radicales re- 
quieren de un numero excepcionalmente 
alto de pruebas. 

Para proporcionar estas pruebas, Mars- 
hall se realizo a si mismo un experimento. 
Despues de que un companero suyo tu- 
viese exito al cultivar el H. pylori en su la- 
boratory, Marshall bebio fluido de una 
placa de petri donde la bacteria estaba 



creciendo. Como habia pronosticado, el 
tuvo gastritis, una inflamacion del esto- 
mago que precede al desarrollo de ulce- 
ras. Este experimento cumplio varios re- 
quisites de los postulados de Koch para 
unir un organismo con una enfermedad 
especifica (vease el Capitulo 28). Los tra- 
bajos posteriores en laboratories de todo 
el mundo ayudaron a cimentar el vinculo 
entre la infeccion del H. pylori y las ulceras. 

Mas de una decada despues de que el 
trabajo original fuese publicado, los es- 
tandares para los tratamientos de las ul- 
ceras empezaron finalmente a cambiar. 
Los medicos ahora recetan de forma ruti- 
naria antibioticos para aliviar los smtomas 
de las ulceras. En 2005, Warren y Marshall 
fueron galardonados con el Premio Nobel 
de Medicina. 
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Aunque el entorno acido del estomago humano desnatura- 
liza (despliega) proteinas y hace la digestion muy eficiente, 
tiene una desventaja: cuando las celulas de la pared del esto- 
mago estan danadas por la acidez, los agujeros llamados ulce- 
ras pueden desarrollarse (vease el Cuadro 43.1 ). Afortunada- 
mente, el revestimiento del estomago esta bien protegido por 
una gruesa capa de mucosa, por la rapida sustitucion de las 
celulas del epitelio, y por la secrecion de pepsinogeno en lugar 
de pepsina activa. 

El estomago de un rumiante Aunque el estomago humano 
es un organo complejo y fascinante, es relativamente simple 
comparado con el estomago del ganado, de las ovejas, de las ca- 
bras, de los ciervos, de los antilopes, de las jirafas y de los be- 
rrendos. Estas especies se conocen como rumiantes. Son distin- 
tos porque tienen estomagos especializados en digerir celulosa, 
no proteinas. Recuerda del Capftulo 5 que la celulosa es un po- 
lfmero de glucosa y que es el componente estructural principal 
de las paredes celulares de las plantas. Digerir la celulosa no es 
una tarea facil para los rumiantes, ya que los mamfferos no tie- 
nen enzimas llamadas celulasas necesarias para la digestion de 
la celulosa. La celulosa es ami el principal hidrato de car bono 
en las hojas, tallos y ramitas que ingieren los rumiantes. 

Los rumiantes son capaces de obtener energfa de la celulosa 
gracias a una combinacion de estructuras anatomicas especia- 
lizadas, enzimas unicas y relaciones simbioticas con bacterias y 
protistas unicelulares. Cuando tiene lugar la simbiosis, los 
miembros de dos especies distintas viven en contacto ffsico 
cercano. 

Como muestra la Figura 43.10, los rumiantes mamfferos tie- 
nen estomagos con cuatro camaras que estan dobladas de for- 
mas complejas. La camara mas grande se llama rumen y se uti- 
liza como una tinaja de fermentacion. El rumen y la camara 
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FIGURA 43.1 0 El estomago de los rumiantes facilita la digestion 
de la celulosa por organismos simbioticos. Los rumiantes obtienen 
muchos de sus nutrientes de bacterias simbioticas y protistas que 
viven en el rumen y en el reticulo de las cavidades del estomago. 

O PREGUNTA Se cree que la capacidad para regurgitar y masticar 
los alimentos es una adaptacion que reduce la cantidad de tiempo 
que los animales de pasto tienen que pasar recolectando alimentos 
(porque se puede masticar en su totalidad mas tarde). £Por que sen'a 
esto una ventaja? 



adyacente llamada reticulo estan empaquetados con bacterias y 
protistas simbioticos. Estos organismos tienen enzimas capaces 
de separar los lazos qufmicos en la celulosa, produciendo glu- 
cosa. El rumen es un entorno libre de oxfgeno, y los organismos 
simbioticos producen ATP desde esta glucosa por medio de la 
fermentacion, liberando los acidos grasos como un subproducto 
(vease el Capftulo 9). Despues de que los componentes de las 
plantas hayan sido parcialmente digeridos en el rumen y en el re- 
ticulo, el rumiante regurgita porciones de esos componentes 
dentro de su boca, rumiando. El animal mastica esos componen- 
tes que han sido regurgitados para mejorar la descomposicion 
mecanica posterior, despues se lo traga. A medida que esto pasa 
por el estomago por segunda vez, los alimentos evitan entrar en 
el rumen y en el reticulo y entran en la tercera camara, u omaso, 
donde se extrae el agua. La camara final es el abomaso, que 
contiene las enzimas digestivas propias de los rumiantes y se co- 
rresponden con un verdadero estomago. Un punto clave aquf es 
que la mayorfa de los alimentos de los rumiantes estan forma- 
dos por (1) acidos grasos y otros componentes que son libera- 
dos como desperdicios de las reacciones de fermentacion en or- 
ganismos simbioticos, y (2) las propias celulas simbioticas. 

Aunque los rumiantes son los unicos animales que albergan 
simbioticos en un estomago modificado, no son los unicos ani- 
males que utilizan la fermentacion por los simbioticos para des- 
componer las celulas en los componentes de las plantas. En los 
conejos y algunos tipos de roedores, por ejemplo, la fermenta- 
cion por simbioticos tiene lugar en un organo llamado ciego. El 
ciego es una bolsa sin salida o «ciega» entre el intestino delgado 
y el colon. Esta muy alargado en especies que lo utilizan como 
camara de fermentacion para procesar celulosa. Los sistemas di- 
gestivos especializados como el estomago de los rumiantes y el 
ciego de los conejos son otro ejemplo de correlaciones entre la 
estructura y la funcion en el tubo digestivo de los animales. 

El intestino delgado 

En los seres humanos, el estomago es el responsable de mezclar 
los contenidos de una comida convirtiendolos en un lfquido 
homogeneo, descomponiendo mecanicamente los materiales 
de los alimentos, y proporcionando el acido y las enzimas ne- 
cesarias para la digestion parcial de las proteinas. Los movi- 
mientos peristalticos en la pared del estomago mueven enton- 
ces las pequenas cantidades de materiales a traves de la valvula 
creada por un musculo del esffnter en la base del estomago y 
dentro del intestino delgado. 

El intestino delgado es un tubo largo que esta doblado en 
un espacio compacto entre el estomago y la ultima gran seccion 
del tubo digestivo, el intestino grueso. En el intestino delgado, 
los alimentos parcialmente digeridos se mezclan con las secre- 
ciones del pancreas y del hfgado y empiezan un camino de unos 
6 m. Cuando el paso por esta estructura se ha completado, la 
digestion esta acabada y la mayorfa de los nutrientes, junto con 
grandes cantidades de agua, han sido absorbidos. 

En el intestino delgado, el area de superficie disponible para 
la absorcion de los nutrientes y del agua no es nada sorpren- 
dente. Como muestra la Figura 43.11, el tejido del organo del 
epitelio esta doblado y cubierto con unas proyecciones en forma 
de dedo llamadas vellosidades. En cambio, las celulas que sur- 
can la superficie de las vellosidades tienen proyecciones en sus 
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(a) El revestimiento del intestino delgado tiene extensos pliegues. 
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(c) Las microvellosidades son extensiones de celulas epiteliales 
en las vellosidades. 
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FIGURA 43.1 1 El intestino delgado tiene un area de superficie 
extremadamente grande. 

O EJERCICIO En el apartado (c),anade protemas a las 
microvellosidades que estan en el recuadro. Despues dibuja flechas 
que muestren el camino de los nutrientes desde el lumen del 
intestino delgado hasta el vaso quilifero y los vasos sanguineos de 
las vellosidades. 



superficies apicales llamadas microvellosidades. (Recuerda del 
Capftulo 41 que una superficie apical esta enf rente de otros teji- 
dos y alrededor del lumen de un organo o de un entorno ex- 
terno. Una superficie basolateral en el epitelio esta frente a otros 
tejidos.) Si el intestino delgado no tuviese pliegues, vellosidades 
y microvellosidades, su superficie seria de unos 3.300 cm 2 . En 
su lugar, el epitelio cubre unos 2 millones de cm 2 , un area pare- 
cida a la de una pista de tenis. Esta area enorme aumenta la efi- 
cacia de la absorcion de nutrientes. Y debido a que las vellosida- 
des contienen vasos sanguineos y un vaso linfatico llamado vaso 
quilifero, los nutrientes pasan rapidamente desde las celulas del 
epitelio a los sistemas de transporte del cuerpo. (El sistema cir- 
culatorio y el sistema linfatico estan analizados en detalle en los 
Capftulos 44 y 49, respectivamente.) Q Si comprendes la im- 
portancia del area de superficie del intestino delgado, deberias 
poder explicar (1) por que el area de la superficie es mucho mas 
alta ahi que en el estomago o en el esofago, y (2) cual seria el im- 
pacto de un acortamiento quirurgico en el intestino delgado. 

Para comprender como se completa la digestion y como 
ocurre la absorcion, estudiemos que les pasa a las protemas, 
los lipidos y los hidratos de carbono cuando se mueven por 
esta seccion del tubo digestivo. 

Protemas procesadas por las enzimas pancreaticas 

El entorno acido del estomago desnaturaliza las protemas, 
destruyendo sus estructuras secundarias y terciarias. Ademas, 
la pepsina parte los huesos peptidos cercanos a varios amino- 
acidos, por lo que los polipeptidos se reducen a cadenas rela- 
tivamente pequenas de aminoacidos. En el intestino delgado, 
se completa la digestion de protemas, por lo que los aminoa- 
cidos individuales pueden entrar en el torrente sangumeo y ser 
transportados a las celulas por el organismo. 

,;C6mo sucede la digestion de protemas? A finales del siglo 
xix, se habia establecido que las enzimas del intestino delgado 
digieren polipeptidos en monomeros. Trabajos posteriores 
mostraron que cada una de estas enzimas de protemas digeri- 
das, o proteasas, son especfficas para varios tipos o configu- 
raciones de aminoacidos en una cadena de polipeptidos. Asf, 
se necesita un conjunto de proteasas para digerir completa- 
mente polipeptidos en aminoacidos monomeros. 

Ademas, ya en 1900 los biologos habfan determinado que las 
proteasas estaban sintetizadas en una forma inactiva dentro del 
pancreas, la cual estaba conectada con el intestino delgado por 
el conducto pancreatico. Al igual que la produccion de pepsino- 
genos inactivos por las celulas principales en el estomago, la 
produccion de enzimas digestivas en una conformation inactiva 
previene que las celulas pancreaticas se digieran a ellas mismas. 

Comprender como estan activadas las enzimas pancreaticas 
en el intestino delgado requirio decadas de trabajo. En 1900 un 
investigador mostro que las enzimas pancreaticas se activan al 
entrar en contacto con los jugos de la parte superior del intes- 
tino delgado. Ya que la activation no sucedia cuando calentaba 
jugos intestinales, y puesto que el calor desnaturaliza las protef- 
nas, lanzo la hipotesis de que el agente responsable de la activa- 
cion de las enzimas pancreaticas era tambien una enzima. A 
esta enzima desconocida la llamo enteropeptidasa. Decadas 
despues, un investigador pudo purificar una enzima pancrea- 
tica llamada tripsinogeno y demostro que la enteropeptidasa 
la activa in vitro. Los trabajos posteriores mostraron que la en- 
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w 

Digestion de proteinas 
(en el intestino delgado) 

FIGURA 43.1 2 La enteropeptidasa provoca una cascada de 
activacion de enzimas en el intestino delgado. 

teropeptidasa activa el tripsogeno al anadirle fosforo. La en- 
zima activa que aparece como resultado de esta reaction se 
llama tripsina. La tripsina provoca la activacion de otras enzi- 
mas de proteinas digeridas, como la quimotripsina, la elastasa, 
y la carboxipeptidasa. Estas enzimas estan tambien sintetizadas 
por el pancreas y son segregadas en una forma inactiva. 

iQue regula la liberation de enzimas pancreaticas? 

Las enzimas digestivas son necesarias solo cuando los alimentos 
alcanzan el intestino delgado. Basandose en esta observation 
simple, era logico para los investigadores predecir que su libera- 
tion estana cuidadosamente controlada. La hipotesis que sur- 
gio fue que la secretion pancreatica esta controlada por el sis- 
tema nervioso, posiblemente como respuesta a la vista o el olor 
de los alimentos. Esta hipotesis fue inspirada por una gran serie 
de experimentos que se basaron en el corte de nervios espetifi- 
cos en animales de ensayo. Estos experimentos han establecido 
que el sistema nervioso esta involucrado en la regulation de una 
serie de procesos digestivos, incluyendo el de liberar saliva, tra- 
gar y segregar jugos gastricos en el estomago. 

Sin embargo, la hipotesis del control nervioso en el intes- 
tino delgado fue rebatida en un experimento clasico que Wi- 
lliam Bayliss y Ernest Starling publicaron en 1902. Para estu- 
diar el mecanismo responsable de la estimulacion de la 
secretion del pancreas, Bayliss y Straling cortaron los nervios 
que conectan el pancreas con el intestino delgado de un perro. 
El control nervioso de los dos organos era en ese momento 
imposible. No obstante, cuando los investigadores introduje- 
ron una solution debil de HC1 dentro del tramo superior del 
intestino delgado del animal, para estimular la llegada de ma- 
teriales del estomago, el pancreas segrego como respuesta. 
Esta observation fue inesperada. El intestino delgado habia 
senalado correctamente al pancreas que los alimentos iban a 
llegar, incluso a pesar de que los nervios que conectan los dos 
organos habian sido cortados. 

Para explicar esta observation, Starling planteo la hipote- 
sis de que debe estar involucrado un mensajero qmmico, y que 
los mensajeros qufmicos deben crearse en el intestino delgado 
y viajar hasta el pancreas, quiza a traves de la sangre. Demos- 
tro esta idea al arrancar una pieza pequena del intestino del- 
gado, pulverizandola, e inyectando la solution resultante den- 
tro de una vena del cuello del animal. Minutos despues, el 
pancreas aumento bruscamente la secretion. 



Bayliss y Starling habian descubierto la primera hormona, 
un mensajero qmmico que influye en el proceso psicologico a 
una concentration muy baja. La molecula que detectaron, a la 
cual ellos mismos llamaron secretina, esta producida por el 
intestino delgado como respuesta a la llegada de alimentos del 
estomago. El descubrimiento de la secretina fue importante 
porque confirmo que la digestion esta bajo controles neurona- 
ls y controles hormonales. 

Los trabajos posteriores mostraron que la funcion princi- 
pal de la secretina es la de inducir un flujo de iones de bicar- 
bonato (HC0 3 ~) desde el pancreas hasta el intestino delgado. 
La llegada de bicarbonato es importante porque neutraliza el 
acido que llega desde el estomago. Los investigadores tambien 
descubrieron una segunda hormona producida en el intes- 
tino delgado, llamada colecistocinina, que induce la secretion 
desde el higado asi como desde el pancreas. La colecistoci- 
nina («bolsa de bilis que se mueve») estimula la secretion de 
enzimas digestivas desde el pancreas y la secretion de molecu- 
las desde el higado que estan involucradas en la digestion de 
lipidos. Las hormonas estan tambien involucradas en las fun- 
ciones del estomago. Por ejemplo, despues de ser estimulado 
por los nervios o por los alimentos que llegan, varias celulas 
del estomago producen la hormona gastrina. Como res- 
puesta, las celulas parietales empiezan a segregar HC1. 

Digestion de lipidos: la bilis y el transporte Las secre- 
ciones pancreaticas incluyen enzimas digestivas que actuan 
como grasas e hidratos de carbono asi como proteinas. Al 
igual que la lipasa lingual anadida a la saliva de la boca, la en- 
zima lipasa pancreatica rompe ciertos lazos que estan presen- 
tes en las grasas complejas y son el resultado de la liberation 
de acidos grasos en otros lipidos pequenos. 

Recuerda del Capftulo 6 que las grasas no son solubles en 
agua. Como resultado, tienden a formar grandes globulos 
cuando se remueven en el estomago. Antes de que la lipasa 
pancreatica pueda actuar, grandes globulos de grasa que sur- 
gen del estomago deben ser descompuestos o emulsionados. 
En el intestino delgado, la emulsion es el resultado de la action 
de pequenos lipidos llamados sales biliares. Como muestra la 
Figura 43.1 3, las sales biliares funcionan como los detergentes 
que los investigadores utilizan para descomponer el Kpido que 
se encuentra en las membranas del plasma (vease el Capftulo 
6). Las sales biliares se sintetizan en el higado y son segregadas 
en una solution compleja llamada bilis, que esta almacenada en 
la veskula biliar. Cuando la bilis entra en el intestino delgado, 
el pH aumenta y las grasas se emulsionan. Una vez que las gra- 
sas se han descompuesto en pequenos globulos con una gran 
area de superficie, pueden ser atacadas por enzimas y digeridas. 

<:Que les pasa a los monogliceridos y a los acidos grasos li- 
berados por la actividad de la lipasa? La respuesta empieza a 
surgir cuando los investigadores inyectaron acidos grasos ra- 
diomarcados dentro del intestino delgado de ratas de labora- 
torio. Los biologos analizaron que las celulas del epitelio que 
revisten el intestino delgado de los animales de ensayo encuen- 
tran que la mayoria de las etiquetas radiactivas habian en- 
trado en las celulas y se habian pegado a la proteina que ellos 
llamaron acidos grasos unidos a una proteina. Mas tarde, 
otros investigadores establecieron que un acido graso unido a 
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no son digeridos de forma en el higado) actuan como son el resultado de de grasa en monogliceridos y 

eficiente por la lipasa. agentes emulsificadores. la emulsion. libera los acidos grasos. 



FIGURA 43.1 3 Agentes emulsificadores y digestion de hpidos por la lipasa en el intestino delgado. Una vez que 

las sales biliares descomponen los grandes globulos de grasa, la lipasa puede digerir la grasa de manera eficiente. 



una proteina tambien tenia lugar en la membrana de esas ce- 
lulas. Basandose en esos resultados, se cree que los acidos gra- 
sos unidos a las proteinas llevan los lipidos a las celulas donde 
son procesados en forma de globulos de proteinas revestidas 
llamados quilomicrones. Los quilomicrones estan difundidos 
dentro de los vasos quiliferos cerca de las celulas del epitelio 
(vease la Figura 43.11c). Los vasos quiliferos se mezclan con 
grandes vasos linfaticos, que se mezclan con grandes vasos 



sanguineos. Finalmente, los productos de la digestion de gra- 
sas terminan en celulas que almacenan grasa y otros tejidos. 

£C6mo se transportan y digieren los hidratos de car- 
bono? Ademas de la fabricacion de lipasas y las enzimas de 
proteinas digestivas, el pancreas produce nucleasas y una 

amilasa que es similar a las enzimas salivares mencionadas an- 
teriormente. Las nucleasas digieren el RNA y el DNA en los 



TABLA RESUMEN 43.3 Enzimas digestivas 



La digestion la realizan las enzimas anotadas aqui, por el HCI producido en el estomago como respuesta a la hormona gastrica y por las sales biliares 
del higado. Las sales biliares estan almacenadas en la vesicula biliar. Son liberadas como respuesta a la hormona de colecistocinina y emulsionan 
grasas en el intestino delgado. 

Nombre Donde se sintetizan Regulation Funcion 



a-amilasa pancreatica Pancreas 



Amilasa salivar 



Glandulas salivares 



Carboxipeptidasa Pancreas 



Elastasa 



Quimotripsina 



Pancreas 



Pancreas 



Lipasa de la lengua Glandulas salivares 



Lipasa pancreatica Pancreas 



Nucleasa 



Pepsina 



Tripsina 



Pancreas 



Estomago 



Pancreas 



Liberada como respuesta a la colecistocinina 
del intestino delgado 

Liberada como respuesta al estimulo del gusto 
y del olfato 

Liberada como respuesta a la colecistocinina 
del intestino delgado; activada por la tripsina 

Liberada como respuesta a la colecistocinina 
del intestino delgado; activada por la tripsina 

Liberada como respuesta a la colecistocinina 
del intestino delgado; activada por la tripsina 

Liberada como respuesta al estimulo del gusto 
y del olfato 

Liberada como respuesta a la colecistocinina 
del intestino delgado 

Liberada como respuesta a la colecistocinina 
del intestino delgado 

Liberada de forma inactiva (pepsinogeno); 
activada por pH bajo en el lumen del estomago 

Liberada de forma inactiva (tripsinogeno) 
como respuesta a la colecistocinina del 
intestino delgado; activada por la hormona 
enteropeptidasa del intestino delgado 



En el intestino delgado, separa los hidratos de 
carbono, liberando azucares 

En la boca, separa los hidratos de carbono, 
liberando los azucares 

En el intestino delgado, descompone los enlaces 
de peptido en polipeptidos, liberando aminoacidos 

En el intestino delgado, descompone los enlaces 
de peptido en polipeptidos, liberando aminoacidos 

En el intestino delgado, descompone los enlaces 
de peptido en polipeptidos, liberando aminoacidos 

En la boca, descompone los enlaces en las grasas, 
liberando los acidos grasos y los monogliceridos 

En el intestino delgado, descompone enlaces en 
las grasas, liberando los acidos grasos y los 
monogliceridos 

En el intestino delgado, separa los acidos 
nucleicos, liberando los nucleotidos 

En el estomago, descompone los enlaces de 
peptido entre varias proteinas de aminoacidos, 
liberando los polipeptidos 

En el intestino delgado, descompone enlaces de 
peptido especificos en los polipeptidos, liberando 
aminoacidos 
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alimentos, mientras que la amilasa pancreatica continua la di- 
gestion de hidratos de carbono que empiezan en la boca. La 
Tabla Resumen 43.3 muestra el conjunto de enzimas digesti- 
vas observadas en el tubo digestivo de los mamfferos. 

Los monosacaridos que liberan la amilasa y otras enzimas 
son absorbidos por las celulas epiteliales que revisten el intes- 
tino delgado. <;Que moleculas hacen posible que las celulas 
epiteliales transporten monosacaridos como la glucosa desde 
el lumen del intestino delgado en el torrente sangumeo? La si- 
tuacion en el intestino delgado recuerda a la de la nefrona 
(vease Capitulo 42), donde las celulas epiteliales del tubulo 
proximal y del tubulo distal reabsorben los electrolitos valio- 
sos y el agua de la orina pero dejan la urea y otros desperdi- 
cios por lo que estos pueden ser excretados. Cuando la diges- 
tion de alimentos se completa en el intestino delgado, el 
Kquido resultante es un tesoro de nutrientes y agua mezclados 
con fibras de plantas que no se pueden digerir de los alimen- 
tos y celulas bacteriales que viven simbioticamente en los in- 
testinos. Es logico predecir dos principios generates sobre la 
absorcion de la nutricion: (1) es altamente selectivo, lo que 
significa que las protemas en las membranas del plasma de las 
microvellosidades son responsables de aportar nutrientes es- 
perificos a las celulas; y (2) es activa, lo que significa que re- 
quiere un gasto de ATP para llevar los nutrientes dentro del 
epitelio a traves de un gradiente de concentration. 

Los trabajos de las ultimas decadas han mostrado que ambas 
predicciones son correctas. Uno de los resultados clave surgio a 
partir de una serie de experimentos durante la decada de 1980, 
que establecio que la absorcion de glucosa depende de la presen- 
cia de un gradiente electroqumiico que favorece el aflujo de 
iones de sodio dentro del epitelio. Basandose en estas observa- 
ciones, los biologos plantearon la hipotesis de que las membra- 
nas apicales de esas celulas deben contener una serie de cotrans- 
portadores (protemas que llevarian una molecula de nutrientes 
dentro de la celula con iones de sodio). Los trabajos se centra- 
ron en la glucosa, ya que es un nutriente muy importante. Para 
confirmar que un cotransportador de glucosa de sodio existe, 
los investigadores empezaron a buscar el gen que tiene la clave 
de la hipotesis sobre la membrana de protemas. 

La estrategia que los investigadores siguieron se resume en 
la Figura 43.1 4. Empezaron purificando los mRNA de las ce- 
lulas intestinales de los conejos, que supuestamente copiaron 
los genes de los cotransportadores. Entonces, el equipo separo 
los mRNA por tamano a traves de electroforesis en gel (vease 
BioHabilidades 7) e inyectaron una de cada tipo de mRNA 
dentro de una serie de huevos de ranas, celulas que normal- 
mente no transportan glucosa. Cuando se probo, uno de estos 
huevos de ensayo pudo importar Na + -cotransportador de 
glucosa. Usando las tecnicas introducidas en el Capitulo 19, 
los investigadores pudieron hacer copias de DNA de los 
mRNA, determinar la secuencia del gen y deducir la secuencia 
de aminoacidos de la membrana de las protemas. 

El descubrimiento del Na + -cotransportador de glucosa ins- 
piro el modelo de la absorcion de glucosa resumido en la Fi- 
gura 43.1 5. Date cuenta de que Na + /K + -ATPasa (bombas de 
sodio y potasio) en la membrana basolateral de las celulas del 
epitelio crean un gradiente electroqmmico que favorece la en- 
trada de Na + . La glucosa de los alimentos digeridos entra en las 



Experimento 



Pregunta: <,C6mo se transporta la glucosa dentro 
de las celulas epiteliales del intestino delgado? 



Hipotesis: La glucosa entra en las celulas epiteliales junto con 
iones de sodio a traves de la proteina cotransportadora Na+-glucosa. 

Hipotesis nula: El transporte de la glucosa no depende del 
transporte de Na+. 



Diseno del experimento: 





2. Separar los 
mRNA por 
tamano a traves 
de electroforesis 
en gel. 



3. Inyectar mRNA dentro 
de huevos de ranas. 
Comprobar cada huevo, 
^puede un huevo absorber 
Na + y glucosa? 



Prediccion: Un huevo podra absorber Na + y glucosa, ya 
que recibio el mRNA que cifra al cotransportador de 
Na + -glucosa. 

Prediccion de la hipotesis nula: Ningun huevo podra 
absorber Na+ y glucosa. 



Resultados: 






Na + , 


Na + , 


Na + , 


glucosa 


glucosa 


glucosa 


en el medio 

* 


en el medio 


en el medio 


Huevo 1 


)c 

m Huevo 2 


M Huevo 3 


ABSORBIDO 


No absorbido 


No absorbido 



Conclusion: El huevo que absorbe Na+ y glucosa 
recibe el mRNA del gen cotransportador de 
Na+-glucosa. 



FIGURA 43.1 4 Protocolo experimental para localizar el gen 
cotransportador de Na -glucosa. 

celulas junto con el sodio a traves del cotransportador, enton- 
ces se difunde dentro de los vasos sangumeos mas cercanos por 
medio de un portador de glucosa en la membrana basolateral. 
Si la configuration de bombas, cotransportadores y canales pa- 
rece familiar, existe una buena razon. La misma combination 
de membranas de protemas tiene lugar en el tubulo proximal 
del rinon, donde las protemas son las responsables de la reab- 
sorcion del sodio y la glucosa de la orina (vease Capitulo 42). 

Los trabajos posteriores mostraron que en el intestino 
delgado, solo en el tubulo proximal, otro cotransportador es 
responsable de la absorcion de otros nutrientes, con canales 
especfficos en la membrana basolateral responsables del 
transporte a la sangre. 
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FIGURA 43.1 5 La glucosa es transportada de forma activa 
dentro de las celulas epiteliales. Resumen de como se entiende 
actualmente la absorcion de la glucosa en el intestino delgado. El 
GLUT-2 transporta proteinas facilitando la difusion de glucosa por la 
membrana basolateral, dentro del torrente sanguineo. 

Cuando los solutos son llevados al epitelio gracias al trans- 
pose activo, el agua sigue de forma pasiva por la osmosis. 
Esto es un mecanismo importante para absorber el agua inge- 
rida, asf como para recuperar los lfquidos segregados dentro 
del tubo digestivo en forma de saliva, mucosa y fluido pancre- 
atico. El mecanismo de absorcion de agua inspiro una estrate- 
gia medica importante llamada terapia de rehidratacion oral. 
Si un paciente tiene diarrea, los medicos le recetaran normal- 
mente soluciones diluidas de glucosa y electrolitos para que 
los tomen por via oral. Cuando la glucosa de la bebida se ab- 
sorbe en el intestino delgado por medio del cotransportador 
de glucosa y sodio, el agua y el sodio necesarios previenen los 
peligrosos efectos de la deshidratacion. Este simple medica- 
mento salva miles de vidas cada ano. Q Si comprendes este 
concepto, debenas de ser capaz de prevenir dos efectos de una 
molecula que bloquea de forma selectiva al cotransportador 
de glucosa y sodio. 
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El intestino grueso 

Cuando los materiales digeridos llegan al intestino grueso, 
una gran cantidad de agua (aproximadamente 5 litros al dia 
en total) y practicamente todos los nutrientes disponibles han 
sido absorbidos. La funcion principal del intestino grueso 
es la de comprimir los desperdicios que quedan y absorber 
bastante agua para formar las heces. Este proceso tiene lugar 
en el colon, la seccion principal de la estructura. Las heces 
estan contenidas en el recto, que es la parte final del intes- 
tino grueso, hasta que pueden ser excretadas. Aunque los ri- 
nones son los responsables de mantener el equilibrio hfdrico 
del organismo, la absorcion de agua en el intestino grueso es 
importante para estar bien hidratados. 



En un intento de identificar el mecanismo de la absorcion de 
agua en el intestino grueso, los investigadores se han centrado 
recientemente en la membrana de proteinas llamada aquapo- 
rina, que fue introducida en el Capftulo 42. Recuerda que las 
aquaporinas son canales de agua situados en las membranas 
del plasma que proporcionan un mecanismo para aumentar el 
ritmo de los movimientos de agua por la osmosis. La mejor es- 
tudiada de estas proteinas, llamada AQP1 de aquaporinas 1, 
es comun en la nefrona del rinon. Es una de las proteinas res- 
ponsables de la reabsorcion de agua de la orina a lo largo del 
gradiente osmotico descrito en el Capftulo 42. 

Hasta la fecha, se han encontrado cuatro aquaporinas dis- 
tintas en el intestino grueso de las ratas, ratones y humanos. 
Las aquaporinas llamadas AQP3 y AQP4, por ejemplo, estan 
localizadas en la membrana basolateral de las celulas en el 
epitelio del intestino grueso de los ratones. Sin embargo, los 
investigadores estan trabajando para desenmaranar exacta- 
mente como esta regulada la actividad de estas aquaporinas. 
Hasta la fecha, los mecanismos moleculares responsables de 
la absorcion de agua en el intestino grueso no se conocen con 
tanta precision como los del conducto colector de nefronas. 



Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... O 

• En el hombre y muchos otros animales, la digestion 
empieza con la descomposicion mecanica de alimentos en 
pequenas piezas que estan afectadas por acidos, enzimas, 
agentes emulsionantes y otros tratamientos quimicos. 

• Los nutrientes estan activa y selectivamente absorbidos por 
membranas de proteinas especificas en las celulas 
epiteliales del tubo digestivo. 

Debenas ser capaz de... O 

1) Hacer un diagrama del tubo digestivo humano. 

2) Explicar como cada compartimento del sistema digestivo 
ayuda en la digestion de alimentos, absorcion de nutrientes 
y excrecion de desperdicios. 

3) Predecir las consecuencias de tratar a una persona con 
medicamentos que inhiben la liberacion de sales biliares,que 
desactivan la tripsina o que bloquean la accion del Na + /K + - 
ATPasa en las celulas epiteliales del intestino delgado. 



43.4 Homeostasis nutricional: 

la glucosa como un estudio de caso 

Cuando se ha completado la digestion, los aminoacidos, los 
acidos grasos, los iones y los azucares entran en el torrente 
sanguineo y son repartidos por las celulas que los necesitan. 
No obstante, muchos o pocos nutrientes pueden ser proble- 
maticos o incluso mortales. Un ejemplo clasico es la enferme- 
dad llamada diabetes mellitus. Las personas que tienen dia- 
betes registran niveles anormalmente altos de glucosa en su 
sangre. 
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Durante el curso de una vida, el desequilibrio de la glucosa 
cronica asociado con la diabetes mellitus puede llevar a la ce- 
guera, insuficiencia cardiaca y a la reduccion de la circulacion 
en las piernas. 

<:Por que se desarrolla la diabetes? Una senal clave apare- 
cio en 1879, cuando los investigadores extirparon el pancreas 
de un perro y observaron que tenia diabetes. Este experimento 
sugirio que el pancreas segrega un componente involucrado 
en la elimination de la glucosa de la sangre. Cuando otros in- 
vestigadores cortaron en pedazos los tejidos pancreaticos e in- 
yectaron extractos dentro de perros diabeticos, sin embargo, 
esto no euro la enfermedad. Frustrados, los investigadores se 
dieron cuenta de que las enzimas digestivas del pancreas esta- 
ban probablemente destruyendo el agente activo durante el 
proceso de extraction. 

En 1921 Frederick Banting y Charles Best dirigieron un ex- 
perimento que supuso un gran avance. Empezaron atando el 
conducto pancreatico de un perro (el tubo donde las enzimas 
digestivas colectan y fluyen hasta el intestino delgado). La 16- 
gica fue que el bloqueo de la secretion de las enzimas digestivas 
podria matar las celulas que las sintetizan. Los investigadores 
esperaron varias semanas para que las celulas cercanas al con- 
ducto muriesen y pudieran extraer la glandula. Congelaron los 
tejidos pancreaticos, los pulverizaron e inyectaron un extracto 
dentro de un perro diabetico. Los niveles de azucar en sangre 
del perro se estabilizaron y el perro se hizo mas activo y paretia 
mas sano. Despues de que Banting y Best repitiesen el experi- 
mento y observasen el mismo resultado, pensaron que habfan 
localizado la fuente de las moleculas responsables del control 
de la diabetes. La molecula comenzo a llamarse insulina. 

El papel de la insulina en la homeostasis 

Unos anos despues del descubrimiento de Banting y Best, se 
identifico la insulina en forma pura. Las compamas de medi- 
camentos empezaron purificandola desde el pancreas de los 
corderos y otros animales domesticos en grandes cantidades 
para administrarla a las personas que sufren diabetes mellitus. 
Mas tarde, el modo de action de la insulina fue revelado. La 
insulina es una hormona que se produce en el pancreas 
cuando los niveles de glucosa en sangre son altos. Esta viaja 
por el torrente sangumeo y se une a los receptores de las celu- 
las por todo el organismo. Como respuesta, las celulas aumen- 
tan sus niveles de consumo y procesamiento de glucosa. Por 
ejemplo, las celulas del higado y de los musculos esqueleticos 
responden a la insulina sintetizando mas glucogeno de los mo- 
nomeros de glucosa; las celulas que almacenan Kpidos respon- 
den sintetizando mas formas de almacenamiento de grasas, 
usando la glucosa como precursor. El resultado es que los ni- 
veles de glucosa en la sangre descienden. 

Si los niveles de glucosa en sangre caen, como despues de 
realizar ejercicio o cuando hay falta de alimentos, las celulas 
en el pancreas segregan una hormona llamada glucagon. 
Como respuesta al glucagon, las celulas del higado cataboli- 
zan el glucogeno y producen glucosa por medio de la gluco- 
neogenesis (la sintesis de la glucosa desde los componentes 
sin hidratos de carbono). El resultado es que los niveles de la 
glucosa en sangre aumentan. O La Figura 43.1 6 resume como 
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FIGURA 43.1 6 La insulina y el glucagon proporcionan una 
retroalimentacion negativa en el sistema homeostatico.Tanto la 

insulina como el glucagon son secretados por celulas del pancreas 
pero tienen efectos opuestos en las concentraciones de glucosa en 
sangre. 

O EJERCICIO Dibuja una X grande en la flecha que esta 
interrumpida en los individuos con diabetes mellitus. Junto a la X, 
incluye notas que indiquen la naturaleza del defecto en los 
individuos con diabetes mellitus de tipo I frente a la diabetes 
mellitus detipo II. 

la insulina y el glucagon interactuan para formar un sistema 
de retroalimentacion negativa capaz de conseguir la homeos- 
tasis con respecto a las concentraciones de glucosa en sangre. 

O La diabetes mellitus se desarrolla en la persona que no 
sintetiza la insulina o que tiene versiones defectuosas del re- 
ceptor de la insulina. La primera enfermedad es conocida 
como diabetes mellitus de tipo 1, o diabetes insulino-depen- 
diente. La segunda enfermedad se conoce como diabetes me- 
llitus de tipo 2, o diabetes insulino-independiente. La diabetes 
mellitus de tipo 1 es el resultado de la falta de la propia hor- 
mona; la diabetes mellitus de tipo 2 es el resultado de defectos 
en el receptor de hormonas. En ambos casos, las celulas efec- 
toras no reciben la senal que ocasionana una caida de los ni- 
veles de glucosa en la sangre. 

Ambos tipos de diabetes mellitus llevan a la production de 
grandes volumenes de orina. Normalmente, las senales de la 
insulina mantienen los niveles de glucosa en sangre tan bajos 
que toda la glucosa puede ser reabsorbida de la preorina for- 
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mada en el rinon. Sin embargo, cuando los niveles de glucosa 
de la sangre son altos, entra tanta glucosa en la preorina que 
no puede ser reabsorbida. Las concentraciones altas de glu- 
cosa en la preorina previenen que el agua sea reabsorbida por 
osmosis, lo que produce volumenes elevados de orina en los 
diabeticos. 

La produccion de mucha orina inspiro en realidad el 
nombre de la enfermedad. Recuerda del Capftulo 42 que 
diabetes significa «consumir», y que la enfermedad de la dia- 
betes insipida esta tambien caracterizada por la produccion 
de grandes volumenes de orina. Como senala el capitulo, la 
persona que tiene diabetes insipida produce grandes cantida- 
des de orina porque los conductos colectores de sus rinones 
no pueden reabsorber el agua. Insipido significa «sin sabor», 
mientras que mellitus significa «meloso (dulce)». Antes de 
que los metodos para analizar la orina estuviesen disponi- 
bles, los medicos distinguirian entre la diabetes insipida y la 
diabetes mellitus probando la orina de sus pacientes. Esta 
prueba era efectiva porque un smtoma de la diabetes melli- 
tus es la excrecion de glucosa en la orina justo despues de 
una comida. 

Hoy en dia, la diabetes mellitus de tipo 1 se trata con in- 
yecciones de insulina y una dieta especifica; la diabetes de 
tipo 2 se trata principalmente por medio de dietas prescri- 
tas y el control de los niveles de glucosa en sangre, asf como 
por el uso de medicamentos que aumentan la sensibilidad 
celular a la insulina. Para los medicos y los pacientes, el reto 
es conseguir la homeostasis con respecto a la glucosa de la 
sangre en ausencia de los mecanismos de regulacion norma- 
les del cuerpo. Q Si comprendes la diferencia entre la dia- 
betes mellitus de tipo I y la de tipo II, deberias poder dibu- 
jar la superficie de una celula del hfgado de un individuo 
con cada enfermedad y sin enfermedad, en el que se mues- 
tre como los receptores de insulina en la membrana del 
plasma interactuan con la insulina y como las celulas del hi- 
gado responden a las altas concentraciones de glucosa en la 
sangre. 

La epidemia de diabetes mellitus de tipo II 

El descubrimiento de la insulina se considera uno de los ma- 
yores avances medicos del siglo xx, ya que condujo a gran- 
des mejoras en la calidad de vida de las personas que sufrian 
la diabetes mellitus de tipo I. Desafortunadamente, una epi- 
demia de diabetes mellitus de tipo II esta hoy en dfa presente 
en varias poblaciones humanas. En EE.UU., un 6,6 por 
ciento de las personas de entre 20 y 74 anos tiene diabetes de 
tipo II. Sin embargo, la frecuencia de esta enfermedad es 
mucho mas alta en los americanos africanos, latinos y nati- 
vos americanos, y la frecuencia de la diabetes mellitus de 
tipo II en los adolescentes de todas las etnias esta aumen- 
tando rapidamente. 

Debido a que hay una gran asociacion entre la prevalencia 
de la diabetes mellitus de tipo II en los padres e hijos, los in- 
vestigadores han concluido que algunos individuos tienen 
una especial predisposicion para desarrollar la enfermedad. 
Pero existe tambien una prueba de que las condiciones exter- 
nas tienen un impacto importante. 



Como ejemplo de como las diferencias del entorno afectan 
a la incidencia de la diabetes mellitus de tipo II, considera los 
datos de los indios pima de Norteamerica. Los pima estan 
formados por dos poblaciones principales, una en el suroeste 
de Arizona en EE.UU. y otra en un area remota de las mon- 
tanas de Sierra Madre en Mexico. Aunque los investigadores 
no han sido capaces de encontrar ninguna diferencia genetica 
significativa entre los dos grupos, existen diferencias espec- 
taculares en la incidencia de la diabetes mellitus de tipo II (Fi- 
gura 43.17a). Como en otras poblaciones de todo el mundo, 
la incidencia de la diabetes de tipo II esta relacionada con la 
obesidad. Es mucho mas probable que los pima que viven en 
EE.UU. tengan diabetes mellitus de tipo II y sean obesos que 
los pima que viven en Mexico. 



(a) Variacion en la media de incidencia de la diabetes mellitus 
de tipo I. 
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(b) Variacion en la media del indice de masa corporal (kg/m 2 ). 
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FIGURA 43.1 7 La incidencia de la diabetes mellitus de tipo II 
esta correlacionada con la obesidad. 

O PREGUNTA En muchas poblaciones, la incidencia de la diabetes 
mellitus de tipo II ha aumentado rapidamente, particularmente 
entre la gente joven. ^Por que? 
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Una persona que tiene un mdice de masa corporal superior 
o igual a 30 es considerado obeso. El mdice de masa corporal 

se calcula al dividir el peso (kg) por la altura (m) al cuadrado. 
Entre los pima, las diferencias en el mdice de masa corporal 
documentado en la Figura 43.17b estan explicadas por dife- 
rencias en la actividad ffsica: los hombres de los pima en Me- 
xico son ffsicamente activos una media de 33 horas a la se- 
mana, mientras que sus homologos en EE.UU. son activos 
solo 12,1 horas a la semana. Las mujeres de los pima en Me- 
xico tienen una actividad fisica de 22 horas a la semana de 
media; las mujeres de los pima en EE.UU. tienen una media 
de solo 3,1 horas. 

Aunque los pima de EE.UU. tienen las tasas mas altas de la 
diabetes mellitus de tipo II documentada hasta la fecha, las 
mismas tendencias estan ocurriendo en las poblaciones de 
todo el mundo. Las enfermedades relacionadas con la nutri- 
tion se han convertido en un problema de salud publica muy 
importante, especialmente entre la gente joven. 



Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... O 

• La insulina y el glucagon interaccionan para regular las 
concentraciones de glucosa en la sangre. 

• La diabetes mellitus es el resultado de la falta de 
homeostasis en la concentracion de los nutrientes de 
glucosa en la sangre. 

Deben'as ser capaz de... O 

1) Explicar la diferencia entre diabetes insipida, diabetes 
mellitus I y diabetes mellitus II. 

2) Predecir lo que una persona con diabetes mellitus de tipo I 
deben'a hacer cuando los niveles de glucosa en sangre son 
muy altos y cuando los niveles de glucosa en sangre son 
muy bajos. 
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Understanding Diabetes Mellitus 



I 



Repaso del capitulo 



I 



RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 



O Los animales necesitan una serie de nutrientes para estar sanos, in- 
cluyendo aminoacidos especificos, vitaminas y elementos, asi como 
componentes organicos que tienen un potencial de energia muy alto. 

La dieta de los animales incluye grasas e hidratos de carbono que 
proporcionan energia, protemas que proporcionan aminoacidos, 
vitaminas que sirven como coenzimas y desarrollan otras funcio- 
nes, iones necesarios para el equilibrio hidrico y para la funcion 
de los nervios y de los musculos, y elementos que estan incorpo- 
rados en moleculas sintetizadas por celulas. 

Para determinar los niveles de nutrientes que necesita una es- 
pecie de animales en concreto para mantener las actividades nor- 
males, los investigadores controlan la relation entre el consumo 
de nutrientes, los niveles de nutrientes mantenidos en el cuerpo y 
la salud. Para determinar como afecta la nutrition a las activida- 
des atleticas, los investigadores alteraron el consumo de nutrien- 
tes especificos de forma experimental y valoraron como respon- 
den los atletas. Por ejemplo, los investigadores han demostrado 
que los atletas que ingieren una dieta de hidratos de carbono du- 
rante tres dias superan a los que han seguido una dieta normal o 
una dieta alta en grasas o en protemas. 

Deben'as ser capaz de disenar un experimento para documentar los 
efectos de la privation de magnesio en ratones de laboratorio. Q 

O Los animales se alimentan de una gran variedad de productos. En 
los animales que ingieren su comida, existe normalmente una co- 
rrespondencia cercana entre la estructura de las partes de la boca 
y la funcion de esas partes de la boca que capturan y procesan los 
alimentos. 

Todos los animales son heterotrofos. Algunas especies son sus- 
pensivoros, lo que significa que filtran pequenas particulas de ali- 
mentos del agua utilizando cilios u otras estructuras. Otros ab- 
sorben los nutrientes directamente a traves de la pared de su 
cuerpo. No obstante, la mayorfa de los animales obtienen los ali- 
mentos al cazarlos y manipularlos con las partes de la boca como 
los dientes, mandibulas o picos, o con organos especiales que in- 
yectan toxinas. La selection natural ha modificado las partes de 
la boca en especies distintas para que actuen como herramientas 
eficaces en la obtencion de tipos concretos de alimentos. 



Deben'as ser capaz de descubrir los tipos de las partes de la 
boca y la naturaleza del tubo digestivo de un insecto o un ma- 
mifero que coma solo nectar de flores. Q 

O La digestion tiene lugar en el tubo digestivo, que esta comparti- 
mentado en organos que tienen funciones especializadas en la di- 
gestion de alimentos, absorcion de nutrientes y agua, o excretion 
de desperdicios. 

Una vez que los alimentos son digeridos, se procesan en el tubo 
digestivo, que empieza en la boca y termina en el ano. La fre- 
cuencia de procesamiento de alimentos empieza al rasgar y mas- 
ticar con un pico, los dientes u otras partes de la boca. En mu- 
chas especies, la digestion qmmica de los alimentos empieza 
tambien en la boca. Por ejemplo, la enzima amilasa empieza a 
hidrolizar los lazos que unen los monomeros de glucosa en el al- 
midon, glucogeno y otros hidratos de carbono. Una vez que se 
han tragado los alimentos, bajan por el esofago por medio de la 
peristalsis. 

La digestion continua en el estomago. En el hombre, el esto- 
mago es un entorno altamente acido que desnaturaliza las protei- 
nas y en el que la enzima pepsina empieza la division de lazos de 
peptido que unen los aminoacidos. 

Los alimentos pasan desde el estomago al intestino delgado, 
donde se mezclan con las secreciones del pancreas y del hfgado. 
La digestion de hidratos de carbono la continua la amilasa pan- 
creatica; las grasas se emulsionan por las sales biliares y son dige- 
ridas por la lipasa; la digestion de protemas se completa por un 
conjunto de enzimas pancreaticas que estan activadas por la en- 
teropeptidasa. Las secreciones del higado y del pancreas estan 
provocadas por las hormonas de colecistocinina y secretina, las 
cuales se producen en el intestino delgado. 

Las celulas que revisten el intestino delgado absorben los nu- 
trientes liberados por la digestion gracias a los transportadores y 
cotransportadores de sus membranas. En muchos casos, el con- 
sumo esta conducido por un gradiente electroqmmico establecido 
por Na + /K + -ATPasa que favorece un flujo de Na + dentro de la 
celula. Cuando las soluciones abandonan el lumen del estomago, 
el agua es seguida por la osmosis. La reabsorcion de agua se com- 
pleta en el intestino grueso, donde se forman las heces. 
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Debenas ser capaz de explicar por que la cirugia de bypass gas- 
tricos, reduce el estomago y permite que los alimentos eviten parte 
del intestino delgado, a menudo favorece la perdida de peso. Q 
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The Digestion and Absorption of Food 



O La falta de homeostasis con respecto a los nutrientes como la glu- 
cosa y el colesterol puede causar enfermedades. 

El mantenimiento de la homeostasis con respecto a los nutrientes 
es muy importante para la salud. La diabetes mellitus se desarrolla 
cuando las concentraciones de glucosa en la sangre son demasiado 



altas. Esta enfermedad esta causada por un defecto en la produc- 
tion de insulina, una hormona segregada por el pancreas que pro- 
mueve el consumo de glucosa de la sangre, o por defecto del recep- 
tor de insulina en la superficie de las celulas. El desarrollo de la 
diabetes de tipo II esta relacionado con la obesidad y esta alcan- 
zando proporciones epidemicas en algunas poblaciones. 

Deberfas ser capaz de explicar que le pasa a la concentration de 
glucosa en sangre cuando una persona con o sin diabetes mellitus 
come una chocolatina. Q 
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PREGUNTAS 



O Comprueba tus conocimientos 

1. iQue estimula la secretina? 

a. Secrecion de HC0 3 ~ desde el pancreas. 

b. Secrecion de HC1 desde el epitelio del estomago. 

c. Secrecion de enzimas digestivas del pancreas. 

d. Consumo de glucosa del torrente sanguineo por las celulas de 
todo el cuerpo. 

2. <;Por que los hidratos de carbono aumentan la potencia de atletas? 

a. Aumenta las reservas de glucogeno en el musculo y en el higado. 

b. Aumenta las reservas de grasas. 

c. Aumenta la capacidad de la sangre para repartir oxigeno a 
los tejidos. 

d. Aumenta los niveles de acidos grasos en la sangre. 

3. ^Por que son unicas las mandibulas faringeas de los peces 
ciclidos? 

a. Ningun otro grupo de peces tiene mandibulas faringeas. 

b. Estan hechas de huesos en vez de cartilago, por lo que son 
mas duras y mas duraderas. 

c. Solamente funcionan en el transporte de alimentos desde el 
principio de la boca hasta la garganta. 

d. Estan articuladas con el craneo y tienen musculos extra 
asociados, por lo que pueden morder. 



4. <;C6mo se digieren los hidratos de carbono? 

a. Por las lipasas del intestino delgado. 

b. Por la pepsina y HCl en el estomago. 

c. Por las aquaporinas del intestino grueso. 

d. Por las amilasas en la boca y en el intestino delgado. 

5. iQue papel desempenan las sales biliares en la digestion de grasas 
complejas? 

a. Catalizan la division de lazos que conducen a la liberation de 
acidos grasos y otros lipidos pequenos. 

b. Emulsionan lipidos, lo que significa que grandes masas de mo- 
leculas de grasa estan descompuestas en masas mas pequenas. 

c. Incluyen acidos grasos unidos a las proteinas, que estan 
involucrados en la absorcion de grasas. 

d. Activan las enzimas responsables de la digestion de grasas. 

6. iComo se absorbe el agua en el intestino delgado? 

a. Por medio de aquaporinas. 

b. No se conoce el mecanismo exacto. 

c. Por los cotransportadores de sodio. 

d. Por osmosis (siguiendo a los solutos). 
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O Comprueba tu aprendizaje 

1. Describe una enfermedad humana consecuencia de una 
deficiencia nutricional. ^Como pueden los investigadores 
establecer las necesidades nutricionales, si no es etico hacer 
experimentos que reduzcan los niveles de nutrientes especificos? 

2. ^Por que es logico que las enzimas digestivas se produzcan en 
una forma inactiva y sean despues activadas en el lumen del tubo 
digestivo? 

3. ^Aceptas la conclusion de que las enzimas digestivas de las 
mandibulas faringeas de los ciclidos son adaptaciones que 
aumentan la eficacia de la alimentation? <;Por que si o por que no? 
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4. ^Como se establecio que el jugo gastrico es un acido y que la 
funcion principal del estomago es la digestion de proteinas? 

5. iQue rasgos son los responsables de la gran area de superficie 
del intestino delgado? <;Por que es importante que este organo 
tenga una superficie tan grande? 

6. La diabetes mellitus es el resultado de la interruption de 
mecanismos para mantener la homeostasis en concentraciones de 
glucosa en sangre. Explica esta afirmacion. Haz un diagrama en 
el que expliques como la insulina y el glucagon proporcionan 
una retroalimentacion negativa en el sistema de la homeostasis. 



O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. Predice como las necesidades nutricionales de los mamiferos 
hembras cambian durante el embarazo y el periodo de lactancia. 
Disena estudios que pongan a prueba tus predicciones, usando 
hombres y ratones de laboratorio como tema de estudio. 

2. Predice los sintomas fisicos de la carencia de amilasa 
pancreatica, pepsina, cotransportadores de Na + -glucosa, 
proteinas que unen acidos grasos y aquaporinas. 

3. Los cientificos que han apoyado la hipotesis de que la secrecion 
del pancreas esta bajo control nervioso se opusieron 
rotundamente a los experimentos que llevaron al descubrimiento 
del control hormonal. Ellos afirman que el experimento no fue 
concluyente porque era muy probable que no todos los nervios 
del intestino delgado hubiesen sido cortados. Los biologos que 
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realizaron el experimento contestaron que, incluso si no se 
hubieran cortado todos los nervios, el resultado seria aun valido. 
En tu opinion, ^quien tiene razon? ^Por que? 

4. Entre los vertebrados, el intestino grueso se da solo en linajes que 
son principalmente terrestres (anfibios, reptiles y mamiferos). 
Propon una hipotesis para explicar esta observacion. 

En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • guias de estudio online y preguntas • mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 
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FUNCIONAMIENTO DE LOS ANIMALES 

Intercambio gaseoso 
y circulacion 



CONCEPTOS CLAVE 

O Los animales tienen que tomar oxigeno 
y desprender dioxido de carbono para 
garantizar la respiracion celulary 
permanecer con vida. Los animales 
terrestres y acuaticos se enfrentan a 
diferentes retos a la hora del intercambio 
de gases. 

O Los organos responsables del intercambio 
de gases aumentan el nivel de difusion del 
oxigeno y el dioxido de carbono al presentar 
una gran superficiefina al medioambiente. 
Estos organos tambien tienen la funcion de 
mantener el gradiente de presion parcial 
que favorece la entrada de oxigeno y la 
eliminacion del dioxido de carbono. 

O La sangre es un tejido especializado que 
transporta gases, nutrientes y desechos, en 
determinados animales. La hemoglobina es 
una protema transportada cuyas 
caracteristicas la hacen muy eficaz para 
recoger el oxigeno de los pulmones y 
trasladarlo a los tejidos. 

O Los aparatos circulatorios utilizan la presion 
generada por el corazon, o corazones, para 
transportar la sangre y otras sustancias por 
todo el organismo. 




Durante el ejercicio intenso, los aparatos circulatorios animales deben llevar grandes 
cantidades de oxigeno a los tejidos y eliminar grandes cantidades de dioxido de carbono. 
Este capitulo explora como se realiza el intercambio de gases en los animales que viven 
en entornos acuaticos y terrestres. 



Las celulas animales son como fabricas que trabajan 24 
horas al dfa. En el interior de la membrana plasmatica, 
las reacciones qmmicas en las que se basa la vida pro- 
ducen una gran cantidad de desechos en constante flujo. Esas 
reacciones tambien requieren un gran consumo de materias 
primas. El Capitulo 42 analizaba como los materiales dese- 
chados se eliminan del organismo y son excretados. El Capi- 
tulo 43 explicaba como los nutrientes accedfan al organismo. 
Este capitulo se centra en dos cuestiones principales: (1) 
<;c6mo se intercambian con el entorno las dos moleculas mas 
importantes de la economfa celular, el oxigeno (0 2 ) que se 
requiere en la respiracion celular y el dioxido de carbono 
(C0 2 ) que se produce en la respiracion celular? y (2) <;c6mo se 



transportan estos gases en el organismo, junto con los dese- 
chos, nutrientes y otros tipos de moleculas? 

La comprension del intercambio de gases y la circulacion es 
imprescindible para entender el funcionamiento de los anima- 
les. Si alguno de estos dos procesos falla, las consecuencias son 
nefastas. En humanos algunas de las consecuencias pueden ser 
anemia, cancer de pulmon, tuberculosis, malaria, enfermeda- 
des del corazon, infartos cerebrales, y otras enfermedades pro- 
vocadas por fallos en el intercambio de gases o en la circula- 
cion pueden conllevar enfermedades graves o la muerte. 
Empecemos con un repaso de los aparatos respiratorio y circu- 
latorio de los animales, y luego pasaremos a estudiar en pro- 
fundidad como se intercambian y se transportan los gases. 
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44.1 Los aparatos respiratorio 
y circulatorio 

Cuando la mitocondria del interior de las celulas animales pro- 
duce ATP a traves de la respiracion celular, consumen oxfgeno 
y producen dioxido de carbono. Para garantizar una produc- 
tion de ATP continua, las celulas necesitan obtener oxfgeno y 
expulsar el exceso de dioxido de carbono continuamente. 

,;C6mo se realiza el intercambio de gases entre el entorno 
del animal y sus mitocondrias? En la mayorfa de los casos, el 
intercambio de gases implica los cuatro pasos ilustrados en la 
Figura 44.1: (1) la ventilacion se lleva a cabo cuando el aire o 
el agua penetran en un organo de intercambio de gases, como 
los pulmones o branquias; (2) el intercambio de gases tiene 
lugar ya que el 0 2 y el C0 2 se transfieren entre el aire o el agua 
y la sangre en la superficie de ventilacion; (3) a traves de la cir- 
culacion, el 0 2 y el C0 2 disueltos se transportan por todo el 
cuerpo (junto con los nutrientes, desechos y otros tipos de 
moleculas) a traves del aparato circulatorio; y (4) en los teji- 
dos, donde la respiracion celular provoca bajos niveles de 
C0 2 , el 0 2 y el C0 2 se traspasan entre las celulas y la sangre. 

Los pasos 1 y 2 se completan por el aparato respiratorio: el 
conjunto de celulas, tejidos y organos responsables del inter- 
cambio de gases entre el individuo y el entorno. Esencialmente, 
el aparato respiratorio esta formado por estructuras que con- 
ducen el aire o el agua a la superficie en la que el intercambio 
de gases tiene lugar. En algunos animales el intercambio de 
gases se realiza en la piel, pero en la mayona de las especies se 
localiza en organos especializados como los pulmones de los te- 
trapodos, la traquea en los insectos o las branquias de los mo- 
luscos, artropodos y muchos tipos de peces. La Figura 44.2 
proporciona un ejemplo: el aparato respiratorio de los seres 
humanos. La estructura y funcion de las branquias, traquea y 
pulmones se estudia con mas detalle en la Section 44.3. 

El aparato circulatorio de un animal es el responsable de 
transportar 0 2 , C0 2 y otros materiales por todo el cuerpo. Sin 
embargo, no todos los animales tienen aparato circulatorio. 
Algunos animales son tan pequenos o tienen el cuerpo apla- 
nado con una gran area superficial que los materiales pueden 

1 . Ventilacion 2. Intercambio 3. Circulacion 4. Respiracion 
de gases celular 




Aparato respiratorio Aparato circulatorio 

FIGURA 44.1 La ventilacion, la circulacion y la respiracion estan 
involucradas en el intercambio de gases. En la mayona de 
animales, el oxfgeno y el dioxido de carbono se intercambian a 
traves de la superficie de un pulmon, branquias, piel u otro organo 
intercambiador de gases. Estos gases se transportan hacia y desde 
las celulas, donde de nuevo tiene lugar el intercambio de gases, en 
la sangre. 




FIGURA 44.2 El aparato respiratorio humano. Un aparato 
respiratorio esta formado por estructuras que conducen el aire o 
agua a la superficie donde se lleva a cabo el intercambio de gases. 

intercambiarse directamente entre el interior y el entorno. 
Aun asf, en la mayona de los casos un tejido lfquido especiali- 
zado es propagado por todo el cuerpo por un corazon muscu- 
lar, a traves de los vasos. 

Los aparatos circulatorios se clasifican en abiertos o cerra- 
dos. En un aparato circulatorio cerrado, el aparato de vasos es 
continuo (Figura 44.3a). Sin embargo, en un aparato circula- 
torio abierto al menos algunos de los vasos se abren a porcio- 
nes de cavidades del organismo (Figura 44.3b). El tejido trans- 
portador en aparatos continuos se llama sangre y el tejido 
transportador de los aparatos cerrados se llama hemolinfa. Es 
necesario diferenciarlos ya que los animales con aparatos ce- 
rrados normalmente tienen dos subaparatos: un aparato de 
vasos sangufneos que lleva la sangre y un aparato de vasos lin- 
faticos que llevan linfa. La linfa esta formada por fluidos que 
fluyen en los vasos linfaticos desde los espacios extracelulares. 
Tambien contiene celulas que luchan contra las enfermedades. 
Los dos subaparatos circulatorios estan conectados ya que los 
vasos linfaticos vacfan su contenido en los vasos sangufneos. 
La sangre y la linfa no estan separadas en el aparato circulato- 
rio abierto, por lo que el nombre de hemolinfa es adecuado ya 
que en griego la rafz bemo significa « sangre ». 

Teniendo en cuenta este repaso general sobre el intercam- 
bio de gases y los aparatos circulatorios, pasemos a los deta- 
lles de como funcionan. Empezaremos con la cuestion de 
como el oxfgeno y el dioxido de carbono se mueve entre el 
cuerpo del animal y el entorno. 

44.2 El agua y el aire como medios 
de respiracion 

El intercambio de gases entre el entorno y las celulas se basa en 
la difusion. Bajo condiciones normales, las concentraciones de 
oxfgeno son relativamente altas en el entorno y bajas en los te- 
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(a) Aparato cerrado: la sangre nunca sale de los vasos. 



La sangre viaja 
a traves de los 
vasos sanguineos 



La linfa viaja 
a traves de los 
vasos linfaticos 




(b) Aparato abierto: la hemolinfa sale de los vasos y entra en 
contacto di recta mente con los tejidos. 



Corazon tubular 



La hemolinfa 
fluye a traves 
de la cavidad 
del organismo 



V\ U vv 



FIGURA 44.3 Aparatos circulatorios abierto y cerrado. Las 

flechas en estas figuras indican la direccion del flujo sangumeo. 



(a) ^De que gases esta 
compuesta la atmosfera? 



Oxigeno \ Nitrogeno 



(21%) 



(78%) 



Dioxido de carbono ■ 

(0,03%) 

Argon (0,93%) 



(b) La presion parcial del oxigeno disminuye a medida que 
aumenta la altitud. 
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Monte Everest 
(P 0 = 53 mm Hg) 



Lago Titicaca 
(P 0 = 95 mm 
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Nivel del mar 
(P 0 = 160 mm Hg) 
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FIGURA 44.4 El oxigeno representa el 21 por ciento de la 
atmosfera, pero su presion parcial varia en grandes proporciones. 

(a) La atmosfera de laTierra esta dominada por nitrogeno y oxigeno. 
El oxigeno representa el 21 por ciento de la atmosfera en todos los 
niveles de altitud. (b) La presion atmosferica, y por tanto la presion 
parcial del oxigeno (P 02 ),desciende a medida que aumenta la altitud. 

O EJERCICIO Indica como se ha calculado la presion parcial del 
oxigeno en la cima del monte Everest. 



jidos, mientras que los niveles de dioxido de carbono son rela- 
tivamente altos en los tejidos y bajos en el entorno. Por tanto, 
el oxigeno tiende a entrar en los tejidos desde el entorno, y el 
dioxido de carbono tiende a salir al entorno desde los tejidos. 

Para comprender mejor como el intercambio de gases se 
realiza a traves de la difusion, es importante considerar algu- 
nas cuestiones sobre como se lleva a cabo la difusion en entor- 
nos tanto acuaticos como terrestres. <;Cuanto oxigeno y dio- 
xido de carbono estan presentes en la atmosfera y el oceano? 
<:Que factores influyen en la rapidez en que se mueven estos 
gases por difusion? 

Comportamiento del oxigeno 

y del dioxido de carbono en el aire 

Tal y como muestra la Figura 44.4a, la atmosfera esta com- 
puesta principalmente de nitrogeno (N 2 ) y oxigeno, con propor- 
ciones de argon y C0 2 . El nitrogeno y el argon no son impor- 
tantes para los animales que viven a nivel del mar y 
normalmente se ignoran en los estudios de intercambio de gases. 

En cierto modo, la informacion de la Figura 44.4a no es del 
todo completa. Para entender por que, considera que el por- 
centaje de 0 2 en la atmosfera no varia con la altitud. La at- 
mosfera del pico del monte Everest esta compuesta por un 21 



por ciento de 0 2 , al igual que a nivel del mar. La diferencia 
principal es que a gran altitud la presencia de moleculas de 
oxigeno es mucho menor que a nivel del mar. El aire en el 
monte Everest es mucho menos denso que a nivel del mar, por 
lo que hay menos oxigeno presente. 

Para comprender como los gases se transfieren por difu- 
sion, es importante expresar su presencia en terminos de pre- 
siones parciales en vez de en porcentajes. La presion es un 
tipo de fuerza. Una presion parcial es la presion de una parti- 
cula de gas en una mezcla de gases. Para calcular la presion 
parcial de un gas concreto, se multiplica la composition frac- 
cional de ese gas por el total de presion ejercida por la mez- 
cla en su totalidad. * Por ejemplo, la Figura 44.4b muestra que 
la presion atmosferica total a nivel del mar es de 760 mm Hg 
(milfmetros de mercurio). Si se multiplica este valor por 0,21, 
que es la fraction de 0 2 que hay en el aire, se obtiene una pre- 
sion parcial del oxigeno, P 02 ? a nivel del mar a 160 mm Hg. La 
presion atmosferica es solamente de 250 mm Hg en el pico del 
monte Everest, por lo que la Po 2 en este lugar es de 0,21 x 250 
= 53 mm Hg. 



*Este calculo es valido porque la presion total en una mezcla de gases 
es la suma de las presiones parciales de todos los gases individuales. 
Esta relation se llama ley de Dalton. 
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El oxfgeno y el dioxido de carbono se intercambian por di- 
fusion entre el entorno y las celulas segun sus gradientes de pre- 
sion parcial. Tanto en el aire como en el agua, el 0 2 y el C0 2 se 
desplazan de regiones con una presion parcial alta a regiones 
con una presion parcial baja. Es diffcil respirar en la cima del 
monte Everest ya que el gradiente de difusion entre la atmos- 
fera y los tejidos de los pulmones no es muy alto en este lugar. 

Comportamiento del oxfgeno 

y del dioxido de carbono en el agua 

O Para obtener oxfgeno, los animales acuaticos se enfrentan 
a un reto mucho mas diffcil que los terrestres. Los animales 
acuaticos viven en un entorno que contiene mucho menos oxf- 
geno que los entornos habitados por animales terrestres. Con 
15 °C de temperatura, un litro de aire puede contener hasta 
209 ml de 0 2 , mientras que un litro de agua puede contener 
hasta un maximo de solo 7 ml de 0 2 . Para extraer una canti- 
dad determinada de oxfgeno, un animal acuatico tiene que 
procesar 30 veces mas agua que la cantidad de aire que un 
animal terrestre tiene que respirar. Ademas, el agua es aproxi- 
madamente mil veces mas densa que el aire y fluye con mucha 
mas dificultad. Como resultado, los animales acuaticos gastan 
mucha mas energfa en ventilar su superficie respiratoria que 
los terrestres. 

La presion parcial del oxfgeno varfa en diferentes tipos de 
habitats acuaticos, asf como con la altitud en la tierra. El oxf- 
geno y el dioxido de carbono se intercambian por difusion al 
agua desde la atmosfera, pero la cantidad de gas que se di- 
suelve depende de diferentes factores: 

• La solubilidad del gas en el agua. El oxfgeno tiene una so- 
lubilidad muy baja en el agua. Solo 0,003 ml de oxfgeno se 
disuelven en 100 ml de agua por cada 1 mm Hg de au- 
mento en la presion parcial del oxfgeno. A causa de esta 
baja solubilidad, la sangre contiene moleculas que se unen 
al oxfgeno y lo transportan a los tejidos. Sin esta molecula 
transportadora, el nivel de flujo sangufneo a los tejidos ten- 
drfa que aumentar de forma abundante para satisfacer la 
demanda de oxfgeno. 

• La temperatura del agua. A medida que la temperatura del 
agua aumenta, la cantidad de gas que se disuelve en ella 
disminuye. Aunque hay muchas cosas similares, en los ha- 
bitats de aguas calidas hay mucho menos oxfgeno disponi- 
ble que en los habitats de aguas frfas. Para un pez, respirar 
en aguas calidas es comparable a un animal que respira a 
gran altitud. 

La presencia de otros solutos. El agua del mar tiene mayor 
concentracion de solutos que el agua dulce, por lo que ad- 
mite menos cantidad de gas disuelto. A 10 °C, hasta 8,02 ml 
de 0 2 puede estar presente en un litro de agua fresca, mien- 
tras que el agua del mar solo llega a 6,35 ml de 0 2 por litro. 
Como resultado, los habitats de agua fresca tienden a con- 
tener mas oxfgeno disponible que los entornos marinos. 

• La presion parcial del gas en contacto con el agua. El 
aumento de la presion parcial externa incrementa el nivel al 
cual el gas se difunde en un lfquido. Pero si la presion parcial 



en estado lfquido es mayor que en estado gaseoso, el gas sal- 
dra del lfquido. Esto es lo que pasa cuando se abre el tapon 
de una botella de bebida gaseosa. La cafda de la presion par- 
cial en estado gaseoso que sucede cuando se abre la botella 
permite que el dioxido de carbono se escape del lfquido. 

La superficie del agua, la production de oxfgeno por foto- 
sfntesis y el agotamiento de oxfgeno por los organismos que 
lo usan en su respiracion celular son otros aspectos importan- 
tes de la disponibilidad del oxfgeno en el agua. La superficie 
es importante ya que afecta a la capacidad del oxfgeno para 
intercambiarse por difusion en el agua. Por ejemplo, lagunas 
y riachuelos tienden a estar mucho mejor oxigenados que las 
masas profundas de aguas, ya que las masas de agua estan- 
cada tienen un ratio mas alto de superficie/volumen. Los rapi- 
dos, cataratas y otros tipos de agua dulce tienden a ser los en- 
tornos acuaticos mas oxigenados, como consecuencia de su 
gran superficie expuesta a la atmosfera, como los saltos de 
agua sobre rocas, y porque las burbujas estan incorporadas en 
el agua. Por el contrario, el contenido de oxfgeno tiende a ser 
extremadamente bajo en cienagas y otros habitats de agua es- 
tancada. Las pequenas cantidades de oxfgeno que se intercam- 
bian por difusion a las aguas estancadas se usan rapidamente 
por los descompositores que utilizan el oxfgeno como un elec- 
tron aceptor en la respiracion celular. 

Ahora consideremos como estan disenados los organos de 
ventilation. <;C6mo afrontan las diferencias entre aire y tierra 
las branquias de los peces, las traqueas de los insectos y los 
pulmones de los mamfferos? 

Comprueba si lo has entendido 



443 Organos del intercambio 
de gases 

Muchos pequenos animales no tienen organos especfficos 
para el intercambio gaseoso, como branquias o pulmones. En 
su lugar, obtienen 0 2 y eliminan el C0 2 a traves de la difusion 



Si entiendes que... O 

• El 0 2 y el C0 2 se desplazan de regiones con alta presion 
parcial a regiones con baja presion parcial. 

• La respiracion acuatica es mucho mas diffcil que la 
respiracion terrestre, en parte porque la presion parcial del 
oxfgeno en el agua es mucho mas baja que su presion 
parcial en el aire. 

Deberias ser capaz de... O 

1) Describir los habitats acuaticos en los que las presiones 
parciales del oxfgeno sean relativamente altas y 
relativamente bajas. 

2) Explicar si una cantidad grande, media o pequena de aire 
deben'a presentarse en forma de burbujas en acuarios con 
especies de temperaturas calidas, especies de temperaturas 
frias,crecimiento intensivo de algas, animales altamente 
activos o animales sedentarios. 
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directa mediante la superficie del organismo. Para estos orga- 
nismos, la difusion a traves de la superficie del organismo es lo 
suficientemente rapida para completar sus necesidades de 0 2 y 
eliminar el C0 2 . Sin embargo, la mayoria de estos animales 
solo pueden vivir en entornos humedos. Su piel necesita ser ex- 
tremadamente fina para que la difusion se realice correcta- 
mente, pero la piel es propensa a la perdida de agua. La vida en 
entornos humedos permite a estos animales intercambiar gases 
a traves de su superficie exterior y evitar la deshidratacion. 

Por el contrario, los animales que son mayores o que viven 
en habitats secos necesitan algun tipo de organo respiratorio 
especializado. Para comprender por que la presencia de las 
branquias y los pulmones esta asociada con el tamano, revisa 
el Capitulo 41 en el que se explica que el volumen del cuerpo 
de un animal aumenta mas rapido que su superficie. Los orga- 
nos respiratorios proporcionan una superficie mucho mayor 
para el intercambio de gases, que es suficiente para satisfacer 
las necesidades de un cuerpo mas grande lleno de celulas. 

Los biologos se han asombrado durante mucho tiempo de 
la eficacia de las branquias y de los pulmones. Para entender 
el porque, primero examinemos los factores ffsicos que con- 
trolan los niveles de difusion; despues trataremos la estructura 
y la funcion de estos organos respiratorios. 

Parametros de diseno: la ley de difusion 

En 1855, Adolf Fick formulo una ecuacion sobre la difusion, 
basada en los resultados de los experimentos que habfa efec- 
tuado sobre el nivel de difusion de los gases. Tal y como mues- 
tra la Figura 44.5,1a ley de difusion de Fick constata que el 
nivel de difusion de un gas depende de cinco parametros: la 
solubilidad del gas en una pelfcula acuosa en contacto con 
la superficie de intercambio de gases, la temperatura, la super- 
ficie disponible para la difusion, la diferencia en presiones 
parciales de los gases a traves de la superficie de intercambio 
de gases y el grosor de la barrera de difusion. 

La ley de Fick proporciona una forma compacta de identi- 
ficar caracteristicas que permitan que los animales maximicen 



el nivel de difusion de oxigeno y dioxido de carbono a traves 
de superficies de las branquias y pulmones. O De forma espe- 
cffica, la ley establece que todos los gases, incluyendo el 0 2 y 
el C0 2 , se intercambian por difusion en grandes cantidades 
cuando se dan tres condiciones: 

1. A es grande, es decir, el area de la superficie disponible 
para el intercambio de gases es grande. Basandonos en la 
ley de Fick, no es de sorprender que la superficie respirato- 
ria de los pulmones humanos pueda cubrir 100 m 2 (o casi 
un cuarto de una pista de baloncesto), si el epitelio se esti- 
rase por complete 

2. D es pequena, es decir que la superficie respiratoria es ex- 
tremadamente fina. Para apreciar lo fina que es la superficie 
del intercambio de gases, ten presente que unos investigado- 
res que pidieron a unos ciclistas que subiesen una cuesta du- 
rante siete minutos observaron un aumento notable de la 
cantidad de sangre en la superficie respiratoria de los pul- 
mones de los atletas. Para explicar esta observation, los in- 
vestigadores propusieron que los ciclistas con un alto ritmo 
cardiaco (hasta 177 pulsaciones/minuto durante el sprint al 
subir la colina) aumentaron la presion sangumea hasta el 
punto en el que los vasos de paredes finas en los pulmones 
se danan y escapa sangre en la estructura. 

3. P 2 - Pi es grande, es decir, que el gradiente de presion par- 
cial del gas a traves de la superficie es grande. Los gradien- 
tes de presion parcial alto se mantienen en parte por tener 
el aparato circulatorio en contacto directo con la superficie 
de intercambio de gases. Cuando la sangre fluye cerca de la 
superficie respiratoria, el oxigeno se toma rapidamente del 
area donde la difusion interna se realiza, y el dioxido de 
carbono se lleva rapidamente al area donde tiene lugar la 
difusion externa. Como resultado, P t - P 2 permanece alto. 

<:Que otros aspectos del diseno de las branquias y pulmo- 
nes forma parte de lo establecido en la ley de Fick? ,fQue otros 
factores afectan a la estructura de estos organos respiratorios? 
Para responder estas preguntas, examinemos la anatomfa de 
las branquias y pulmones. 
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FIGURA 44.5 La ley de difusion de Fick. 

O PREGUNTA Imagina que vas a disenar un aparato para la difusion 
rapida de oxigeno a traves de una doble capa de fosfoh'pido. Segun la 
ley de Fick, £que aspectos del aparato deben'an maximizarse para 
optimizar el nivel de difusion? ^Cuales deben'an minimizarse? 



£C6mo funcionan las branquias? 

Las branquias son crecimientos de la superficie del organismo 
o de la garganta que se usan en el intercambio de gases de los 
animales acuaticos. Para apreciar la estructura y la funcion de 
estos organos, es importante identificar hasta que punto el 
medio acuatico supone un reto mucho mayor para realizar la 
respiracion que el medio terrestre. Recuerda que el agua con- 
tiene mucho menos oxigeno que el aire y que el agua es 
mucho mas diffcil de transferir a traves de las superficies res- 
piratorias a causa de su densidad y viscosidad. 

Las branquias son una solution eficaz para los problemas 
que supone la respiracion acuatica, principalmente porque pre- 
sentan un area de superficie extremadamente grande para que 
el oxigeno se intercambie por difusion a traves de un epitelio 
muy fino. En algunas especies de invertebrados, como los mo- 
luscos cuya foto puedes ver en la Figura 44.6a, las branquias 
estan proyectadas fuera de la superficie del organismo y con- 
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(a) Las branquias externas estan en contacto directo con el agua. (b) Las branquias internas necesitan que se lleve el agua hasta ellas. 




FIGURA 44.6 Las branquias pueden ser externas o internas. (a) Los nudibranquios son caracoles marinos cuyas 
branquias se encuentran en el exterior de la piel. (b) Los cangrejos tienen las branquias en el interior de la piel. Una 
porcion del exoesqueleto del cangrejo se ha eliminado para mostrar las branquias mas claramente. 

O PREGUNTA En lo referente al ejercicio fisico, £cuales son las ventajas y desventajas de las branquias externas e 
internas? £Por que es logico esperar que las branquias de color naranja en el apartado (a) esten protegidas por toxinas? 



tactan directamente con el agua. En otras especies invertebra- 
das, como el cangrejo de la Figura 44.6b, las branquias se loca- 
lizan dentro del exoesqueleto del organismo. Si las branquias 
son internas, el agua debe llegar hasta ellas a traves de cilios, 
ramas u otras estructuras especializadas. 

En contraste con la diversidad de branquias de los inverte- 
brados, las branquias de los peces de espinas son muy simila- 
res en cuanto a la estructura. Las branquias de los peces se lo- 
calizan en ambos lados de la cabeza y en los teleosteos (vease 
Capftulo 34) estan formadas por cuatro arcos, tal y como 
muestra la Figura 44.7. Para llevar el agua a estas estructuras, 
la mayoria de los peces abren y cierran la boca, y un pliego 
fijo del tejido, llamado operculo, cubre la estructura. La ac- 
tion bombeadora de la boca y el operculo crean un gradiente 
de presion que mueve el agua hacia las branquias. Pero los 
atunes y otros peces que nadan especialmente rapido llevan el 
agua hasta sus branquias nadando con sus bocas abiertas. 
Este proceso se llama ventilation ram. 

Independientemente de como se ventilan las branquias, el 
flujo de agua de estas es unidirectional. Para entender por que, 
observa que los largos y finos filamentos branquiales se extien- 
den en cada arco de la branquia. Cada filamento branquia esta 
compuesto por cientos o miles de lamelas branquiales. Estas 
son estructuras en forma de hoja, que se muestran en detalle al 
final de la Figura 44.7, a traves de las cuales se dispone una base 
de pequenos vasos sangumeos llamados capilares. El objetivo 
principal es que el flujo sangumeo a traves de la base de capila- 
res vaya en direction opuesta al flujo del agua sobre la superfi- 
cie de la branquia. Como resultado, se lleva a cabo un inter- 
cambiador a contracorriente. Recuerda que en el Capitulo 41 
se explica que los intercambiadores a contracorriente se basan 
en dos fluidos adyacentes que fluyen en sentidos opuestos. Este 
metodo es importante porque en un aparato cocorriente, en el 
que dos fluidos adyacentes fluyen a traves de tuberias en la 
misma direction, la transferencia de oxfgeno no serfa posible a 
causa de que el gradiente de presion partial de la difusion des- 
cenderfa a cero a lo largo de todos los capilares (Figura 44.8). 



O El flujo contracorriente hace que las branquias sean efi- 
caces para extraer el oxfgeno del agua, ya que garantiza que 
la diferencia de la presion partial del oxfgeno y del dioxido de 




pobre en oxigeno 



FIGURA 44.7 Las branquias de los peces son un aparato de 
intercambio a contracorriente. En las branquias de los peces, los 
flujos de agua y sangre discurren en sentidos contrarios. (Ten en 
cuenta que el operculo se ha eliminado en la parte superior del 
dibujo para mostrar las branquias mas claramente). 
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Flujo contracorriente 

(presente en las branquias 
de los peces) 

Flujo de agua sobre lamelas 
(% de oxigeno) 

100% 70% 40% 15% 



Flujo cocorriente 

(no esta presente en las branquias 
de los peces) 

Flujo de agua sobre lamelas 
(% de oxigeno) 

100% 90% 70% 50% 



La difusion 
se para 



90% 60% 30% 5% 

Flujo de sangre a traves 
de las lamelas (% de oxigeno) 



0% 10% 30% 50% 

Flujo de sangre a traves 
de las lamelas (% de oxigeno) 



FIGURA 44.8 El intercambio contracorriente es mucho mas 
eficaz que el intercambio cocorriente. En el aparato 
contracorriente de las branquias de los peces, el oxigeno se 
transfiere a lo largo de todos los capilares. Si el flujo cocorriente se 
lleva a cabo, la transferencia de oxigeno no sen'a posible porque el 
gradiente de presion parcial de la difusion descenden'a a cero a lo 
largo de todos los capilares. 

carbono en el agua contra la sangre sea mucho mayor sobre la 
superficie de intercambio de gases en su conjunto. Q Si entien- 
des este concepto, debenas ser capaz de calcular cuanto oxigeno 
de mas se extrae del agua a traves de un intercambio contraco- 
rriente frente a un intercambio cocorriente, utilizando la infor- 
mation de la Figura 44.8. Es decir, el efecto de un intercambio 
contracorriente es maximizar el termino P 2 - P\ de la ley de di- 
fusion de Fick sobre la superficie completa de la branquia. Te- 
niendo en cuenta esta observation, los biologos citan el inter- 
cambio contracorriente como otro ejemplo de como las 
branquias son optimas para el intercambio de gases. 

£C6mo funcionan las traqueas? 

El aire y el agua son medios de ventilacion completamente di- 
ferentes, ya que tienen distintas densidades, viscosidades y ca- 
pacidades para retener el oxigeno y el dioxido de carbono. 
Ademas, las consecuencias de exponer la superficie de inter- 
cambio de gases al aire en vez de al agua son diferentes. En 
habitats acuaticos, la ventilacion tiende a descompensar el 
equilibrio de electrolitos y agua, y la homeostasis debe mante- 
nerse por un aparato osmorregulatorio activo. Como se ex- 
plica en el Capftulo 42, la osmosis provoca que los animales 
marinos pierdan agua a traves de la superficie de intercambio 
de gases y que los animales de agua dulce la obtengan. La di- 
fusion tiende a provocar que los animales marinos adquieran 
sodio, cloro y otros iones, y que los animales de agua dulce los 
pierdan. Por el contrario, la respiracion conlleva una perdida 
de agua por evaporacion en los entornos terrestres. 

<:C6mo minimizan los animales terrestres la perdida de agua 
al mismo tiempo que maximizan la eficacia del intercambio de 
gases? Para responder a esta pregunta, piensa en el aparato tra- 
queal de los insectos. Recuerda que en el Capitulo 42 se ex- 
plica que las traqueas son un aparato extensivo de los tubos 
situados en el organismo. Estos se conectan con el exterior a 
traves de unas aberturas llamadas espiraculas, que pueden ce- 
rrarse para minimizar la perdida de agua por evaporacion. 

Una idea clave sobre el aparato traqueal de los insectos es 
que esta formado por una serie de tubos que se extienden por 



todo el organismo. Los tubos de las traqueas son diminutos, 
estan llenos de fluido y son muy ramificados. En este sentido, 
el aparato traqueal transporta el aire cerca de las celulas para 
que se lleve a cabo el intercambio celular a traves de la mem- 
brana plasmatica. Por tanto, los insectos no utilizan su apa- 
rato circulatorio para transportar gases desde y hasta los teji- 
dos, aunque el aparato circulatorio de los insectos transporta 
nutrientes y desechos. 

Recientemente las investigaciones sobre el aparato traqueal 
se han centrado en como se desplaza el aire desde y hacia los 
tubos a traves de las espiraculas. <;La difusion simple es lo su- 
ficientemente eficaz para ventilar el aparato, o esta involu- 
crado algun tipo de mecanismo de respiracion? 

La respuesta corta a esta pregunta es que los movimientos 
respiratorios pueden desempenar una funcion al menos en al- 



Experimento 



Pregunta: iLa actividad ffsica afecta al movimiento 
del aire a traves del aparato traqueal? 



Hipotesis: El aire se mueve a traves del aparato traqueal mas 
rapido durante la actividad ffsica. 

Hipotesis nula: La actividad ffsica no afecta al nivel de movimiento 
del aire. 



Diseno del experimento: 




Amarre 



Medida del oxigeno en 
el musculo del vuelo 
de la mariposa esfinge 
durante el vuelo y cuando 
esta en reposo. 



Prediccion: El vuelo aumentara la ventilacion del aparato traqueal, 
provocando un aumento de la Pq 2 en el ala. 

Prediccion de la hipotesis nula: El vuelo no aumentara la 
ventilacion del aparato traqueal; la Pq 2 en el musculo del ala ira 
disminuyendo proporcionalmente durante el vuelo. 



Resultados: 

12 
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_ 8 

CO 
Q_ 

^ 6 
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Vuelo 






^Recuperacion 
TO de los niveles 




Reposo 


\ f de oxigeno a 

Cafda inicial medida que 

de oxiqeno continua el vuelo ^ 

Reposo 



6 7 
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Conclusion: Las contracciones musculares pueden ayudar 
a ventilar el aparato traqueal al menos en algunos insectos. 



FIGURA 44.9 Prueba de que el aparato traqueal se ventila 
durante el movimiento. En el eje Y del grafico, kPa es una unidad 
de presion (o fuerza por unidad de area), llamada kilopascal. 
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Musculos Musculo 
relajados contraido 



Musculos 
relajados 

Las alas 
bajan 




Traquea 



La traquea se expande 
y el aire entra. 



La traquea se contrae 
y el aire se expulsa. 



FIGURA 44.1 0 La actividad muscular puede ventilar la traquea. 

Para explicar el resultado en la Figura 44.9, los biologos proponen 
que la traquea cambia de forma cuando se baten las alas. 

gunos insectos. Para comprender por que esto es correcto, ten 
en cuenta los ultimos trabajos de investigation sobre las agui- 
las de las batatas. Un investigador se propuso estudiar como 
el 0 2 se transporta a los musculos durante el vuelo. Para do- 
cumentar la presion parcial del oxigeno en los musculos de las 
alas, inserto un electrodo en forma de aguja en las alas de una 
mariposa esfinge. El electrodo se conecta a un instrumento 
que mide la presion parcial del oxigeno mientras la esfinge es- 
taba atada (Figura 44.9). 

Cuando la esfinge se recupero del procedimiento y empezo a 
batir sus alas con normalidad, el biologo empezo a registrar la 
Po 2 en reposo del insecto. Entonces el investigador estimulo a 
la polilla para que volase exponiendola al viento. El apartado 
de «Resultados» de la Figura 44.9 muestra como los niveles de 
Po 2 cambian con este experimento. (El procedimiento se repitio 
con varias polillas, y se observo el mismo patron). El vuelo es 
una actividad que requiere una gran cantidad de energia, por lo 
que no es sorprendente que los niveles de P G2 en los musculos 
de las alas disminuyan precipitadamente en un principio. Sin 
embargo, a medida que el vuelo continua los niveles de P G2 se 
recuperan hasta que son casi tan altos como en reposo. 



Estos resultados pueden explicarse por el mecanismo de 
respiration propuesto en la Figura 44.10. La observation prin- 
cipal es que la traquea de los insectos voladores es como un 
sandwich entre los musculos. Cuando estos musculos se con- 
traen y se relajan, la traquea se constrine y se expande en res- 
puesta. Como resultado, cuando se baten las alas se fuerza al 
aire a entrar y salir de la traquea y se realiza una ventilation 
eficaz de la superficie respiratoria. 

iComo funcionan los pulmones? 

En la mayona de los mamiferos, el aire entra en el organismo 
a traves de la nariz y la boca. Un tubo conocido como la tra- 
quea (que no hay que confundir con la traquea de los insectos) 
lleva el aire inhalado a unos tubos mas finos llamados bron- 
quios. Los bronquios se ramifican en tubos ami mas finos lla- 
mados bronquiolos. Los organos de ventilation, los pulmones, 
incluyen los bronquiolos y parte de los bronquios (Figura 
44.1 la). Los pulmones son pliegos internos de la garganta que 
se utilizan para el intercambio de gases. Estan presentes en los 
anfibios, reptiles (incluyendo las aves), mamiferos y algunos 
peces e invertebrados. Sin embargo, la cantidad de area de su- 
perficie disponible para el intercambio de gases varia bastante 
entre especies con pulmones. En las ranas y otros anfibios, el 
pulmon es simplemente un saco con vasos sanguineos. Por 
el contrario, los pulmones de los mamiferos estan divididos 
cuidadosamente en diminutos sacos llamados alveolos (Figura 
44.11b). Cada pulmon humano contiene aproximadamente 
150 millones de estos sacos. Debido a la presencia de los al- 
veolos, los pulmones de los mamiferos tienen alrededor de 
40 veces mas area de superficie de intercambio de gases que el 
equivalente al volumen del tejido del pulmon de una rana. 

Como muestra la Figura 44.1 1c, un alveolo proporciona una 
interfaz entre el aire y la sangre que esta formada por una fina 
pelicula acuosa , una capa de celulas epiteliales, un poco de ma- 
terial de matriz extracelular (ECM), y la pared de un capilar. En 



(a) Conductos al pulmon 



(c) La superficie de intercambio de gases alveolar. 




Bronquiolos 



Pulmon 



FIGURA 44.1 1 Los pulmones ofrecen un area de superficie amplia y fina para el intercambio de gases entre el aire y la sangre. 

(a) El tracto respiratorio humano se ramifica repetidamente desde el mayor conducto, la traquea, al mas pequeno, el bronquiolo. El 
intercambio de gases no se lleva a cabo en estos conductos. El aparato de conductos termina en unos sacos diminutos llamados 
alveolos. (b) Los alveolos estan cubiertos de redes de capilares y (c) son el lugar donde por fin se realiza el intercambio de gases. 
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el pulmon humano, esta barrera para la difusion solo tiene 0,2 
um de grosor (frente a 1/200 del grosor de esta pagina). 

Ademas del area total de la superficie, la otra caracterfstica 
esencial de los pulmones que varia entre especies es el modo de 
la ventilation. En los pulmones de los caracoles y las aranas, el 
movimiento del aire se realiza solo por difusion. Los vertebra- 
dos, por el contrario, ventilan activamente sus pulmones impul- 
sando el aire a traves de contracciones musculares. Un meca- 

(a) Los pulmones se expanden y se contraen en respuesta a los 
cambios de presion interna de la cavidad toracica. 




(b) Las fuerzas ventiladoras pueden ejemplificarse con un globo 
dentro de un tarro. 




Presion 
menos 
negativa 



Cuando se tira del diafragma Cuando el diafragma se libera, 
hacia abajo, el globo se infla. el globo se desinfla. 

FIGURA 44.1 2 Los cambios en el volumen de la cavidad 
toracica conducen a una ventilacion de presion negativa. (a) La 

inhalacion: cuando el diafragma y los musculos de las costillas se 
contraen, el volumen de la cavidad pulmonar aumenta, provocando 
una presion interna aun mas negativa. En respuesta, los pulmones 
se expanden y el aire penetra. La exhalacion: cuando el diafragma y 
los musculos de las costillas se relajan,el volumen de la cavidad 
pulmonar disminuye, provocando que la presion interna se haga 
menos negativa. En respuesta, el volumen de los pulmones 
disminuye (debido a la elasticidad de los pulmones) y el aire sale, 
(b) Un modelo de ventilacion de presion negativa. 

O PREGUNTA £Que pasa cuando una persona suspira o respira 
profundamente? 



nismo para el impulso del aire es la ventilacion de presion po- 

sitiva, utilizada por las ranas y animales similar es. La rana des- 
ciende la pared de su garganta para tomar el aire de la atmos- 
fera, a traves de los conductos nasales y hasta la cavidad oral. 

El animal a menudo cierra entonces el conducto nasal y 
contrae los musculos de la garganta. Estas acciones aumentan 
la presion del aire en las cavidades orales y lo fuerzan a des- 
plazarse a los pulmones. ,;C6mo funciona esta ventilacion de 
presion negativa? 

La ventilacion del pulmon humano La presion interior 
de la cavidad toracica humana es alrededor de 5 mm Hg 
menos que la presion atmosferica. Aunque el pulmon es elas- 
tico (vuelve a su estado original compacto si no se estira o 
comprime) la presion negativa que lo envuelve no es lo sufi- 
cientemente intensa para mantenerlo expandido. Si un dano 
llega a convertirse en un agujero en la pared del torax y la pre- 
sion diferencial entre la cavidad toracica y la atmosfera desa- 
parece, el pulmon en el lado de la herida dejara de funcionar 
como un globo desinflado. 

Los seres humanos ventilan sus pulmones cambiando la pre- 
sion de su cavidad toracica entre -5 mm Hg y -8 mm Hg relati- 
vamente con la atmosfera. Como muestra la Figura 44.1 2a, la 
inhalacion se basa en disminuir la presion de la cavidad tora- 
cica. El cambio se produce por una fuerza hacia abajo de una 
fina capa muscular llamada diafragma y una fuerza hacia 
afuera ejercida por las costillas. Estos movimientos aumentan 
el volumen de la cavidad toracica y por tanto disminuyen su 
presion interna. A medida que la presion que envuelve a los 
pulmones desciende, el aire entra en los conductores por el 
gradiente de presion. La exhalacion, por el contrario, es un 
proceso pasivo dirigido por el tejido elastico de los pulmones 
y la pared toracica a medida que el diafragma y los musculos 
de las costillas se relajan. (Esto es cierto en estado de reposo, 
ya que la exhalacion es activa y requiere energia cuando se 
esta realizando ejercicio). Los cambios en la presion que se lie- 
van a cabo durante la ventilacion de presion negativa es simi- 
lar al cambio de volumen en un tarro, como se muestra en la 
Figura 44.12b. 

Alrededor de 450 ml de aire entra y sale de los pulmones 
en una respiration normal. Sin embargo, solo alrededor de 
dos tercios de su volumen se usa realmente en el intercambio 
de gases, ya que 150 ml de aire ocupan un espacio muerto 
(porciones del aire de los pasajes que no tienen una superficie 
respiratoria). La traquea y las branquias que se muestran en 
la Figura 44.11a, por ejemplo, presentan un espacio muerto. 
La respiration es mucho mas eficaz durante el ejercicio, 
cuando la cavidad toracica experimenta mayores cambios de 
volumen. Cuando una persona respira con dificultad, mas de 
2.500 ml de aire se mueve con cada ciclo de inhalation-exha- 
lation, pero 150 ml de los espacios muertos permanecen igual. 

Los cambios de presion y volumen que se realizan durante 
un ciclo respiratorio son bastante directos. ,;Pero para que 
sirve la elasticidad del pulmon humano? Es decir, <;que fuerza 
es la responsable de que el tejido del pulmon vuelva a su 
forma anterior? Una primera hipotesis se inspiro en la fina pe- 
lfcula que existe en la superficie de los alveolos. La idea con- 
sistfa en que los puentes de hidrogeno entre las moleculas de 
agua en la pelfcula podrfan crear un alto nivel de tension en la 
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Alveolos 



* A £ 4> 



Pocos puentes 
hidrogeno en la 
superficie (el agua solo 
puede unirse con las 
moleculas mas abajo) 
frente a los numerosos 
puentes hidrogeno en 
la pared alveolar = 
la fuerza hacia arriba 
forma una fuerza en la 
pared alveolar 



Pared alveolar 



FIGURA 44.1 3 La tension de la superficie crea una fuerza sobre 
la superficie del pulmon. 

superficie y por tanto crear una tension en la pared alveolar 
(Figura 44.13). Una vez que un alveolo acaba de expandirse 
durante la inhalacion, la fuerza contractil creada por la ten- 
sion de la superficie volveria a la forma original de la estruc- 
tura, proporcionando elasticidad a todo el pulmon. 

Para comprobar esta hipotesis, un biologo observo que 
podia cuantificar la elasticidad de un pulmon midiendo la pre- 
sion requerida para forzar un volumen determinado de aire en 
la estructura. Si la hipotesis de la tension de la superficie es co- 
rrecta, entonces haria falta mucha menos presion para forzar 
el mismo volumen de solucion salina en vez de aire, en el 
mismo pulmon. Esta prediccion es logica, ya que la presencia 
de la solucion eliminana la interfaz acuosa dentro del alveolo 
y por tanto eliminana la tension de la superficie. El biologo 
probo su prediccion en los pulmones de un cadaver y mostro 
que estaba en lo cierto. Mucha menos presion se requeria para 
inflar los pulmones con solucion salina que con aire. Cuando 
otros investigadores repitieron el experimento y obtuvieron re- 
sultados similares, los biologos aceptaron la hipotesis de que 
la mayoria de la elasticidad de los pulmones se debe a la ten- 
sion de la superficie. Los estudios de seguimientos han mos- 
trado que la tension de la superficie dentro del alveolo es tan 
fuerte que debe disminuirse de alguna forma para que la respi- 
racion se de de todas formas (vease Cuadro44.1). 

La ventilacion de los pulmones de las aves El vuelo es 
una de las actividades realizadas por animales que requieren 
mas energia. Sin embargo, las aves pueden volar decenas de 
miles de kilometros durante las migraciones anuales. Aun mas 
sorprendente es el hecho de que los gansos vuelen de forma 
regular sobre el pico del monte Everest. A esa altitud, la pre- 
sion parcial del oxigeno es tan baja que la mayona de los 
seres humanos se desmayarian si se les dejara alii. <:C6mo 
consiguen las aves el oxigeno suficiente de la atmosfera para 
soportar vuelos de larga duracion o a gran altitud? 



(a) La anatomia del aparato respiratorio aviar. 



Pulmon 



Traquea 



Saco de 
aire anterior 




Parabronquios 



Sacos de aire 
posteriores 



(b) El flujo de aire unidireccional del pulmon aviar. 

^7--^ Pulmones vaci'os 



Inhalacion 



Los sacos de 
aire posteriores 
se llenan de aire 
del exterior 




Los sacos 
de aire anteriores 
se llenan de aire 
de los pulmones 



Exhalacion 




Los pulmones se llenan 
aire de los sacos 
posteriores 

Se vacian los 
sacos de aire 
^posteriores 



Se vacian los 
sacos de aire 
anteriores 



FIGURA 44.1 4 El aire fluye en un unico sentido a traves del 
pulmon del ave. 

Los biologos empezaron a trabajar en esta cuestion anali- 
zando la anatomia del aparato respiratorio aviario. Tal y 
como muestra la Figura 44.1 4a, la traquea de las aves pasa 
por los pulmones por completo y penetra en dos sacos de aire 
posteriores a los pulmones. Estos sacos estan conectados con 
la porcion posterior del pulmon mediante una serie de tubos. 
Dichos tubos se ramifican en diminutas vias respiratorias, 11a- 
madas parabronquios, dentro del pulmon. Los parabron- 
quios pasan a traves del pulmon y terminan en otro sistema 
de alveolos, que estan unidos con la traquea cerca de la por- 
cion anterior del pulmon. El intercambio de gases se lleva a 
cabo en millones de tubos esponjosos de aire, que se extien- 
den lateralmente a lo largo de los parabronquios. 

Para explorar como funciona el aparato respiratorio, Knut 
Schmidt-Nielsen y sus colaboradores utilizaron una variacion 
de la tecnica de pulso-seguimiento introducida en el Capitulo 
7. En este caso, el pulso es una respiracion unica de oxigeno 
puro, seguido de un «seguimiento» que consiste en una respi- 
racion de aire normal. Para sorpresa de los investigadores, el 
aire enriquecido en oxigeno no se detecto en la boca del pa- 
jaro hasta la segunda exhalacion despues del pulso. Los expe- 
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CUADRO 44.1 



Smdrome del estres respiratorio en nirios prematuros 



Los alveolos tienen una gran parte de su 
superficie en contacto con el gas, por lo 
que la peh'cula acuosa que los cubre ge- 
nera una mucha tension en la superficie. Si 
el agua fuese la unica molecula presente, 
la fuerza de la pared alveolar sen'a tan 
fuerte que la estructura no se inflaria en la 
inhalacion. Afortunadamente, las celulas 
de cada alveolo producen una mezcla de 
fosfoh'pidos y proteinas que actuan de sur- 
factante, es decir,que interrumpen la pelli- 
cula acuosa que recubre la pared y reduce 



en gran cantidad la tension de la superfi- 
cie. La presencia del surfactante disminuye 
la rigidez del pulmon lo suficiente para re- 
ducir la cantidad de trabajo necesario del 
diafragma y de los musculos de las costi- 
llas durante la inhalacion. 

Los bebes humanos adquieren la ca- 
pacidad de producir la cantidad ade- 
cuada de surfactante entre las semanas 
32 y 34 de la gestacion,y normalmente el 
nacimiento se produce a las 36 semanas. 
Si el bebe nace antes de las 32 semanas, 



un nino puede tener pulmones rigidos 
que hace que se cansen con facilidad del 
esfuerzo de respirar y provoca asfixia. Esta 
enfermedad se llama smdrome de es- 
tres respiratorio. Menos mal que puede 
tratarse con una mezcla de surfactante 
sintetico administrado directamente en 
los pulmones, a traves de un tubo que se 
coloca en la traquea. Esta tecnologia es 
relativamente simple,y ha permitido que 
los bebes sobrevivan si nacen hasta con 
tan solo 24 semanas de gestacion. 



rimentos para el seguimiento mostraron que el aire se mueve 
a traves del aparato respiratorio del ave como se detalla en la 
Figura 44.14b. La conclusion principal fue que la corriente 
de aire a traves del pulmon es unidireccional. 

Para explicar en que consiste la respiracion de las aves, los 
biologos la comparan con el funcionamiento de la gaita esco- 
cesa. El aire se introduce de forma intermitente en una gran re- 
serva, como es la bolsa de la gaita o el saco de aire posterior de 
las aves. Entonces, se expulsa el aire de forma continua a traves 
de los conductos de aire, como las pipas del instrumento o los 
parabronquios del pulmon del ave. En las aves, el aire expul- 
sada de los parabronquios se recoge en el saco de aire anterior 
y por ultimo se exhala hacia la traquea a traves de una apertura 
que evita la mezcla del aire inhalado y exhalado. El flujo de aire 
unidireccional es posible porque el torax y los sacos de aire no 
presionan al mismo tiempo, sino de forma alternativa. 

Tres caracterfsticas hacen que el aparato respiratorio aviar 
sea eficaz: 

1. El espacio muerto en las aves solo comprende la pequena 
parte de la traquea entre la boca y la apertura del saco de 
aire anterior. Como resultado, el aire inhalado se usa 
mucho mas eficazmente en las aves que en los mamfferos. 

2. Las aves intercambian gases durante la inhalacion y la exha- 
lacion. Por el contrario, no se produce intercambio de gases 
durante la exhalacion de la mitad del ciclo respiratorio de 
los animales. La ventilacion de las aves se parece a la conti- 
nua ventilacion de las branquias de los peces en este sentido. 

3. La sangre circula a traves del pulmon del ave en capilares 
que atraviesan los parabronquios perpendicularmente. Este 
patron de corriente perpendicular no es tan eficaz como la 
circulacion contracorriente de las branquias de los peces, 
pero es mucho mas eficaz que el metodo de capilares en 
forma de red alrededor de los alveolos. 

Control homeostatico de la ventilacion 

Un animal se encuentra en peligro si falla la homeostasis rela- 
cionada con la oxigenacion de la sangre o la eliminacion del 
dioxido de carbono. Para garantizar una produccion ade- 



cuada de ATP, las presiones parciales del oxfgeno y el dioxido 
de carbono deben mantenerse dentro de un margen muy estre- 
cho, tanto en estado de reposo como durante el ejercicio in- 
tensive <:C6mo se controla la ventilacion para conseguir esta 
homeostasis tan importante? 

Cuando los mamfferos estan en estado de reposo, el nivel 
de respiracion se establece por el centro respiratorio medular, 
un area en la base del cerebro justo encima de la columna ver- 
tebral. Este centro estimula a las costillas y el diafragma a que 
se contraigan de 12 a 14 veces por minuto en seres humanos. 
Pero durante el ejercicio, esto cambia y el tejido muscular ac- 
tivo toma mas oxfgeno de la sangre. Como resultado, la pre- 
sion parcial del oxfgeno (Po 2 ) de la sangre cae. Esos mismos 
musculos liberan cantidades de dioxido de carbono a la san- 
gre, tendiendo a aumentar su presion parcial (Pco 2 ) en ^ a sangre. 
Cuando esta senal llega al cerebro, el dioxido de carbono ra- 
pidamente difunde la sangre al fluido cerebroespinal en el que 
esta sumergido el cerebro. Tanto en la sangre como en el 
fluido cerebroespinal, el C0 2 reacciona con el agua en forma 
de acido carbonico (H 2 C0 3 ), que entonces se disocia para li- 
berar un ion hidrogeno (H + ) y un ion bicarbonato (HC0 3 ~): 

C0 2 + H 2 0 H 2 C0 3 ^^ H + + HC0 3 - 

El resultado es una leve cafda del pH de la sangre y del 
fluido cerebroespinal. El cambio se siente por nervios especia- 
lizados situados cerca de las grandes arterias que viajan del 
corazon al cuello y a la base del propio cerebro. Las senales de 
estos nervios o de los de detectores de pH en el centro respira- 
torio medular provocan que el nivel de respiracion aumente. 
El aumento resultante en el nivel de ventilacion incrementa el 
nivel de transporte de oxfgeno a los tejidos y el nivel al que se 
elimina del cuerpo el dioxido de carbono, recuperando los ni- 
veles en estado de reposo de las P Q2 y Pco 2 - 

Este aparato de control es tan eficaz que se pueden mantener 
estables los niveles de oxfgeno y de dioxido de carbono en la 
sangre incluso cuando se esta realizando un ejercicio intensive 
Ademas, permite que el cuerpo regule el pH de la sangre cuida- 
dosamente. Para explicar por que, es importante saber que el 
dioxido de carbono se transporta en la sangre en forma de iones 
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bicarbonatos. Cuando la sangre con alta proportion de dioxido 
de carbono llega a los pulmones, los iones bicarbonatos tienen 
que reaccionar con los iones hidrogeno para regenerar el dio- 
xido de carbono, que se intercambia por difusion a traves de las 
paredes de los alveolos y se exhala. Cuando el nivel de respira- 
tion aumenta, entonces se elimina el exceso de iones hidrogeno 
que se producen durante el metabolismo rapido, junto con el ex- 
ceso de C0 2 que se genera, y el pH de la sangre se estabiliza. 

Ahora examinemos con mas detalle la sangre. <iQue es esta 
sustancia y como transporta oxigeno y dioxido de carbono entre 
la superficie de intercambio de gases y los tejidos animales? 

Comprueba si lo has entendido 



44.4 £C6mo se transporta el oxigeno y el 
dioxido de carbono en la sangre? 

La sangre es un tejido, un grupo de celulas que funcionan 
como una unidad integrada. De forma mas espetifica, la san- 
gre es un tejido conector que esta formado por una matriz ex- 
tracelular acuosa. De media, los seres humanos tienen el 50- 
60 por ciento del volumen de la sangre compuesto por esta 
matriz extracelular llamada plasma. £1 resto del volumen con- 
siste en una variedad de celulas y fragmentos celulares que re- 
ciben el nombre colectivo de elementos formes. 

Teniendo en cuenta la gran variedad de funciones de la san- 
gre, no es de sorprender que este tejido sea complejo. Ademas de 
transportar el oxigeno y el dioxido de carbono entre las celulas y 
los pulmones, la sangre transporta nutrientes de tracto digestivo 
a otros tejidos del cuerpo, transporta los productos de desecho a 
los rinones y al hfgado para que sean procesados, hace llegar 
hormonas de las glandulas para tejidos espetificos, y distribuye 
el calor de los organos mas internos a los mas externos. 

Los elementos formes de la sangre son las plaquetas, varios 
tipos de globulos blancos, y globulos rojos. Las plaquetas son 
fragmentos de celulas que minimizan la perdida de sangre en 
los vasos sangumeos danados, al liberar material que ayuda a 
la formation de un bloqueo llamado coagulo. Los globulos 
blancos son parte del aparato inmunitario. Tal y como expli- 
cara el Capitulo 49 en detalle, los globulos blancos son los res- 
ponsables de luchar contra las infecciones. Aunque las plaque- 
tas y los globulos blancos desempenen una funcion esencial en 
el cuerpo, los globulos rojos los superan en numero considera- 



blemente. En los seres humanos, los globulos rojos conforman 
el 99,9 por ciento de los elementos formes. Los globulos rojos 
transportan oxigeno de los pulmones a los tejidos por todo el 
cuerpo. Tambien desempenan una funcion importante en el 
transporte de dioxido de carbono de los tejidos a los pulmones. 

En los seres humanos, los nuevos globulos rojos se sintetizan 
a un ritmo de 2,5 millones por segundo para reemplazar los an- 
tiguos globulos rojos, que mueren al mismo ritmo. Estos globu- 
los rojos viven alrededor de 120 dfas. Se desarrollan junto con 
los globulos blancos y las plaquetas de las celulas madre situa- 
das en el tejido dentro del hueso (la medula osea). Los vertebra- 
dos no mamiferos transportan oxigeno en los globulos rojos que 
retienen sus nucleos. Pero en la mayoria de mamiferos, los glo- 
bulos rojos son esencialmente bolsas llenas de aproximadamente 
280 millones de copias de la molecula que transporta el oxigeno, 
la hemoglobina. (El Cuadro 44.2 de la pagina 993 analiza al- 
guna de las protemas de las membranas que se encuentran en los 
globulos rojos humanos y su importancia en las transfusiones de 
sangre). 

Estructura y funcion de la hemoglobina 

Aunque el oxigeno no sea muy soluble en agua, a menudo se 
encuentra en altas concentraciones en la sangre. La sangre 
tiene una gran capacidad transportadora de oxigeno, ya que 
el 0 2 es propenso a unirse a las moleculas de hemoglobina 
que se encuentran en la sangre. La evolution de la hemoglo- 
bina ha sido clave para la diversification de los animales. Al 
aumentar la capacidad transportadora de oxigeno en la san- 
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0 2 hacia los tejidos 



FIGURA 44.1 5 La hemoglobina transporta el oxigeno a los tejidos. 



Si entiendes que... O 

La mayoria de los animales de gran tamano intercambian gases 
a traves de las branquias, la traquea o los pulmones. 

Deben'as ser capaz de... O 

1 ) Identificar al menos tres caracten'sticas que sean comunes a 
estos tipos de organos, asi como un conducto que sea unico 
para cada uno. 

2) Explicar la diferencia entre el flujo de aire en los pulmones 
de los mamiferos y los pulmones de las aves. 

3) Hacer un diagrama resumiendo el sensor, integrador y efector 
implicados en el control homeostatico de la ventilacion. 
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FIGURA 44.1 6 La curva de equilibrio oxigeno-hemoglobina. 

Presion parcial del oxigeno de la sangre y los tejidos en relacion con 
el porcentaje de los puentes de union de la hemoglobina que 
mantiene las moleculas de oxigeno. La curva sigmoidea tiene tres 
regiones diferenciadas. 

gre, la hemoglobina hizo posible que el nivel de respiracion 
celular pueda aumentar. Los altos niveles de production de 
ATP, en cambio, apoyan altos niveles de crecimiento, movi- 
miento, digestion y otras actividades. 

La hemoglobina es un tetramero, es decir, esta compuesta por 
cuatro cadenas de polipeptidos (Figura 44.15). Todas ellas se 
unen a un grupo no proteico llamado hemo. Cada molecula 
hemo, por el contrario, contiene un ion de hierro (Fe 2+ ) que 
puede unirse a la molecula de oxigeno. Como resultado, cada 
molecula de hemoglobina se une a cuatro moleculas de oxigeno. 
En la sangre el 98,5 por ciento se une a la hemoglobina, mien- 
tras que solo el 1,5 por ciento se disuelve en el plasma. 

<:Que sucede cuando los globulos rojos que transportan he- 
moglobina con altos niveles de oxigeno contactan con celulas 
que contienen poco oxigeno? 

Union COOperativa La sangre que sale de los pulmones 
humanos tiene una Pq 2 de alrededor de 100 mm Hg, mientras 
que el resto de musculos y otros tejidos tienen niveles de P Q2 
de alrededor de 40 mm Hg. Esta diferencia de presion parcial 
crea un gradiente de difusion que provoca la descarga de 0 2 
de la hemoglobina a los tejidos. 

Los investigadores que estudian la dinamica de la descarga 
de 0 2 en los tejidos encontraron un patron que se muestra en 
la Figura 44.16. Este grafico, que explica la saturacion de por- 
centaje de la hemoglobina en los globulos rojos, en relacion 
con los niveles de P Q2 en la sangre dentro de los tejidos, recibe 
el nombre de curva de equilibrio oxigeno-hemoglobina. 
Cada 25 por ciento del cambio de saturacion corresponde a 
una media de una molecula de oxigeno adicional unida a una 
molecula de hemoglobina transportada a los tejidos. 

O La caracteristica mas remarcable de la curva de equili- 
brio oxigeno-hemoglobina es que es sigmoidea, es decir, en 
forma de ese. El patron se sucede porque la union de cada mo- 
lecula de oxigeno sucesiva con una subunidad de la molecula 
de hemoglobina provoca un cambio de estado en la protema 
que hace que las unidades restantes sean mucho mas propen- 
sas a unirse al oxigeno. Este fenomeno se llama union coope- 
rativa. Por el contrario, la perdida de una union de oxigeno 
cambia la forma que se hace mas propensa a la perdida de las 
moleculas adicionales de oxigeno. 



(a) En la union cooperativa, grandes cantidades de 0 2 se 
transportan al resto de tejidos en reposo y en movimiento. 

Cantidad de 0 2 transportado de 
la sangre (P 0 = 1 00 mm Hg).. 
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(b) Sin la union cooperativa, pequenas cantidades de 0 2 se 
transportarian a los musculos en reposo y en movimiento. 

Cantidad de 0 2 transportado de 
la sangre (P 0 = 1 00 mm Hg)... 
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FIGURA 44.1 7 La union cooperativa del 0 2 por la hemoglobina 
genera un mayor transporte de 0 2 que la union no cooperativa. 

(a) Efecto de la union cooperativa frente a (b) la union no 
cooperativa. A medida que la sangre modifica el nivel de P 02 de 1 00 
mm Hg en los pulmones a 30 mm Hg en el tejido en movimiento, la 
union cooperativa provoca una mayor transferencia de oxigeno a 
los tejidos. 

La union cooperativa es importante porque hace a la he- 
moglobina extremadamente sensible a los cambios de la P Q2 
en los tejidos. Piensa en que le sucede a la saturacion de hemo- 
globina cuando la P G2 de un tejido cambia de su estado de re- 
poso de alrededor de 40 mm Hg a 30 mm Hg, como puede 
apreciarse durante el ejercicio (Figura 44.17a). En respuesta a 
este pequeno cambio de la P Q2 del tejido, hay un enorme cam- 
bio en el porcentaje de saturacion de la hemoglobina (de alre- 
dedor de 52 por ciento a alrededor de 22 por ciento). Esto sig- 
nifica que cuando la sangre entra en contacto con tejidos en 
reposo, la hemoglobina transfiere alrededor del 50 por ciento 
de oxigeno que transporta (de alrededor de 100 por ciento de 
saturacion al 50 por ciento mas o menos). Pero cuando la san- 
gre entra en contacto con tejidos en movimiento, esta trans- 
fiere alrededor del 80 por ciento de su oxigeno (del 100 por 
ciento de saturacion a alrededor del 20 por ciento). Como 
consecuencia de la union cooperativa, la perdida de una mo- 
lecula de oxigeno a los tejidos colindantes significa que 
otras moleculas van a hacer lo mismo. Dicho de otro modo, 
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la forma sigmoidea de la curva de equilibrio de oxfgeno sig- 
nifica que un pequeno cambio en el P G2 del tejido produce 
un gran cambio en como el oxfgeno sigue unido a la hemo- 
globina. Q Si entiendes este concepto, deberfas ser capaz de 
explicar las consecuencias de una curva de equilibrio oxf- 
geno-hemoglobina con una seccion media que es aun mas 
brusca que la mostrada en la Figura 44.17a. 

Si la union cooperativa no se produce, todas las subunida- 
des de hemoglobina cargarfan y descargarfan oxfgeno de 
forma independiente. Se ganarfa o perderfa oxfgeno en pro- 
porcion directa a la presion parcial del oxfgeno en la sangre, 
hasta que la molecula este completamente saturada o insatu- 
rada de oxfgeno. Entonces tendrfa lugar la relation mostrada 
en la Figura 44.1 7b. Como indican las lfneas de puntos en esta 
figura, se transportarfa mucho menos oxfgeno cuando la P Q2 
del tejido cambia de su nivel de reposo de alrededor de 40 mm 
Hg a 30 mm Hg (especfficamente, el porcentaje de saturation 
de 0 2 caerfa de alrededor de 68 por ciento a alrededor de 52 
por ciento). La cantidad total de oxfgeno transportada solo 
aumentarfa del 30 al 50 por ciento, en vez del cambio del 50 
al 80 por ciento observado con la union cooperativa. 

£C6mo afecta la temperatura y el pH a la hemoglo- 
bina? La union cooperativa es solo una parte del meca- 
nismo completo del transporte de oxfgeno. La hemoglobina, 
como otras protefnas, es sensible a los cambio de pH y tempe- 
ratura. Durante el ejercicio, la temperatura y la presion par- 
cial del C0 2 de los tejidos de musculos activos aumenta. El 
C0 2 producido al ejercitar los musculos reacciona con el agua 
de la sangre en forma de acido carbonico, que se disocia y li- 
bera un ion hidrogeno. Como resultado, el pH de la sangre de 
los musculos en movimiento cae. 

La disminucion del pH y el aumento de la temperatura al- 
teran el estado de la hemoglobina. Como muestra el grafico 
de la Figura 44.1 8, este cambio de forma hace que la hemo- 
globina sea mas propensa a liberar 0 2 a cualquier valor del 
Po 2 del tejido. Este fenomeno es conocido como el cambio 
de Bohr. El nombre hace honor a Christian Bohr, que pu- 
blico un trabajo sobre este fenomeno en 1904, y pone de ma- 
nifiesto el cambio de la curva de equilibrio oxfgeno-hemo- 
globina con la disminucion del pH. El cambio de Bohr es 
importante porque hace que la hemoglobina sea mas pro- 
pensa a liberar oxfgeno durante el ejercicio u otras condicio- 
nes en las que la P C02 sea alta, el pH sea bajo o los tejidos 
esten faltos de oxfgeno por alguna razon. Q Si entiendes el 
cambio de Bohr y la union cooperativa, debenas ser capaz 
de anadir comentarios a la Figura 44.15 en los que indiques 
(1) que le pasa a las otras tres moleculas de oxfgeno que 
estan unidas a grupos hemo una vez que una molecula de 0 2 
se va, y (2) que se necesita para que moleculas de 0 2 se unan 
en tejidos que son acidos. 

Para apreciar el efecto de la union cooperativa y el cam- 
bio de Bohr en action, vamos a fijarnos en un experimento 
sobre como el aparato transportador de oxfgeno en la trucha 
arco iris responde al ejercicio contenido. Para explorar los 
cambio en el 0 2 contenido de la sangre durante el ejercicio, 
los biologos pusieron a varios peces a nadar contracorriente 
en un tunel de agua. A medida que los investigadores aumen- 
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FIGURA 44.18 El cambio de Bohr hace que la hemoglobina sea 
mas propensa a liberar oxfgeno a los tejidos con un pH bajo. A 

medida que el pH desciende,el oxfgeno se hace menos propenso a 
mantener el enlace con la hemoglobina a todos los valores de la P 02 
del tejido. Los tejidos en movimiento tienen un pH mas bajo que el 
resto de los tejidos y por tanto reciben mas oxfgeno de la 
hemoglobina. 

O EJERCICIO Calcula cuanto oxfgeno de mas se libera de la 
hemoglobina con un pH 7,2 que de la que tiene un pH 7,4 cuando 
el tejido tiene una P 02 de 30 mm Hg. 

taban la velocidad de la corriente y por tanto la velocidad 
del pez, recogfan datos del contenido de 0 2 en la sangre de 
las arterias y las venas de los individuos bajo estudio. La 
sangre arterial estaba oxigenada y se dirigfa hacia las bran- 
quias; la sangre de las venas volvfa a las branquias desde el 
resto del organismo. No es sorprendente que los biologos 
hallaran que los niveles de 0 2 en las arterias se mantuviesen 
bastante constantes a medida que la velocidad aumentaba 
(es decir, que las branquias continuaban funcionando eficaz- 
mente para saturar la hemoglobina con oxfgeno). Por el con- 
trario, el contenido de 0 2 de las venas, que habfa experimen- 
tado un intercambio de gases con los tejidos, disminuyo 
proporcionalmente a medida que la velocidad aumentaba. 
Cuando el pez alcanzaba su lfmite de velocidad, todo el con- 
tenido de oxfgeno disponible en la hemoglobina de las venas 
habfa sido extrafdo. La information muestra que en tejidos 
bajo un gran esfuerzo, la combination de aumento de tem- 
peratura, un pH bajo y un nivel de P Q2 bajo provocaba que 
la hemoglobina se desoxigene practicamente. Los aparatos 
de transporte de oxfgeno basados en la hemoglobina son ex- 
tremadamente eficaces. 

Comparacion de hemoglobinas Ademas de saber que 
las moleculas de hemoglobina individuales pueden cambiar en 
estructura y funcion dependiendo de las condiciones en las 
que se encuentre el organismo, es importante apreciar que 
las moleculas de hemoglobina de diferentes individuos o espe- 
cies pueden variar la capacidad de sobrevivir y de reproduc- 
tion. Por ejemplo, considera la curva de equilibrio oxfgeno- 
hemoglobina de la Figura 44.19. 

La curva en rojo oscuro pertenece a una mujer en estado 
de gestation; la curva en rojo claro pertenece al feto que 
esta dentro de ella. La hemoglobina encontrada en los fetos 
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FIGURA 44.1 9 Algunos tipos de hemoglobina se unen al 
oxigeno con mas fuerza que otras. 

O PREGUNTA Imagina que tuvieses que comparar las curvas de 
equilibrio oxigeno-hemoglobina a gran altitud y a baja altitud, 
encontradas en especies de animales emparentadas. ^Serian las 
curvas diferentes? Si asi fuera, ^como y por que? Si no, £por que no? 

esta codificada por genes diferentes a los de la hemoglobina 
adulta y tiene una estructura y funcion distinta. De forma es- 
pecifica, la curva de equilibrio de oxigeno-hemoglobina para 
la hemoglobina fetal gira a la izquierda con respecto a la 
curva de la hemoglobina humana. Esto significa que para 
todos los valores de Pq 2 la hemoglobina fetal tiene una mayor 
afinidad por el oxigeno que por la hemoglobina adulta. 
Como resultado, el oxigeno se traspasa desde la sangre de la 
madre a la sangre del feto. Esta diferencia en la estructura y 
la funcion de la hemoglobina entre madre y feto garantiza 
un suministro adecuado de oxigeno para el desarrollo del 
feto. 

Ahora examinemos la otra parte del intercambio de gases: 
<ique le pasa al C0 2 que se libera de los tejidos de la sangre? 
iQue hace el organismo para combatir la disminucion de pH 
que resulta de este proceso? Despues de todo, si el estado y la 
actividad de la hemoglobina estan tan afectados por los cam- 
bios de pH, es probable que otras muchas protemas tambien 
se alteren. Si estas protemas funcionan peor con niveles de pH 
bajos, entonces la production del dioxido de carbono deberfa 
provocar una enfermedad. 

El transporte de C0 2 y el amortiguador 
del pH de la sangre 

El dioxido de carbono que se produce por la respiracion celu- 
lar en los tejidos penetra en la sangre, donde reacciona con el 
agua para formar acido carbonico. Recuerda que la caida re- 
sultante del pH de la sangre estimula el aumento del nivel de 
respiracion. Entonces, la exhalation rapida de C0 2 contra- 
rresta la cafda del pH de la sangre. 

Los cambios en el pH de la sangre tambien se disminuyen 
por una serie de reacciones que tienen lugar en el interior de 
los globulos rojos. Los biologos han sido capaces de descubrir 
lo que pasaba cuando encontraban grandes cantidades de la 
enzima anhidrasa carbonica en los globulos rojos. Recuerda 



que en el Capftulo 43 se explicaba que esta enzima cataliza la 
formation de acido carbonico de la reaccion entre el dioxido 
de carbono con el agua. Por tanto, el C0 2 que se difunde a los 
globulos rojos se convierte rapidamente en iones y protones 
bicarbonatos. Este es el mecanismo responsable de la observa- 
tion de la Section 44.3, en la que se menciona que la mayor 
parte del C0 2 se transporta en la sangre (espetificamente en 
el plasma) en forma de HC0 3 ~, ion bicarbonato. La misma 
reaccion se produce en el plasma que rodea a los globulos 
rojos, pero de forma mucho mas lenta por la ausencia de la 
enzima. 

<;Por que es la actividad de la anhidrasa carbonica tan im- 
portante en los globulos rojos? La respuesta tiene dos partes. 
Primero, los protones producidos por la reaccion catalizador- 
enzima inducen al cambio de Bohr, que hace que la hemoglo- 
bina sea mas propensa a liberar oxigeno. Y segundo, la pre- 
sion parcial del C0 2 en la sangre cae cuando el dioxido de 
carbono se convierte en un ion bicarbonato soluble, mante- 
niendo un gradiente de presion parcial fuerte que favorece la 
entrada del C0 2 en los globulos rojos. Por tanto, la actividad 
de la anhidrasa carbonica hace que la absorcion de C0 2 de los 
tejidos sea mas eficaz (Figura 44.20). 

Una vez que los iones bicarbonatos se forman en los globu- 
los rojos, estos se intercambian por difusion en todo el plasma 
de la sangre a traves de un gradiente de concentration. Los 
iones bicarbonatos se desplazan a traves de un elemento que 
intercambia a los iones bicarbonatos por los de cloro (estos 
elementos transportadores se explican en el Capitulo 37). Por 
el contrario, los protones producidos por la reaccion perma- 




FIGURA 44.20 £C6mo se transporta el dioxido de carbono a la 
sangre? Cuando el C0 2 se intercambia por difusion a los globulos 
rojos, la anhidrasa carbonica convierte rapidamente su acido 
carbonico, el cual se disocia en iones bicarbonatos (HC0 3 ~) y 
protones (H + ). Esta reaccion mantiene favorable el gradiente de 
presion parcial a la entrada de C0 2 en la sangre. Los protones 
producidos por la reaccion se unen a la hemoglobina 
desoxigenada. La mayoria del C0 2 en la sangre se transporta a los 
pulmones en forma de HC0 3 ". 

O PREGUNTA Este diagrama muestra la secuencia de eventos en 
los tejidos. Explica que sucede cuando el globulo rojo del diagrama 
Mega a los pulmones. 
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necen en el interior de los globulos rojos. Solo una cantidad 
relativa de H + se fabrica el plasma. 

iQue pasa con los protones dentro de los globulos rojos? 
La respuesta a esta pregunta surgio cuando investigadores es- 
tudiaron la composicion de la hemoglobina desoxigenada. 
Estos analisis mostraron que cuando la hemoglobina no por- 
taba moleculas de oxfgeno, tenia una alta afinidad por los 
protones. Como resultado, la hemoglobina recoge muchos de 



los protones H + que se producen por la disociacion del acido 
carbonico. En este sentido, la hemoglobina actua como un 
amortiguador, un compuesto que minimiza los cambios en el 
pH. Ademas, los analisis de la sangre con hemoglobina deso- 
xigenada revelaron que el C0 2 que no se transporta como 
HC0 3 " se une a los grupos amino de la porcion proteica de la 
molecula. El efecto general de todos estos eventos es el trans- 
pose de C0 2 , con un efecto mmimo del pH sanguineo. 



ipos de ABO y Rh sangumeos 



A medida que los globulos rojos madu- 
ran en la medula osea, sus membranas 
plasmaticas adquieren glicoh'pidos que 
tienen la funcion de las mascarillas de 
seguridad que llevan los trabajadores 
de un hospital (ayudan a identificar las 
celulas como componentes legitimos 
del organismo). Su presencia evita que 
los globulos rojos sean atacados por las 
celulas del aparato inmunologico, que 
son las responsables de detectar y elimi- 
nar virus, bacterias y otros tipos de inva- 
sores daninos. 

Algunos de los glicoh'pidos mas im- 
portantes de los globulos rojos huma- 
nos son codificados por un unico gen. 
Tres alelos de este gen (simbolizados 
como /, l A e P) son comunes en la mayo- 
ria de las personas y son responsables 
de los tipos de sangre ABO. El alelo / 
conlleva a la falta de glicoprotema en la 
superficie de la celula. El l A codifica el 



glicolipido A y el P codifica el glicolipido 
B. Los individuos con el genotipo // tie- 
nen tipo sanguineo O. Los individuos 
con l A l A e l A i tienen tipo A. Los individuos 
con P l B e Pi tienen tipo B. Y los indivi- 
duos con genotipo l A / e tienen tipo san- 
guineo AB. 

Los tipos sangumeos ABO han sido 
estudiados en profundidad ya que son 
esenciales para el exito del tipo mas 
comun de transfusiones de tejidos: las 
transfusiones de sangre. Si la sangre de 
un individuo con tipo sanguineo A se in- 
troduce en el organismo de otra persona 
con tipo O o B, el aparato inmunologico 
del receptor producira proteinas llama- 
das anticuerpos que se unen a los glico- 
h'pidos A y provocaran que los globulos 
rojos se agrupen. La reaccion de agrupa- 
miento inhibe al flujo sanguineo y 
puede poner en peligro la vida del re- 
ceptor. 



Un asunto similar se Neva a cabo en 
respuesta a la proteina de la superficie 
de los globulos rojos llamada Rhesus o 
factor Rh (llamado asi porque fue descu- 
bierto en el macaco Rhesus). Los indivi- 
duos que tienen el factor Rh reciben el 
nombre de Rh positivo (Rh + ); aquellos 
que no lo tienen se les llama Rh negati- 
vos (Rhr).Los individuos Rh" producen 
un anticuerpo al factor Rh.Si sangre Rh + 
se introduce en un individuo Rh", 
puede darse agrupamiento. 

Para evitar estos problemas, las agen- 
das que recogen y distribuyen las tras- 
fusiones de sangre realizan pruebas 
simples para determinar el tipo de san- 
gre del donante, para que pueda corres- 
ponded con el receptor. La Tabla 44.1 
resume que transfusiones pueden ha- 
cerse segun los tipo ABO y Rh. 



TABLA 44.1 Las transfusiones de sangre y los tipos sangumeos ABO/Rh 



OK= la transfusion es optima. 

X = la transfusion puede causar que los globulos rojos se agrupen. 
Tipo de sangre del receptor Tipo de sangre del donante 



(anticuerpos presentes) 


A + 


A 


B + 


B- 


AB + 


AB- 


0 + 


0 




A + (anti-B) 


OK 


OK 


X 


X 


X 


X 


0 


0 K 


K 


A" (anti-B, anti-Rh) 


X 


OK 


X 


X 


X 


X 


X 


0 


K 


B + (anti-A) 


X 


X 


OK 


OK 


X 


X 


OK 


OK 




B" (anti-A, anti-Rh) 


X 


X 


X 


OK 


X 


X 


X 


OK 




AB + (ninguno) 


OK 


OK 


OK 


OK 


OK 


OK 


OK 


OK 




AB" (anti-Rh) 


X 


OK 


X 


OK 


X 


OK 


X 


OK 




0 + (anti-A, anti-B) 


X 


X 


X 


X 


X 


X 


0 


0 K 


K 


0" (anti-A, anti-B, anti-Rh) 


X 


X 


X 


X 


X 


X 


X 


0 


K 



O PREGUNTA ^Por que el tipo 0 es conocido como donante universal y el tipo AB + se considera el receptor universal? 
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Cuando la sangre desoxigenada llega a los alveolos, un gra- 
diente de presion parcial favorece la difusion de C0 2 del 
plasma y los globulos rojos a la atmosfera. A medida que la 
C0 2 se intercambia por difusion de la sangre a los alveolos, 
la P C o 2 de la sangre disminuye. La cafda fomenta las reaccio- 
nes qufmicas opuestas que se dan en los tejidos: los iones hi- 
drogeno rompen sus uniones con la hemoglobina y se combi- 
nan con el bicarbonato para formar C0 2 , que entonces se 
intercambia por difusion a los alveolos y se exhala desde los 
pulmones. 

Mientras tanto, la hemoglobina ha tornado el 0 2 . La trans- 
ferencia de oxigeno del aire a la sangre es eficaz. La afinidad 
de la hemoglobina por el oxigeno es alta en los alveolos ya 
que el pH de la sangre aumenta a medida que disminuye 
laPcor 

Cuando la sangre abandona los pulmones, ya se ha descar- 
gado del dioxido de carbono y la hemoglobina se ha saturado 
con oxigeno. El ciclo empieza de nuevo. 

Comprueba si lo has entendido 




en www.masteringbio.com 



Gas exchange in the Lungs and Tissues 



44.5 El aparato circulatorio 

Recuerda que en el Capftulo 41 se explicaba que los animales 
grandes tienen una cantidad mas pequena del area de la super- 
ficie en relacion con su volumen, de lo que la tienen los ani- 
males mas pequenos. Para la mayor parte de los animales que 
tienen algo mas de unos pocos milimetros de tamano, el area 
de superficie es demasiado pequena para que se intercambien 
por difusion los gases, nutrientes y desechos entre la superfi- 
cie y su interior. Como resultado, la difusion a traves de la su- 
perficie exterior no es lo suficientemente rapida para mante- 
ner el metabolismo. En los animales grandes, este problema se 
resuelve con el aparato circulatorio. 



La funcion de un aparato circulatorio es transportar la 
sangre o la hemolinfa en contacto con cada celula del orga- 
nismo. En este caso, «el contacto » es una distancia de apro- 
ximadamente 0,1 mm entre los vasos sangumeos mas peque- 
nos y las celulas de los tejidos. La difusion es eficaz a este 
nivel. Pero hace falta una enorme cantidad de conductos para 
distribuir la sangre tan cerca de todas las celulas del orga- 
nismo. Si se unieran todos los vasos sangumeos del organismo 
humano de principio a fin, estirados medirian alrededor de 
100.000 km. 

Los aparatos circulatorios mas sofisticados estan forma- 
dos por uno o mas motores llamados corazones. Las arte- 
rias de paredes finas y fuertes son vasos que recogen la san- 
gre del corazon a gran presion; los vasos llamados capilares, 
cuyas paredes tienen el grosor de una sola celula, permiten 
que los gases y otras moleculas se intercambien con el tejido 
en redes llamadas lechos capilares; y las venas, que son 
vasos que devuelven la sangre al corazon a baja presion. Es 
importante saber que los animales pueden carecer de algu- 
nos de estos componentes o incluso pueden ni siquiera tener 
aparato circulatorio. Por ejemplo, en los corales y medusas, 
una gran cavidad gastrovascular interna ofrece la suficiente 
area de superficie para que se produzca un intercambio de 
moleculas a traves de la difusion. 

Las lombrices tampoco cuentan con aparatos circulato- 
rios, ya que su cuerpo esta lo suficientemente aplanado como 
para que el ratio del area de superficie por el volumen sea 
alto. En estos animales, las moleculas se intercambian con el 
entorno directamente a traves de la superficie exterior de su 
organismo. Los gusanos no tienen corazon pero facilitan el 
intercambio entre sus cavidades llenas de fluidos y el entorno 
a traves de contracciones musculares. De hecho, los gusanos 
que hacen circular los fluidos se desplazan hacia adelante y 
hacia atras. 

Para conocer otros aparatos circulatorios sofisticados, em- 
pecemos a distinguir los dos tipos generales de aparatos: 
abiertos y cerrados. 

iQue es un aparato circulatorio abierto? 

En un aparato circulatorio abierto, la hemolinfa es activa- 
mente propulsada a traves del organismo pero no se reduce 
unicamente a los vasos sangumeos. La observation clave 
sobre la hemolinfa es que esta en contacto directo con los teji- 
dos, es decir, que las moleculas que se intercambian entre la 
hemolinfa y los tejidos no tienen que intercambiarse por difu- 
sion a traves de la pared de un vaso sangumeo. La hemolinfa 
transporta desechos y nutrientes y tambien puede contener 
pigmentos portadores de oxigeno, algunas celulas y agentes 
coagulantes. 

La Figura 44.21 muestra el aparato circulatorio de una 
almeja. Ten en cuenta que el corazon impulsa la hemolinfa 
a los vasos sangumeos que se vacfan en un espacio abierto 
lleno de fluido. La hemolinfa vuelve al corazon cuando este 
se relaja y su presion interna es menor que en la cavidad 
corporal. Los movimientos generales del cuerpo tambien 
desplazan la hemolinfa desde y hasta el corazon (o corazo- 
nes). 



Si entiendes que... o 

• En la sangre, el oxigeno se une a la hemoglobina y se 
transporta al interior de los globulos rojos. El dioxido de 
carbono se convierte en iones bicarbonatos y son 
transportados en el plasma. 

• La hemoglobina tiene varias propiedades que hacen que el 
transporte de proteinas sea eficaz: la union cooperativa de 
oxigeno, la respuesta del cambio de Bohr a los niveles bajos 
de pH,y la capacidad de unirse a los protones que se 
generan cuando el dioxido de carbono se convierte en 
iones bicarbonatos. 

Deberias ser capaz de... O 

Dibujar una curva de equilibrio oxigeno-hemoglobina y 
explicar como aumenta la eficacia del transporte de oxigeno, 
en relacion con una curva de equilibrio en la que no se 
produce la union cooperativa. 
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FIGURA 44.21 Aparato circulatorio abierto de las almejas. 

O EJERCICIO Sehala los lugares en los que la hemolinfa esta en 
contacto directo con los tejidos. 

O PREGUNTA <?Que esta «abierto» en un aparato circulatorio 
abierto? 



Una caracteristica notable de un aparato circulatorio es 
que la hemolinfa esta relativamente a poca presion. Como re- 
sultado, el flujo de hemolinfa tambien puede ser bajo. Esta ca- 
racteristica hace que los aparatos abiertos sean mas aptos 
para organismos relativamente sedentarios, que no tienen una 
gran demanda de oxigeno. Los insectos, con sus movimientos 
rapidos y su estilo de vida mas activo, son una exception clara 
a esta regla. Los insectos sobrepasan los lfmites impuestos por 
la baja presion de la hemolinfa a traves de su aparato respira- 
torio traqueal, que transporta el oxigeno directamente a los 
tejidos. 

Otra caracteristica de los aparatos circulatorios abiertos es 
que sin los vasos continuos y pequenos el flujo hemolinfatico 
no puede dirigirse hacia los tejidos que tienen una demanda 
de oxigeno y production de C0 2 altos. Un aparato circulato- 
rio abierto desplaza la hemolinfa a traves del organismo del 
animal de forma bastante parecida a como un ventilador de 
techo mueve el aire por toda la habitation. 

iQue es un aparato circulatorio cerrado? 

O En un aparato circulatorio cerrado, el flujo sangumeo es 
un circuito continuo a traves del organismo bajo presion ge- 
nerada por el corazon. La sangre esta encerrada por los vasos, 
por lo que un aparato cerrado puede generar suficiente pre- 
sion para mantener un flujo alto. El flujo sangumeo tambien 
puede dirigirse en un sentido determinado. Los aparatos regu- 
ladores pueden dirigir la sangre a vasos espetificos y por tanto 
a lugares concretos, como a los musculos cuando se esta reali- 
zando ejercicio, a los intestinos despues de la comida o a las 
regiones del cerebro cuando se esta realizando una tarea men- 
tal especial. 

Los aparatos circulatorios cerrados se encuentran en ver- 
tebrados y en otras pocas especies en las que los individuos 
son mas activos. Por ejemplo, las lombrices de tierra y otros 
anelidos tienen aparatos circulatorios cerrados. Los anelidos 
intercambian gases con el entorno a traves de su fina e hidra- 
tada piel, que tiene una densa red de capilares. Con esta su- 
perficie de ventilation y el aparato circulatorio cerrado, los 
anelidos son capaces de obtener y hacer circular la cantidad 
suficiente de oxigeno para mantener una actividad muscular 
intensa. Teniendo en cuenta estas observaciones, es logico 
descubrir que la mayorfa de los anelidos viven tan activa- 



mente como los cazadores o similares. Una situation similar 
se da en los calamares, pulpos y otros cefalopodos que cazan 
en las profundidades del mar. El aparato circulatorio cerrado 
de estos animales genera un alto nivel del flujo sangumeo, 
que oxigena sus musculos lo suficiente para mantener el es- 
tilo de vida de un predador de rapidos movimientos. Y aun- 
que el aparato circulatorio de los crustaceos se considera 
abierto, estos tienen una fina red de vasos que pueden despla- 
zar la sangre preferentemente a los tejidos que tengan mayor 
demanda de oxigeno. 

Los aparatos circulatorios cerrados contienen varios tipos 
de vasos sangumeos, y cada cual tiene distintas estructuras y 
funciones. Repasemos algunos de los tipos mas importantes 
y despues examinaremos como los vasos de un aparato circu- 
latorio cerrado interaccionan con el aparato linfatico. 

Tipos de vasos sangumeos En un aparato circulatorio 
cerrado, el corazon impulsa la sangre hacia una arteria mayor, 
normalmente denominada aorta. A pesar de que todas las ar- 
terias tienen tanto fibras musculares como elasticas en sus pa- 
redes, las paredes de la aorta estan dominadas por fibras elas- 
ticas. Por tanto, la aorta puede expandirse cuando la sangre 
procedente del corazon penetra a baja presion. Cuando la 
contraccion del corazon termina, el diametro de la aorta 
vuelve a su estado de reposo. Esta respuesta elastica propulsa 
la sangre fuera del corazon y aumenta la fuerza generada por la 
contraccion muscular. Tipos similares de action bombeadora 
secundaria se producen hasta cierto punto en las otras arterias 
de tamano medio tambien, y ayudan a mantener el flujo san- 
gumeo en las pausas entre contracciones. 

En las paredes de los pequenos vasos sangumeos, llamadas 
arteriolas, una capa continua de fibras musculares suaves se 
interrumpe por unas bandas distintas de fibras que envuelven 
la circunferencia del vaso. Estas fibras musculares se llaman 
esfmteres y permiten que el diametro del vaso se regule cui- 
dadosamente en respuesta a las senales del aparato nervioso. 
Cuando las fibras musculares se relajan, el diametro de la ar- 
teriola aumenta, se reduce la resistencia al flujo de la arteriola 
y el flujo sangumeo de los tejidos aumenta en los tejidos a los 
que llegan los vasos. Pero cuando estos esfmteres arteriolares 
se contraen, estos aumentan su resistencia al flujo, disminuyen 
el pasaje del flujo y por tanto invierten el flujo sangumeo para 
usarlo en otros tejidos. 
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(a) Los capilares son pequenos y sus paredes extremadamente finas. (b) Diferencia de estructura de las venas y las arterias. 
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FIGURA 44.22 Capilares, venas y arterias. Micrograficos de (a) un capilary (b) una interseccion de 
una vena con una arteria. Ten en cuenta la diferencia del grosor relativo de las paredes y el tamano 
total de la arteria y la vena. 



Los capilares son los vasos sangumeos mas pequenos. 
Sus paredes tienen el grosor una sola capa de celulas, y son 
lo suficientemente anchos para dejar pasar de uno en uno a 
los globulos rojos (Figura 44.22a). Los capilares son muy 
finos y tienen forma de una red densa, por lo que son la es- 
tructura en la que se lleva a cabo el intercambio de gases, 
nutrientes y desechos entre la sangre y otros tejidos. En al- 
gunos organos, como el higado, las paredes de los capilares 
contienen numerosas aberturas pequenas que disminuyen la 
barrera de la difusion entre la sangre y los tejidos. A pesar 
de su grosor, la ruptura de los capilares es muy anomala, ya 
que la presion sangumea cae notablemente a medida que la 
sangre atraviesa las arteriolas en su camino hacia los lechos 
capilares. 

Las venas transportan la sangre de vuelta al corazon tras 
haber pasado por los capilares. La sangre esta bajo una pre- 
sion relativamente baja cuando sale de los tejidos, por lo que 
las venas tienen unas paredes mas finas y un diametro inte- 
rior mayor que las arterias (Figura 44.22b). Las venas gran- 
des estan comprimidas por la actividad muscular en las ex- 
tremidades (es decir, manos y pies), lo que ayuda a acelerar 
la vuelta de la sangre al corazon. Las venas mayores tambien 
contienen valvulas unidireccionales, que son finas capas del 
tejido que evitan un contraflujo de la sangre. Todas las venas 
contienen algunas fibras musculares, que se contraen en res- 
puesta a las senales del aparato nervioso. La presion sanguf- 
nea de un aparato circulatorio cerrado se regula, en parte, 
por el ajuste del volumen de la sangre contenido dentro de 
las venas. 



Sangre, f luido intersticial y el aparato linfatico La re- 
lativamente alta presion operativa de los aparatos circulato- 
rios cerrados combinados con el grosor de los capilares pro- 
duce un pequeno pero continuo goteo de fluido de los vasos 
sangumeos al espacio colindante. El area entre las celulas se 
llama espacio intersticial, y el fluido que lo rellena se llama 
fluido intersticial. Las celulas sangumeas se retienen dentro 
de los capilares, por lo que el fluido intersticial se parece al 
plasma en su composition electrolitica. 

En 1896 Ernest Starling propuso que dos fuerzas se ejer- 
cian sobre el flujo de fluidos a traves de los capilares (Figu- 
ra 44.23). La primera es la fuerza hidrostatica dirigida hacia 
el exterior creada por la presion sobre la sangre ejercida por el 
corazon. Esta fuerza es similar a la presion que ejerce el agua 
a traves de la pared de una manguera de jardin que gotea. La 
segunda es una fuerza osmotica hacia el interior, creada por 
una concentration de solutos en el plasma sangumeo mas alta 
que la del espacio intersticial. 

Starling razono que al final de los capilares mas proximos a 
una arteriola, la fuerza hidrostatica excedena la fuerza osmotica 
y el fluido saldria de los capilares al espacio intersticial. Pero 
como resultado de la caida de la presion a medida que el fluido 
pasa a traves de un tubo fino y largo, el propuso que la fuerza 
osmotica excedena la fuerza hidrostatica en la parte final venosa 
de los capilares. Por tanto, el fluido perdido en la parte final ar- 
teriolar se reclamaria notablemente en el final venoso. 

Starling tambien propuso que cualquier fluido intersticial 
que no se reclamara en los capilares se recogeria por el apa- 
rato linfatico, que esta formado por una pared fina, unos 
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FIGURA 44.23 Las diferencias de presion en los capilares crean el fluido intersticial y la linfa. El equilibrio 
de presion sangumea y las fuerzas osmoticas favorecen la perdida de fluido del principio de los capilares (por 
donde penetra el flujo) y la recuperacion de fluido en el otro extremo (por donde sale el flujo). El fluido que no 
se recupera por los capilares se transporta al exterior del tejido en forma de linfa. 



tubos ramificados llamados conductos o vasos linfaticos. Se 
ha sabido durante muchos anos que estos diminutos conduc- 
tos llegan a todos los tejidos y que se unen los unos con los 
otros como los afluentes de un no, para formar vasos mas 
grandes. Los mayores vasos linfaticos devuelven el exceso de 
fluido intersticial, en forma de linfa, a las mayores venas que 
entran en el corazon. El modelo de Starling fue una propuesta 
completa sobre como la sangre, la linfa y los conductos linfa- 
ticos interaccionan. 

Este modelo se fundamenta en una suposicion clave, sin 
embargo: para que la hipotesis de Starling funcione, las con- 
centraciones de soluto total en el plasma y el fluido intersti- 
cial deben ser lo suficientemente diferentes para llevar el 
fluido a los capilares via osmosis. Para que esto sea cierto, 
los capilares deberian actuar como filtros. Especificamente, 
las moleculas proteicas grandes u otros solutos tendrian que 
retenerse en el interior de los capilares como un fluido que 
gotea. Para probar esta suposicion, un grupo de biologos co- 
locaron pequenos tubos en los conductos linfaticos de los 
animales de forma que pudiesen recoger muestras de linfa. 
Entonces el equipo introdujo proteinas etiquetadas radiacti- 
vamente de diferentes tamanos en la sangre de las venas. 
Estos hallaron que aunque las proteinas pequenas pasaban 
rapidamente de la sangre a la linfa, las proteinas mas gran- 
des no lo hacfan. Las proteinas mayores se reteman en los 
capilares para crear el gradiente osmotico necesario por el 
modelo Starling. 

Los trabajos de seguimiento han mostrado que la mas im- 
portant^ de estas proteinas mayores es la albumina. El gran 
tamano de la albumina y la red cargada negativamente la ex- 
cluye eficazmente del fluido intersticial. La presencia de la al- 
bumina en la sangre mantiene las concentraciones altas, con- 
servando un gradiente osmotico fuerte que lleva el fluido a los 



capilares. Como resultado, la formacion diaria total de linfa 
esta limitada a solo 2-5 por ciento del volumen del plasma. La 
linfa toma facilmente esta cantidad por los vasos linfaticos y 
la devuelve a la sangre. Para resumir, el aparato linfatico esta 
formado por vasos de paredes finas que eliminan el exceso de 
fluidos de todo el cuerpo y lo devuelven a las venas del apa- 
rato circulatorio. 

iComo funciona el corazon? 

En los animales con aparatos circulatorios cerrados, el cora- 
zon contiene al menos dos camaras. Al menos hay un atrio, 
que es una camara que recibe la sangre, y al menos una ca- 
mara de pared gruesa llamada ventriculo, que genera la 
fuerza necesaria para impulsar la sangre fuera del corazon. 
Los atrios estan separados de los ventriculos por valvulas 
atrioventriculares. 

Cuando los estudios del corazon de los vertebrados avan- 
zaron lo suficiente como para hacer comparaciones entre 
grupos, los biologos observaron varios patrones importan- 
tes. Para comprenderlos, estudia la Figura 44.24. Este arbol 
filogenetico muestra la relation evolutiva entre algunos gru- 
pos de vertebrados. Los esquemas de cada grupo ofrecen 
una version simplificada del corazon y el aparato circulato- 
rio de cada especie. Hay dos ideas especialmente importan- 
tes: 

1. El numero de camaras diferenciadas en el corazon aumenta 
con la diversification de los vertebrados. Los corazones de 
los peces tienen dos camaras, los anfibios tienen tres, las 
tortugas y lagartijas tienen cinco (si el ventriculo parcial- 
mente dividido se cuenta como tres camaras), los cocodri- 
los, aves y mamiferos tienen cuatro. 
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FIGURA 44.24 La evolucion del aparato circulatorio de los vertebrados. La «A» senala los atrios (camaras que reciben la sangre 
procedente del organismo y los pulmones). La «V» senala los ventn'culos (camaras que impulsan la sangre al exterior del corazon 
hacia los pulmones y el organismo). 

O EJERCICIO Las tortugas (y similares) y los cocodrilos tienen un vaso sangumeo que cambia la sangre entre los dos circuitos, 
segun sea necesario. Etiqueta estos cambios en el esquema. 

O EJERCICIO Ahade flechas a los vasos sanguineos mas importantes, mostrando la direccion del fluir de la sangre. 



2. En las aves, el aparato circulatorio forma un circuito unico 
(un circuito sirve a las branquias y al organismo). En otros 
grupos, hay circuitos separados para los pulmones y para 
el organismo. 

Para comprender estos patrones de evolucion, primero exa- 
minemos el corazon y el aparato circulatorio relativamente 
simples de un pez. El corazon con dos camaras y un circuito 
unico son apropiados para los peces. Incluso cuando la pre- 
sion sangumea cae a medida que la sangre pasa a las bran- 
quias (debido a la resistencia mecanica al flujo que se produce 
en los lechos capilares de las branquias), la presion sangumea 
se mantiene lo suficientemente alta para desplazar la sangre 
por todo el organismo. Esto ocurre en gran parte porque los 
peces viven en un entorno neutral de agua, donde la gravedad 
no tiene ningun impacto sobre el flujo sangumeo. 

Por el contrario, la circulacion en los terrestres vertebrados 
esta mucho mas afectada por la fuerza de la gravedad. La gra- 
vedad es particularmente importante para evitar el flujo san- 
gumeo a partes elevadas del organismo. Para superar la gra- 
vedad en los entornos terrestres, la sangre debe ser impulsada 
a alta presion. Pero la alta presion del flujo sangumeo pre- 



senta un problema, ya que los capilares y alveolos de los pul- 
mones son demasiado finos para resistir grandes presiones. 

La solution perfecta utilizada por los terrestres vertebrados 
fue la evolucion de dos circuitos impulsadores separados. La 
circulacion pulmonar es un circuito de baja presion hacia y 
desde el pulmon, mientras que la circulacion sistemica es un 
circuito de alta presion hacia y desde el organismo. Las circu- 
laciones pulmonar y sistemica estan completamente separadas 
en los corazones con cuatro camaras de las aves y los mamffe- 
ros, que son esencialmente dos corazones de pez colocados el 
uno junto al otro. 

Sin embargo, las circulaciones pulmonar y sistemica estan 
solo parcialmente separadas en los corazones con tres cama- 
ras de los anfibios y los corazones con cinco camaras de las 
tortugas y las lagartijas. Ademas, algunos de estos animales 
tienen un vaso intermedio que va desde el lado derecho del 
ventnculo directamente a la circulacion sistemica. Esto tam- 
bien se observa en los corazones atfpicos de los cocodrilos con 
cuatro camaras. El vaso intermedio tiene una funcion impor- 
tante: permite que la sangre se cambie de circulacion sistemica 
con la pulmonar cuando el animal esta bajo agua. Como re- 
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corazon desde el resto 
del organismo entra en 
el atrio derecho. 

2. La sangre entra en el 
ventnculo derecho. 
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del ventnculo derecho 
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4. La sangre regresa al 
atrio izquierdo desde los 
pulmones. 

5. La sangre penetra en 
el ventnculo izquierdo. 

6. La sangre se impulsa 
del ventnculo al cuerpo. 



Ventnculo Ventnculo 
derecho izquierdo 



FIGURA 44.25 El corazon humano. La sangre fluye a traves de los corazones con cuatro camaras tal y como se 
muestra en la secuencia. 

O EJERCICIO Sehala las valvulas que separan los atrios de los ventn'culos,y las valvulas que separan los ventn'culos 
de la arteria pulmonar (a los pulmones) y la aorta (al resto del cuerpo). 



sultado, el individuo reduce notablemente el flujo sanguineo a 
los pulmones cuando no esta respirando. 

El corazon humano El corazon humano esta situado en la 
cavidad toracica entre los pulmones y apenas tiene el tamano 
de un puno. Tal y como muestra la Figura 44.25, el aparato 
circulatorio vuelve a la sangre desde el cuerpo al atrio derecho 
del corazon humano a traves de dos grandes venas llamadas 
venas cavas inferior y superior. Esta sangre contiene poco oxi- 
geno. Cuando los musculos que recubren el atrio derecho se 
contraen, la sangre desoxigenada se envfa al ventnculo dere- 
cho. El ventnculo derecho, a su vez, se contrae y envfa la san- 
gre hacia los pulmones a traves de la arteria pulmonar. De 
esta forma, del ventnculo derecho impulsa el movimiento de 
la sangre a traves de la circulacion pulmonar. La sangre que 
vuelve al corazon desde el organismo se envfa a los pulmones. 

La sangre fluye del atrio al ventnculo y a la arteria por un 
unico camino, ya que las valvulas unidireccionales son las que 
separan las camaras las unas de las otras y de los vasos san- 
gufneos adyacentes. Tal y como muestra la Figura 44.25, las 
valvulas son circuitos orientados en un sentido que garantice 
el flujo unidireccional de la sangre con poca cantidad de con- 
traflujo o sin el. Si las valvulas del corazon estan danadas o 
defectuosas, el contraflujo resultante puede ofrse con un este- 
toscopio. El contraflujo reduce la eficacia del organo y recibe 
el nombre de murmuro del corazon. 

Despues de que la sangre circule a traves de los lechos ca- 
pilares de los alveolos del pulmon y se oxigene, vuelve al co- 
razon a traves de las venas pulmonares. La sangre oxigenada 
penetra en el atrio izquierdo. Cuando la camara se contrae, la 
sangre se impulsa al ventnculo izquierdo. Las paredes del ven- 
tnculo izquierdo, formadas por celulas musculares, son tan 
gruesas que su contraccion envfa la sangre oxigenada a alta 



presion hacia la aorta y al resto de arterias y capilares que for- 
man la circulacion sistemica. 

La Figura 44.26 resume el patron del flujo a traves del apa- 
rato circulatorio humano y la concentracion de gases en la 
sangre en los diferentes puntos de las circulaciones pulmonar 
y sistemica. Ten en cuenta que los vasos sangufneos se llaman 
arterias o venas dependiendo de la direccion del flujo sangui- 
neo con respecto al corazon, no del contenido de oxigeno que 
se encuentre en ellas. Por tanto, la arteria pulmonar recibe el 
nombre de arteria porque recoge la sangre del corazon, aun- 
que esta sangre tenga un bajo contenido en oxigeno. 

La information sobre las presiones parciales de los gases de 
la Figura 44.26 tambien tratan una idea importante: en indi- 
viduos sanos, el intercambio de gases en los pulmones y teji- 
dos es un proceso relativamente rapido en comparacion con el 
nivel de sangre que fluye a traves de los capilares. Esta situa- 
tion garantiza que se recoja la maxima cantidad de oxigeno y 
se libere la maxima cantidad de dioxido de carbono. Por 
tanto, las presiones parciales del oxigeno y el dioxido de car- 
bono en los alveolos y en las venas pulmonares son iguales. 
De forma similar, la maxima cantidad de oxigeno se libera de 
la sangre a los tejidos y la maxima cantidad de dioxido de car- 
bono se recoge, provocando que las presiones parciales del 
oxigeno y el dioxido de carbono de los tejidos y las venas sis- 
temicas sean iguales. 

El cido cardiaco A pesar de que lo explicado anterior- 
mente sugiere que cada camara actua de forma independiente, 
este no es el caso. La fase de contraccion de los atrios y los 
ventrfculos, llamada sistole, esta coordinada cuidadosamente 
con sus fases de relajacion, o diastole. Por ejemplo, ambas 
auriculas se contraen de forma simultanea alrededor de 0,1 se- 
gundos antes de la contraccion ventricular. Los dos ventrfcu- 
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FIGURA 44.26 Las presiones parciales de los gases varian a lo largo del aparato circulatorio humano. 

Las presiones parciales del oxigeno y el dioxido de carbono cambian segun el lugar del aparato circulatorio. 

O PREGUNTA ^Por que son las presiones parciales del oxigeno y dioxido de carbono del aire exhalado 
intermedios en magnitud entre las presiones parciales del aire inhalado y el aire alveolar? 



los estan todavfa en diastole y relajados cuando los atrios se 
contraen; entonces, los ventrfculos se llenan con sangre de los 
atrios justo antes de que entren en sfstole y se contraigan. Esta 
secuencia de contraccion y relajacion se llama ciclo cardiaco. 
Consiste en una diastole y una sistole de los atrios y los ven- 
trfculos. 

La contraccion ventricular (sistole ventricular) lleva a un 
aumento rapido de la presion dentro de ambos ventrfculos 
(Figura 44.27). La sangre se expulsa a las arterias pulmona- 
res y la aorta cuando la presion ventricular iguala la presion 
dentro de cada arteria respectivamente. La presion sanguf- 
nea medida en la circulacion arterial sistemica en el nivel 
maximo de la expulsion ventricular a la aorta se llama pre- 
sion sangufnea sistolica. La presion sangufnea medida 
justo antes de la expulsion ventricular se llama presion san- 
gumea diastolica. Los clfnicos informan la medida de la 
presion sangufnea de forma fraccionada, con presion sisto- 
lica como numerador y presion sistolica como denomina- 
dor. En el ejemplo mostrado en la Figura 44.27, la presion 
sangufnea es 120/80 mm Hg. Las personas con presion san- 
gufnea de 150/90 mm Hg tienen tension alta, o hiperten- 
sion. La medida de la presion sangufnea o algunas de las 
consecuencias de la hipertension se trataran mas adelante en 
el Cuadro 44.3. 
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The Human Heart 

Activacion elect rica del corazon <;C6mo se coordina la 
actividad de cada cavidad del corazon? Las celulas muscula- 
res cardiacas como otros musculos, se contraen en respuesta a 
las senales electricas. En invertebrados, los impulsos electricos 
desencadenan la contraccion directamente del aparato ner- 
vioso. Pero en los vertebrados, un grupo de celulas del cora- 
zon es responsable de generar la senal inicial. Las celulas que 
inician la contraccion, conocidas como celulas marcapasos, 
estan localizadas en un region del atrio derecho llamada no- 
dulo sinoatrial (SA) (Figura 44.28). El nodulo sinoatrial y las 
celulas musculares del corazon reciben la aportacion del apa- 
rato nervioso y de los mensajeros qufmicos llevados en la san- 
gre. Esta aportacion es importante para regular tanto el ritmo 
cardiaco como la fuerza de contraccion ventricular. Sin em- 
bargo, el corazon de un animal vertebrado latira incluso si 
todos los nervios suministradores estan danados. 

El impulso electrico generado por el nodulo SA se conduce 
rapidamente a traves de los atrios derecho e izquierdo. La 
senal se extiende rapidamente de celula a celula a causa de la 
propiedad sorprendente de las celulas musculares cardiacas: 
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FIGURA 44.27 La presion sanguinea cambia durante el ciclo cardiaco. Las presiones creadas por el ventriculo izquierdo y la 
aorta en el ciclo cardiaco. En este caso, la presion sanguinea medida en el antebrazo podn'a ser 1 20/80 mm Hg. Las presiones 
del ventriculo derecho y la arteria pulmonar siguen un patron similar, pero la presion sanguinea medida en la arteria pulmonar 
sen'a mas bien 25/8 mm Hg. 

O PREGUNTA ^Por que la valvula aortica izquierda se abre un poco despues del comienzo de la sistole ventricular y se cierra 
ligeramente antes del final de la sistole? 
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FIGURA 44.28 La activacion electrica secuencial conlleva la 
contraccion coordinada del corazon. La activacion electrica del 
corazon comienza con las celulas marcapasos en el nodulo 
sinoatrial, que se expande a traves de las celulas musculares de los 
atrios conectadas electricamente,y convergen en el nodulo 
atrioventricular, donde se retiene el tiempo suficiente para permitir 
que los atrios expulsen la sangre a los ventriculos. Entonces, los 
ventriculos se activan rapidamente por el alcance de la electricidad 
a traves de las fibras conductoras de las paredes ventriculares. 

O EJERCICIO En este diagrama,el corazon esta dividido mediante 
la arteria pulmonar. Sehala las fibras conductoras dorsales hacia 
esta arteria. 



forman conexiones fisicas y electricas las unas con las otras. 
Mas especificamente, todas las celulas de los musculos cardia- 
cos se ramifican para contactar otras celulas, se unen extremo 
con extremo por estas estructuras especializadas llamadas dis- 
cos intercalados. Estos discos contienen numerosas conjun- 
ciones intermedias (en el Capftulo 8 se describen las conexio- 
nes celula a celula), por lo que las senales electricas pasan 
directamente de un musculo cardiaco al siguiente. (En el Ca- 
pitulo 45, exploraremos como las senales electricas de anima- 
tes se inician y se propagan). Como resultado, los atrios se 
contraen simultaneamente y rellenan los ventriculos. 

Sin embargo, una vez que las senales electricas han llegado 
a los atrios, se conduce a un area del corazon llamada nodulo 
atrioventricular (AV), que retrasa la serial ligeramente antes 
de pasarla a los ventriculos. Este retraso permite que los ven- 
triculos se llenen completamente antes de que se contraigan. 
Despues del retraso, el impulso electrico se transmite rapida- 
mente a traves de fibras conductoras especializadas que recu- 
bren la pared muscular que separa los ventriculos. El impulso 
se expande a ambos ventriculos, provocando que se contrai- 
gan cuando los atrios se relajan. Los ventriculos se vacfan efi- 
cazmente porque la serial y la contraccion muscular resultante 
llega hasta la parte superior del ventriculo y entonces avanza 
por las arterias permitiendo que la sangre saiga. 

Los eventos electricos responsables de la contraccion sin- 
cronizada de los atrios y los ventriculos se resumen en la Fi- 
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FIGURA 44.29 El EKG registra los eventos electricos asociados 
por las contracciones musculares cardiacas. 

O PREGUNTA La actividad electrica generada por la contraccion 
ventricular es mucho mayor y mas comprimida que en la actividad 
generada por la contraccion atrial. £Por que? 

gura 44.29. Esta figura tambien muestra la informacion cono- 
cida como electrocardiograma, o EKG, que corresponde a la 
actividad electrica relacionada con la contraccion muscular 
cardiaca. La informacion EKG se genera al amplificar la serial 
electrica total conducida desde el corazon a la pared toracica 
a traves de los tejidos del cuerpo. Al estudiar las ondas gene- 
radas por el EKG, los medicos pueden diagnosticar problemas 
o danos en el corazon. 



Patrones de la presion sangumea 
yflujo sangumeo 

A medida que la sangre se desplaza por los capilares, la pre- 
sion sangumea disminuye drasticamente. La Figura 44.30 ex- 
plica por que. La idea clave es que a medida que las arterias se 
ramifican, el total de redes de capilares que forman areas cu- 
biertas de vasos aumenta (aunque el tamano de los vasos san- 
gumeos sea mas pequeno a medida que la sangre se aleja del 
corazon). La cantidad de resistencia mecanica al flujo es una 
funcion del area total, por lo que la perdida de friccion es alta 
en los lechos capilares y la presion sangumea disminuye dras- 
ticamente. La naturaleza de la presion de las arterias mayores 
disminuye como resultado de la cafda de la presion. 

La velocidad del flujo sangumeo tambien disminuye bas- 
tante en los lechos capilares en relacion con las arterias y 
venas, ya que la misma cantidad de fluido pasa a traves de un 
area mucho mayor. El bajo nivel de flujo sangumeo a traves 
de los capilares es importante, ya que esto proporciona el 
tiempo suficiente para que los gases, nutrientes y desechos se 
trasfieran entre los tejidos y la sangre. 

Sin embargo, estos patrones generales de la presion sangm- 
nea y el flujo sangumeo no estan totalmente completos, ya que 
el movimiento de la sangre en todo el cuerpo tambien esta regu- 
lado cuidadosamente. Recuerda que las arterias tienen esfmteres 
musculares en sus paredes, y que el cambio de tamano de estos 
esfmteres puede permitir o prohibir que pase el flujo sangumeo. 
Esto significa que el aparato nervioso, junto con algunos mensa- 
jeros qufmicos de la circulation, puede controlar de forma pre- 
cisa el flujo sangumeo de diferentes tejidos al contraer o relajar 
los esfmteres arteriolares. Por ejemplo, las arteriolas de la piel 
pueden dilatarse durante el ejercicio e invertir el flujo sangumeo 
a la piel con el objetivo de eliminar el exceso de calor. Lo mismo 
sucede cuando nuestra cara se enrojece por un ejercicio intenso. 



Hipertension y medida de la presion sangumea 



La hipertension es una preocupacion 
seria para los medicos porque puede con- 
llevar numerosos defectos en el corazon y 
el aparato circulatorio. La presion sangui- 
nea desproporcionadamente alta estresa 
a las arterias. Si las paredes de una arteria 
fallan,el individuo puede sufrir un ataque 
al corazon, un infarto cerebral, un fallo 
renal o que los vasos sangumeos se dila- 
ten o revienten. 

Los medicos a menudo confian en la 
medida de la presion sangumea para 
diagnosticar la hipertension. El analisis de 
la presion sangumea (especialmente 
cuando se compara con la medida del 
pulso en estado de reposo) y el test de 
colesterol aportan a los doctores una in- 
formacion relativamente rapida,precisa y 



asequible sobre la salud del corazon y el 
aparato circulatorio del paciente. 

Para medir la presion sangumea de 
una persona, un medico envuelve alrede- 
dordel brazo una almohadilla hinchable 
conectada a un indicador de presion. 
Cuando la almohadilla se llena por com- 
pleto, la presion que ejerce se transmite 
por todo el brazo y cierra la arteria princi- 
pal en esta parte del cuerpo. Entonces, el 
medico utiliza un estetoscopio para escu- 
char el sonido del flujo sangumeo debajo 
de la almohadilla. 

Primero, el medico no escucha nin- 
gun sonido a traves del estetoscopio, 
porque la sangre aun no esta fluyendo 
por debajo de la almohadilla. Sin em- 
bargo, a medida que el medico libera 



lentamente el aire de la almohadilla, la 
presion de esta comienza a caer hasta 
justo antes de la presion sistolica en la 
arteria. En este momento, la sangre em- 
pieza a acelerarse por la arteria, la cual 
alcanza el nivel maximo de presion sisto- 
lica. El flujo es turbulento, por lo que el 
medico puede detectar un sonido sordo 
en el estetoscopio. Al principio la presion 
de la almohadilla es igual a la presion 
sistolica. A medida que se libera el aire 
de la almohadilla la presion cae a diasto- 
lica en la arteria. En este momento, el 
flujo sangumeo de la arteria es muy 
suave y el flujo turbulento va desapare- 
ciendo. La presion de la almohadilla 
cuando el sonido empieza a desaparecer 
representa la presion diastolica. 
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FIGURA 44.30 La presion sanguinea disminuye en el aparato 
circulatorio. El grafico superior muestra como la presion sanguinea 
cambia a medida que la sangre deja el corazon y viaja a traves de 
las arterias, capilares y venas, como en el patron de ramificacion del 
diagrama.En las arterias cercanas al corazon, cada latido provoca 
cambios en la presion sanguinea. Estos pulsos de presion 
desaparecen en los capilares, por lo que la sangre fluye hasta all f a 
una velocidad constante. El grafico inferior explica el area total de 
los vasos sangumeos mostrados en el diagrama, asi como la 
velocidad a la que fluye la sangre traves de los vasos. 

O EJERCICIO Sehala las presiones sistolica y diastolica de la sangre 
en el grafico superior. 

Como otro ejemplo de como se regulan la presion de la san- 
gre y el flujo sangumeo, podemos considerar lo que sucede si te 
sientas durante el tiempo suficiente como para que la sangre se 
acumule en tus piernas, bajo la influencia de la gravedad. Si te 
levantas rapidamente, tu presion sanguinea puede disminuir lo 
suficiente para limitar el flujo sangumeo al cerebro y causar 
mareos o incluso desmayos. Otros cambios de la presion san- 
guinea mas serios, que son debidos a una deshidratacion severa 
o a una perdida de sangre debida a una herida, pueden provo- 
car la muerte. Afortunadamente, el descenso de la presion san- 
guinea conlleva a su vez una respuesta homeostatica poderosa. 

Recuerda que en el Capitulo 41 se explicaba que todas las 
respuestas homeostaticas implicaban (1) sensores que detecta- 
ban el cambio del estado, (2) un integrador que procesa la in- 
formacion sobre el cambio, y (3) efectores que disminuyen el 
impacto del cambio. En el aparato circulatorio, el descenso de 
la presion sanguinea se detecta por unas celulas nerviosas es- 
pecializadas llamadas barorreceptores. Los barorreceptores 
se encuentran en las paredes del corazon y de las arterias mas 
importantes, tanto para las que entran en el cuello como para 
las que salen. Esta distribution es logica, ya que la cabeza 
tiende a ser la parte mas elevada del animal terrestre y la pre- 
servation del flujo sangumeo al cerebro tiene total prioridad. 

Cuando los barorreceptores trasmiten senales al cerebro in- 
dicando que hay una caida seria de la presion sanguinea, un 
efector triple responde rapidamente: 



1. Un aumento de la production cardiaca, es decir, el volumen 
de sangre que sale del ventriculo izquierdo, conlleva que 
aumenten el nivel de latidos y el volumen sistolico (la can- 
tidad de sangre expulsada de los ventnculos durante cada 
ciclo cardiaco). (Production cardiaca = nivel de latidos x 
volumen sistolico). 

2. La constriccion de las arteriolas que van a los capilares de 
los tejidos como la piel o los intestinos, que pueden garan- 
tizar restricciones a corto plazo del suministro sangumeo. 
Desplaza la sangre a los organos mas importantes. 

3. Una constriccion generalizada de las venas, que tiene como 
resultado un descenso del volumen total. Mas de la mitad de 
la sangre del aparato circulatorio esta dentro de las venas, 
por lo que la constriccion de estos vasos cambia el volumen 
sangumeo hacia el corazon y las arterias para mantener la 
presion sanguinea y el flujo sangumeo a los organos vi tales. 

Esta respuesta coordinada se lleva a cabo por una parte del 
aparato nervioso llamado el aparato nervioso simpatetico 
(Capitulo 45) y las hormonas (Capitulo 47) producidas por 
las glandulas adrenales. Los nervios simpateticos y las hormo- 
nas implicadas en la regulation de la presion sanguinea llevan 
sus mensajes directamente al nodulo sinoatrial para aumentar 
el ritmo cardiaco, los ventnculos del corazon para aumentar 
el volumen sistolico, los esfmteres de las arteriolas para modi- 
ficar su resistencia y las paredes musculares de las venas para 
modificar su volumen total. 

La respuesta homeostatica a la cafda de la presion sangui- 
nea se parece a la respuesta lucha o abandona, que se desen- 
cadena por un estimulo amenazante (vease Capitulo 47). Un 
organismo se prepara para defenderse o huir del peligro. Parte 
de esta respuesta implica dirigir la sangre al cerebro y muscu- 
los para prepararse para una action inmediata. Los efectos se- 
cundarios son « sudor frio» y nauseas provocados por una si- 
tuation que produce miedo. Estas sensaciones surgen cuando 
en el flujo sangumeo se transporta de la sangre a los intestinos. 



Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... O 

• Los aparatos circulatorios de los animales pueden ser 
abiertos o cerrados, pero en los dos tipos de sistemas se 
hace circular la sangre o la hemolinfa a traves de la presion 
generada por uno o mas corazones. 

• En los sistemas cerrados, los cambios de diametro de los 
vasos sangumeos pueden dirigir la sangre a regiones 
especificas,y la presion global de la sangre se controla 
cuidadosamente a traves del gasto cardiaco. 

Deben'as ser capaz de... O 

1 ) Explicar como interaccionan el aparato linfatico y el aparato 
circulatorio en los mamiferos. 

2) Dibujar un diagrama con etiquetas sobre la circulacion de la 
sangre en los mamiferos a traves del corazon. 

3) Explicar por que la presion de la sangre disminuye 
repentinamente a medida que la sangre se desplaza desde 
las arteriolas a los lechos capilares. 
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Repaso del capitulo 
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RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 



O Los animales tienen que tomar oxigeno y expulsar dioxido de 
carbono para mantener la respiration celular y mantenerse con 
vida. Los animales terrestres y los acuaticos se enfrentan a retos 
diferentes cuando llevan a cabo el intercambio de estos gases. 

Como medio para el intercambio del oxigeno y el dioxido de car- 
bono, el aire y el agua son completamente diferentes. Comparado 
con el agua, el aire contiene mucho mas oxigeno y es mucho 
menos denso y viscoso. Como resultado, los animales terrestres 
tienen que procesar un volumen mucho mas pequeno de aire para 
extraer la misma cantidad de 0 2 y no tienen que esforzarse tanto. 

Tanto los animales terrestres como los acuaticos pagan un pre- 
cio a cambio del intercambio de gases. Los animales de tierra 
pierden agua en forma de vapor durante la ventilacion. Los ani- 
males de agua dulce pierden sus iones a traves de la difusion y ob- 
tienen exceso de agua por osmosis. Los animales marinos adquie- 
ren sodio y cloro a traves de la difusion y pierden agua por 
osmosis. 

Deberias ser capaz de explicar por que los animales que respiran 
en el agua tienen niveles extremadamente altos de metabolismo 
necesario para la endotermia. Q 

O Los organos responsables del intercambio de gases maximizan el 
nivel de oxigeno y dioxido de carbono por difusion a traves de la 
exposition de una gran area de superficie fina al entorno. Estos 
organos tambien funcionan de forma que mantienen el gradiente 
de presion parcial que favorece la entrada del oxigeno y la elimi- 
nation del dioxido de carbono. 

La selection natural ha tenido como resultado la evolution de las 
branquias, traquea, pulmones y otros organos de intercambio de 
gases que minimizan los costes de la ventilacion al mismo tiempo 
que se maximiza el nivel de 0 2 y C0 2 que se difunde. De acuerdo 
con las predicciones hechas por la ley de Fick, los epitelios respi- 
ratorios tienen a ser extremadamente finos y plegados para au- 
mentar el area de superficie. En las branquias de los peces, el in- 
tercambio a contracorriente garantiza que las diferencias de 
presion parcial entre el 0 2 y el C0 2 del agua y la sangre sean 
altas en toda la superficie de ventilacion. En los pulmones de las 
aves, las adaptaciones estructurales han conllevado un ratio 
mucho mayor del espacio de ventilacion util que el espacio 
muerto, que el observado en los mamiferos. El nivel de respira- 
cion se regula mediante una zona del cerebro que permite mante- 
ner el contenido de dioxido de carbono estable durante estados 
de reposo y de ejercicio. 

Deberias ser capaz de explicar por que los animales de mayor ta- 
mano no realizan el intercambio de gases unicamente a traves de 
la piel. Q 

O La sangre es un tejido especializado que transporta gases, junto 
con nutrientes y desechos, en algunos animales. La hemoglobina 
es una protema transportadora de oxigeno cuyas caracteristicas 
la hacen extremadamente eficaz para tomar el oxigeno de los pul- 
mones y transportarlo a los tejidos. 

Alrededor de la mitad del volumen de la sangre de una persona 
media esta formada por globulos rojos que estan especializados 
en el intercambio de gases. Los globulos rojos carecen de la 
mayor parte de los organulos, pero cuentan con cientos de mi- 
llones de moleculas de hemoglobina. Cada molecula de hemo- 



globina puede llevar hasta cuatro moleculas de oxigeno. La ten- 
dencia de la hemoglobina a ceder estas moleculas de oxigeno 
varia como funcion de la P 02 en el tejido colindante formando 
una curva sigmoidea. Como resultado, el relativamente pe- 
queno cambio en la P G2 del tejido provoca un gran cambio en la 
cantidad de oxigeno liberado de la hemoglobina. Ademas, el 
oxigeno se une menos fuertemente a la hemoglobina cuando 
el pH es bajo. El C0 2 tiende a reaccionar con el agua para for- 
mar acido carbonico, por lo que la existencia de la presion par- 
cial del C0 2 en los tejidos de los musculos en movimiento dis- 
minuye el pH y hace que el oxigeno sea menos propenso a 
mantener su enlace con la hemoglobina y mas propenso a ser li- 
berado a los tejidos. 

El C0 2 que se difunde a los globulos rojos desde los tejidos se 
convierte rapidamente en acido carbonico por la enzima anhi- 
drasa carbonica. Los protones liberados del acido carbonico di- 
sociado se unen con la hemoglobina desoxigenada. De esta 
forma, la hemoglobina reacciona como un amortiguador que 
toma los protones de la solution y evita grandes cambios en el 
pH de la sangre. 

Deberias ser capaz de explicar como el oxigeno y el dioxido de 
carbono se transportan en la sangre en los peces del Antartico, ya 
que estos peces carecen de hemoglobina. Q 
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Gas Exchange in the Lungs and Tissues 

O Los aparatos circulatorios utilizan la presion generada por uno o 
mas corazones para transportar la sangre y otras sustancias por 
todo el cuerpo. 

En muchos animales, la sangre o la hemoglobina se mueve por el 
cuerpo mediante un aparato circulatorio formado por un motor 
(corazon) y vasos. En los aparatos circulatorios abiertos, la pre- 
sion total es baja y los tejidos estan sumergidos directamente en 
la hemolinfa. En los aparatos circulatorios cerrados, la sangre 
esta contenida en los vasos que forman un circuito continuo. Este 
circuito que contiene la sangre permite presiones altas y niveles 
de flujo, asi como la capacidad de dirigir el flujo sanguineo de 
forma precisa a los tejidos que lo necesitan mas. En los organis- 
mos con un aparato circulatorio cerrado, un aparato linfatico de- 
vuelve el exceso de fluido de los capilares a la circulation. 

En los mamiferos y aves, un corazon con cuatro camaras im- 
pulsa la sangre por dos circuitos, que de forma separada llevan la 
sangre a los pulmones y al resto del cuerpo. Aunque el ritmo car- 
diaco esta controlado por senales electricas que se originan en el 
corazon, el nivel y la production cardiacos y la contraction de 
tanto arteriolas como venas estan en constante modification por 
las senales del aparato nervioso simpatetico y las glandulas adre- 
nales. Estas senales actuan para mantener el flujo de sangre a los 
organos vitales en respuesta a las caidas de presion sanguinea o 
situaciones que se consideran amenazantes. 

Deberias ser capaz de describir y comparar los aparatos circula- 
torios que se encuentran en los animales terrestres con altos y 
bajos niveles de actividad, y en terrestres y acuaticos. Q 
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The Human Heart 
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PREGUNTAS 



O Comprueba tus conocimientos 

1. (i En cual de las siguientes condiciones el 0 2 se difunde de la 
sangre a los tejidos mas rapido? 

a. Un aumento en la P G2 del tejido. 

b. Un descenso en la Pq 2 del tejido. 

c. Un aumento del grosor de la pared capilar. 

d. Un descenso del area de superficie de los capilares. 

2. <;Cual de las siguientes acciones no realiza la sangre? 

a. Transporta 0 2 y C0 2 . 

b. Distribuye el calor por el cuerpo. 

c. Produce globulos rojos y otros elementos formes. 

d. Amortiguador contra los cambios de pH. 

3. <;C6mo se transporta la mayor parte del C0 2 en la sangre? 

a. Como gas en el plasma. 

b. Unido a grupos amino de la hemoglobina. 

c. Unido a los grupos hemo de la hemoglobina. 

d. Como iones bicarbonatos (HC0 3 ~) en el plasma. 

4. <;Cual de las siguientes no es una ventaja de la respiracion 
terrestre frente a la respiracion acuatica? 

a. El aire es menos denso que el agua, por lo que requiere 
menos energia durante la ventilacion. 



b. El oxigeno se difunde mas rapido a traves del aire que del agua. 

c. El contenido de oxigeno es mayor en el aire para igual 
volumen de agua. 

d. La respiracion terrestre conlleva una alta tasa de evaporacion 
como consecuencia de la superficie respiratoria. 

5. <;Cual de los siguientes provoca que la hemoglobina libere oxigeno? 

a. Un descenso de la temperatura. 

b. Un descenso del nivel de C0 2 . 

c. Un descenso del pH. 

d. Un descenso de la anhidrasa carbonica. 

6. <;En que sentido un aparato circulatorio abierto es menos eficaz 
que un aparato circulatorio cerrado? 

a. Es mas dificil transportar 0 2 a tejidos especificos segun la 
necesidad. 

b. La hemolinfa no contiene moleculas que se unan al oxigeno. 

c. No tienen corazon que impulse la sangre. 

d. En los aparatos cerrados, los movimientos del cuerpo no 
pueden ayudar a la circulacion de la sangre. 
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O Comprueba tu aprendizaje 

1. Compara y contrasta los aparatos circulatorios de un insecto y un 
ser humano. <;Cuales son las ventajas y desventajas de cada 
aparato? 

2. ^Por que la forma sigmoidea de la curva de equilibrio oxigeno- 
hemoglobina es importante? Describe los cambios en el 
transporte de oxigeno que se realizan a medida que una persona 
cambia de estado de reposo a un ejercicio intenso. ^Como afecta 
el cambio de Bohr al transporte de 0 2 a los tejidos? 

3. Explica como el C0 2 se transporta en la sangre. En seres 
humanos, <;por que el ejercicio intenso y la produccion rapida de 
C0 2 no implica una reduccion rapida del pH? 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

4. Dibuja un diagrama explicativo de como los pulmones de las 
aves se ventilan. <;Por que este patron de ventilacion se considera 
mucho mas eficaz que el aparato respiratorio de los seres 
humanos y otros mamfferos? 

5. Repasa la ley de difusion de Fick. Explica como cada parametro 
en la ecuacion se refleja en la estructura de los organos de 
ventilacion. 

6. Explica por que la tension de la superficie ayuda a que los 
pulmones de los mamiferos sean elasticos. <Por que el area de la 
superficie de los alveolos aumenta la elasticidad? 



O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. Los investigadores que han comparado la cantidad total del 
area de superficie de ventilacion de las branquias de varias 
especies de peces encontraron que las especies que nadan 
rapidamente tienen un area de superficie mayor que las especies 
de mismo tamano que nadan a poca velocidad. Interpreta este 
concepto a la luz de la teoria de la evolucion por seleccion 
natural. 

2. A gran altitud, algunas celulas humanas aumentan su 
produccion de 2,3-difosfoglicerato (DPG). En la sangre el DPG 
mueve la curva de equilibrio oxigeno-hemoglobina a la derecha. 
<:C6mo afecta este cambio a la carga y descarga del 0 2 ? 

3. Las carpas son peces que viven en entornos de agua estancada 
con presiones parciales de oxigeno bajas. En comparacion con la 
hemoglobina de muchas otras especies de peces, la hemoglobina 
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de la carpa tiene una afinidad extremadamente alta por el 0 2 . 
<;Es este rasgo fruto de la adaptacion? <;Por que? 

4. El monoxido de carbono (CO) encontrado en los desechos y 
escapes industriales, y en el humo de cigarro se une a los grupos 
hemo de la hemoglobina 210 veces mas fuerte de lo que lo hace 
el 0 2 . Explica por que la exposition a grandes dosis de CO 
puede provocar asfixia. 

En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • guias de estudio online y preguntas • mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 
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Sehales electricas 
en los animales 




DECIR PALABRAS GENERAR PALABRAS 



CONCEPTOS CLAVE 

O Las neuronas son celulas que transmiten las 
senales electricas que se utilizan en la 
comunicacion y tienen un potencial de 
membrana,o voltaje,en la membrana 
plasmatica. El voltaje se crea gracias a las 
diferencias en la concentracion de iones a 
ambos lados de la membrana plasmatica. 

O Las senales electricas se transmiten como 
cambios del tipo «todo o nada» en el voltaje 
de la membrana que reciben el nombre de 
potenciales de accion. Durante un potencial 
de accion, una entrada de iones sodio es 
seguida por una salida de iones potasio. 

O En las sinapsis, la serial electrica de una 
neurona se convierte en serial quimica en 
forma de neurotransmisor.Cuando Mega a 
una neurona adyacente,el neurotransmisor 
causa un cambio en el potencial de 
membrana de esa celula. 

O Los animales tienen un sistema nervioso 
central (CNS) y un sistema nervioso 
periferico (PNS). Las neuronas del PNS 
reciben informacion sensorial y la 
transmiten al CNS para su procesamiento. A 
continuacion,el CNS envia senales a los 
musculos, las glandulas u otros tejidos 
mediante otras neuronas del PNS. 



Las tomografias por emision de positrones (PET) muestran cambios en la actividad de las 
celulas cerebrales durante la realizacion de diferentes tareas como recordar palabras y 
decirlas en voz alta.Cada area del cerebro esta especializada en llevar a cabo distintas 
tareas. 



Si tienes la mala suerte de tocar un hornillo caliente, retira- 
ras la mano antes de que tu cerebro note dolor. Cuando 
una trucha esta a punto de ser atacada por un aguila pes- 
cadora, la cola de la trucha se agita tan rapido que el movi- 
miento casi ni se ve. Este y otros movimientos animales se de- 
sencadenan por impulsos electricos. Las celulas sensoriales de 
tu mano y del ojo de la trucha envfan informacion al cerebro y 
a la medula espinal, que manda senales electricas a los muscu- 
los de tu brazo y de la cola de la trucha. Las senales electricas 
son veloces y precisas. Las celulas nerviosas, llamadas neuro- 
nas, las transportan de un punto a otro a velocidades de hasta 
200 m/s. El resultado es un movimiento que ahorra grandes 
danos a los tejidos de tu dedo o salva la vida de la trucha. 



El objetivo de este capftulo es explorar como ocurre la senali- 
zacion electrica. La Section 45.1 presenta la anatomia general 
de una celula nerviosa, explica por que hay un voltaje en la 
membrana plasmatica de la celula e investiga como se produ- 
cen las corrientes electricas en las celulas. Las tres secciones 
posteriores se centran en como las neuronas generan y propa- 
gan las senales electricas, como se transfiere la informacion de 
celula a celula y como las neuronas trabajan en grupo para in- 
tegrar informacion procedente de fuentes diversas. Uno de los 
mensajes mas importantes de este capftulo es que los procesos 
complejos como ver, moverse y pensar se basan en hechos 
aparentemente sencillos: flujos de iones que pasan por las 
membranas plasmaticas. 
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45.1 Principios de la serialization 
electrica 



Las celulas nerviosas, o neuronas, transmiten informacion. En 
muchos casos, la informacion que portan se origina en celulas 
sensoriales localizadas en la parte externa del cuerpo. Los re- 
ceptores sensoriales dentro de la piel, los ojos, los ofdos y la 
nariz transmiten corrientes de datos acerca del entorno externo 
en forma de senales electricas. De modo parecido, las celulas 
sensoriales dentro del organismo supervisan las condiciones im- 
portantes de la homeostasis, como el pH de la sangre y los ni- 
veles de oxigeno. De esta forma, las celulas sensoriales contro- 
lan las enfermedades tanto fuera como dentro del organismo. 

Como muestra la Figura 45.1a, una celula receptora senso- 
rial transmite la informacion que recibe mediante una celula 
nerviosa conocida como neurona sensorial. (En muchos 
casos, la misma celula receptora tambien actua como una 
neurona sensorial.) En los vertebrados, la neurona sensorial 
envia informacion a las neuronas del cerebro o de la medula 
espinal mediante los nervios; en otros animales los nervios 
mandan informacion al cerebro. Los nervios son hebras lar- 
gas y duras de tejido nervioso. Contienen miles de proyeccio- 
nes de las neuronas y transportan informacion hacia y desde 
el cerebro y la medula espinal, que juntos forman el sistema 
nervioso central o CNS. Una funcion del CNS es integrar in- 
formacion procedente de muchas neuronas sensoriales, inte- 
gracion que realizan unas celulas del CNS llamadas interneu- 
ronas (literalmente «entre neuronas »). Estas crean conexiones 
entre las neuronas sensoriales y las neuronas motoras, que 
son celulas nerviosas que envian senales a las celulas efectoras 
de las glandulas o los musculos. Recuerda del Capital o 41 que 
los efectores son estructuras que responden a estimulos. Todas 
las neuronas y otros componentes del sistema nervioso situa- 



dos fuera del CNS se consideran parte del sistema nervioso 
periferico o PNS. (La Seccion 45.4 describe la estructura y 
funcion del PNS con mas detalle.) 

Normalmente, la informacion sensorial de los receptores 
del PNS se envia al CNS, donde se procesa. A continuacion, 
se transmite una respuesta a las correspondientes partes del 
organismo. Cuando te das un golpe en un dedo del pie, los re- 
ceptores de dolor de ese dedo transmiten informacion senso- 
rial rapidamente al cerebro, que entonces modifica tus movi- 
mientos para evitar danos mayores. Puede que empieces a 
cojear para evitar tener mas contacto con ese dedo. Sin em- 
bargo, en algunos casos la informacion de una neurona senso- 
rial nunca llega al cerebro. Esto es lo que pasa cuando tocas 
un hornillo caliente y retiras tu mano (Figura 45.1b). Cuando 
se estimulan los receptores del dolor, las neuronas sensoriales 
activan a las interneuronas de la medula espinal que activan 
directamente las neuronas motoras que sirven a los musculos 
del brazo. Las senales de estas neuronas motoras estimulan 
musculos que tiran de la parte inferior de tu brazo hacia el 
cuerpo e inhiben a los musculos que extienden el antebrazo. 
El movimiento es un reflejo, una respuesta directa a una senal 
sin integracion cerebral. Es rapido y automatico. Mas tarde, 
cuando tu cerebro integre la informacion de los receptores del 
dolor de la mano y de los receptores de luz cuando miras el 
hornillo, otras neuronas motoras dirigiran tu mano para que 
se sumerja en agua fna. <iQue aspecto tienen las celulas 
que transportan y procesan esta informacion? 

Anatomia de una neurona 

Comparado con el estudio de las celulas del rinon, del sistema 
digestivo o de los pulmones, documentar la anatomia de las 
neuronas fue dificil. Las neuronas son pequenas, transparen- 
tes y morfologicamente complejas. De modo que, cuando Ca- 



(a) El cerebro integra informacion sensorial y envia senales (b) Cuando se ponen en marcha los reflejos, la informacion 

a las celulas efectoras. sensorial circunvala el cerebro. 




Medula espina 
Interneurona 



FIGURA 45.1 £C6mo fluye la informacion a traves del sistema nervioso? (a) En muchos casos, las neuronas sensoriales 
envian informacion al cerebro. Alii, las senales electricas se integran con la informacion procedente de otras fuentes.Una 
vez que la integracion se ha completado,se envia una respuesta a las celulas efectoras a traves de las neuronas motoras. 
(b) En un reflejo espinalja informacion sensorial desencadena una respuesta directa de las celulas efectoras, sin 
integracion por parte del cerebro. 
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FIGURA 45.2 Primeros metodos para visualizar las neuronas. 

El descubrimiento de manchas que hacen que las neuronas 
transparentes sean visibles lanzo el estudio de la senalizacion 
electrica en los animales. 



millo Golgi descubrio que algunas neuronas se volvfan visibles 
cuando se trataban muestras de tejido con una solucion que 
contema nitrato de plata, su hallazgo tuvo gran importancia 
(Figura 45.2). 

Golgi publico sus observaciones iniciales en 1898. En las 
primeras decadas del siglo veinte, su trabajo y el de Santiago 
Ramon y Cajal revelaron algunos puntos importantes 
acerca de la anatomfa de las neuronas. La mayona de las 
neuronas tienen las mismas tres partes, que se muestran en 
la Figura 45.3a: (1) un cuerpo celular o soma, (2) un grupo 
muy ramificado de proyecciones cortas llamadas dendritas 
y (3) una o mas proyecciones largas llamadas axones. Las 



dendritas raramente tienen mas de 2 mm de longitud, pero 
los axones pueden tener mas de un metro de largo. La can- 
tidad de dendritas y su disposicion varia mucho entre celu- 
las. Es mas, muchas celulas del cerebro solo tienen dendri- 
tas y carecen de axones. 

<:Que es lo que hacen las dendritas y los axones? Mucho 
antes de que los anatomistas empezaran su trabajo, se habia 
establecido que las neuronas transportaban senales electricas. 
Basandose en observaciones de celulas tenidas, los investiga- 
dores sugirieron que la dendrita recibe una senal electrica del 
axon de las celulas adyacentes y que el axon de una neurona 
envfa la senal a las dendritas y los cuerpos celulares de otras 
neuronas (Figura 45.3b). Las dendritas recogen las senales 
electricas, los axones las transmiten. El cuerpo celular o 
soma, que incluye el nucleo, tambien recibe senales de los 
axones. En el soma se integran las senales entrantes y se envfa 
una senal de salida al axon. 

Ramon y Cajal mantenfa que la membrana plasmatica de 
cada neurona es diferente y que las membranas de los axones 
y las dendritas se encuentran en uniones llamadas sinapsis. 
Esta hipotesis se confirmo a lo largo de los anos cincuenta, 
cuando las imagenes de los microscopios electronicos mostra- 
ron que solo un pequeno subgrupo de neuronas crean cone- 
xiones directas entre citoplasmas; la mayona de las interaccio- 
nes ocurren donde las membranas citoplasmaticas de dos 
neuronas conectan en la sinapsis. 

El mensaje basico de los primeros estudios anatomicos 
era que las neuronas estaban muy ramificadas y que cada 
neurona crea muchas conexiones con otras neuronas. El in- 
teres de las investigaciones se centro en una nueva pregunta: 
si estas celulas transmiten senales electricas, <;c6mo crean las 
senales? 



(a) Flujo de informacion a traves de las neuronas. (b) Las neuronas forman redes para facilitar 

el flujo de informacion. 




FIGURA 45.3 ^Como fluye la informacion en una neurona? (a) Estructura de una neurona tipo. (b) La mayona de las 
neuronas reciben aportaciones de varias neuronas diferentes y envian proyecciones a distintas neuronas. 

© EJERCICIO Elige una neurona en la parte (b). Marca el cuerpo celular (o soma) y el axon. Sehala los puntos en los que la 
celula se pone en contacto con otras neuronas. 
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Introduction a los potenciales de membrana 

Los iones tienen carga electrica. En casi todas las celulas, el ci- 
toplasma y los lfquidos extracelulares adyacentes a la mem- 
brana plasmatica contienen una distribucion desigual de 
iones. Como resultado, la naturaleza de las celulas es inheren- 
temente electrica. Una diferencia de carga electrica entre dos 
puntos cualesquiera crea una diferencia de potencial elec- 
trico, o voltaje. O Si las cargas positivas y negativas de los 
iones que hay a ambos lados de la membrana plasmatica no 
estan equilibradas entre si, la membrana tendra un potencial 
electrico. Cuando un hay un potencial electrico a cada lado de 
la membrana plasmatica, la separacion de cargas recibe el 
nombre de potencial de membrana. Si hay una gran separa- 
cion de cargas a lo largo de la membrana, entonces el poten- 
cial de membrana sera grande. Es importante recordar que los 
potenciales de membrana solo se refieren a una separacion de 
carga inmediatamente adyacente a la membrana plasmatica, a 
cada lado de la membrana. Aunque hubiera un gran potencial 
de membrana, puede no haber separacion de cargas ligera- 
mente mas lejos de la membrana. 

Los potenciales de membrana se miden en unidades llama- 
das milivoltios. Un milivoltio (mV) es 1/1.000 de un voltio; un 
voltio es la unidad estandar de potencial electrico. Para ayu- 
darte a entender mejor la magnitud de un milivoltio, una pila 
AA que compres en una tienda tiene un potencial electrico de 
1.500 mV entre su polo + y su polo -. En las neuronas, los po- 
tenciales de membrana suelen ser de entre 70 y 80 mV. 

Los potenciales de membrana son una forma de energfa 
potencial. Cuando hay un potencial de membrana, los iones 
de ambos lados de la membrana tienen energfa potencial. Para 
convencerte de que esto es verdad, piensa que si se quitara la 
membrana, los iones se moverian espontaneamente del area 
de su carga al area de carga diferente, causando un flujo de 
carga. Este flujo recibe el nombre de corriente electrica. Este 
movimiento ocurrina porque las cargas iguales se repelen y 
las cargas distintas se atraen. 

Sin embargo, como sabemos por el Capitulo 6, los iones se 
mueven atravesando las membranas en respuesta a los gra- 
dientes de concentracion asi como a los gradientes de carga. 
Por tanto, un potencial de membrana tambien incluye la ener- 
gfa almacenada como gradiente de concentracion de iones 
cargados a ambos lados de la membrana. Recuerda que la 
combination de un gradiente electrico con un gradiente de 
concentracion se llama gradiente electroquimico. <iQue tiene 
que ver todo esto con las neuronas? 

£C6mo se mantiene el potencial de reposo? 

Cuando una neurona no esta transmitiendo una senal elec- 
trica sino que esta meramente presente y en reposo en el lf- 
quido extracelular, el potencial de membrana a lo largo de su 
membrana se denomina potencial de reposo. Para entender 
por que existe el potencial de reposo, considera la distribucion 
de los diferentes iones y otras moleculas cargadas a ambos 
lados de la membrana plasmatica de la neurona. La mayorfa 
de las moleculas grandes que hay dentro de las celulas son aci- 
dos, que tienden a liberar un proton. Las protefnas, por ejem- 
plo, estan compuestas de aminoacidos. Cuando los acidos li- 



beran un proton, adquieren una carga negativa. Las protefnas 
intracelulares que tienden a estar cargadas negativamente re- 
ciben el nombre de aniones orgdnicos. Debido a su gran ta- 
mano y carga, los aniones organicos no se mueven a traves de 
las membranas. El interior de una neurona tambien contiene 
bajas concentraciones de Na + y Cl~. Dentro de una neurona, 
el ion dominante con carga positiva es el ion potasio (K + ). En 
el lfquido extracelular, sin embargo, predominan el ion sodio 
(Na + ) y el ion cloruro (Cl~). K + , Na + y Cl~ pueden cruzar la 
membrana si estan presentes los canales adecuados. 

La Figura 45.4 muestra las concentraciones relativas de los 
aniones organicos, K + , Na + y CI" dentro y fuera de una neu- 
rona en reposo. Si cada tipo de ion se difundiera por la mem- 
brana segun su gradiente de concentracion, los aniones orga- 
nicos y K + abandonarfan la celula mientras que Na + y Cl~ 
entrarfan. Pero los iones no pueden cruzar las bicapas de fos- 
folfpidos facilmente. Solo pueden cruzar las membranas plas- 
maticas eficazmente de tres formas: (1) fluyendo a lo largo de 
su gradiente electroquimico a traves de un canal ionico; (2) 
transportados, mediante un cotransportador de membrana, 
con un ion que experimente un fuerte gradiente electroqui- 
mico o (3) bombeados contra un gradiente electroquimico por 
una protema de membrana que hidrolice ATP. 

En cada caso de movimiento del ion a traves de la mem- 
brana plasmatica, estara implicado un canal de membrana o 
una bomba. Recuerda del Capitulo 6 que los canales ionicos 
son poros en la membrana que solo permiten que iones espe- 
cificos pasen a traves de ellos. Cuando una neurona no esta 




FIGURA 45.4 Las neuronas tienen un potencial de reposo. En 

las neuronas en reposo, la membrana es selectivamente permeable 
a K + . A medida que el K + sale de la celula por su gradiente de 
concentracion, el interior de la membrana se va cargando 
negativamente con respecto al exterior. Para medir el potencial de 
membrana de una neurona, los investigadores insertan un 
microelectrodo dentro de la celula y comparan esa lectura con la 
del exterior de la celula. 

O PREGUNTA ^Seguira K + saliendo indefinidamente? Explica tu 
respuesta. 
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activamente implicada en la transmision de una serial elec- 
trica, el tipo mas comun de canal que se abre es el que admite 
iones de potasio. Por tanto, las neuronas en reposo son las 
mas permeables a los iones K + , que cruzan la membrana facil- 
mente a lo largo de su gradiente de concentracion. Para enten- 
der este punto, los biologos dicen que la membrana es selecti- 
vamente permeable, es decir, permite un flujo de iones K + 
mucho mayor en comparacion con los iones Cl~ o Na + . Los 
canales de potasio implicados reciben a veces el nombre de 
canales de goteo o «leak channels», porque permiten que el 
K + saiga de la celula. 

A medida que el K + pasa del interior de la celula al exterior 
a traves de los canales de potasio, el interior de la celula se 
carga mas y mas negativamente con respecto al exterior. Este 
aumento de la carga negativa dentro de la celula empieza a 
atraer K + y contrarresta el gradiente de concentracion que 
habfa favorecido la salida de K + . Como resultado, la mem- 
brana alcanza un voltaje en el que hay un equilibrio entre 
el gradiente de concentracion que mueve K + hacia afuera y el 
gradiente electrico que mueve K + hacia adentro. En este vol- 
taje, ya no existe un movimiento neto de K + . Este voltaje re- 
cibe el nombre de potencial de equilibrio para K + . Aunque 
Cl~ y Na + atraviesan la membrana plasmatica con mucha 
menor facilidad que K + , tambien hay algunos movimientos de 
estos iones a traves de unos pocos canales ionicos abiertos se- 
lectivos para cada ion. Como resultado, cada tipo de ion tiene 
un potencial de equilibrio distinto. La membrana en su con- 
junto tiene un potencial de membrana que combina los efec- 
tos de los iones individuales. 

Ademas del movimiento pasivo de iones que tiene lugar 
cuando las neuronas estan en reposo, la Na + /K + -ATPasa 
bombea Na + hacia fuera de la celula y K + hacia adentro. En 
concreto, la bomba de sodio y potasio utiliza la energfa libe- 
rada en la rotura de ATP para expulsar tres iones Na + que se 



habfan filtrado dentro de la celula y recuperar simultanea- 
mente dos iones K + que se habfan filtrado fuera de la celula 
(Figura 45.5). De esta manera, el transporte activo mediante 
la Na + /K + -ATPasa asegura que finalmente la concentracion 
de K + sea mucho mayor dentro de la celula que fuera de esta, 
mientras que la concentracion de Na + es menor dentro que 
fuera. 

Como resultado de estas diferencias de concentracion a 
ambos lados de la membrana, los iones Na + entrarfan facil- 
mente en la celula y los iones K + saldrfan rapidamente de ella 
si pudieran atravesar la membrana plasmatica con facilidad. 
Ademas, el interior de la neurona esta cargado negativamente 
con respecto al medio extracelular. Por ello, la neurona tiene 
un potencial de membrana de reposo negativo. El potencial 
de reposo representa la energfa almacenada como gradiente 
de concentracion en una serie de iones. Q Si entiendes este 
concepto, deberfas poder anadir una Na + /K + -ATPasa a la Fi- 
gura 45.4 y explicar por que la Na + /K + -ATPasa y los canales 
de « goteo » de K + son vitales para establecer el potencial de 
reposo. 

El Cuadro 45.1 trata de como se calculan los potenciales de 
equilibrio para los iones individuales y como se utilizan los 
datos sobre concentracion relativa y permeabilidad de varios 
iones para predecir el potencial de reposo. <:C6mo miden los 
investigadores el voltaje en celulas reales? 
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Membrane Potentials 

Utilization de microelectrodos para medir 
potenciales de membrana 

Durante los anos treinta y cuarenta del siglo xx, A. L. Hodg- 
kin y Andrew Huxley ayudaron a poner en marcha el estudio 



COMO FUNCIONA LA BOMBA DE SODIO Y POTASIO (Na + /K + ~ATPasa) 




Na + Na + 



Dentro 
Na+ de la celula 



1 . Tres iones de sodio (Na + ) 
intracelu lares se insertan 
en la proteina transportadora. 




2. El ATP aporta un grupo fosfato, 
fosforila la bomba. Cambia su 
forma y libera 3 Na + fuera de la 
celula. 




3. Dos iones potasio (K + ) 
entran en la proteina desde 
fuera de la celula. 




4. El grupo fosfato se 
desprende de la bomba. 
La proteina cambia de 
forma y libera 2K + 
al interior de la celula. 



FIGURA 45.5 En las neuronas, la Na + /K + -ATPasa importa iones de potasio y exporta iones de sodio. Estructura de 
una neurona tipo. (b) Modelo del funcionamiento de la bomba. Haciendo un seguimiento del Na + y del K + radioactivos, los 
biologos descubrieron que la bomba saca 3 Na + fuera de la celula por cada 2 K + metidos. Observa que esta bomba 
funciona mediante un cambio conformacional. 
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CUADRO 45. 



Util izacion de las ecuaciones de Nernst y Goldman 



Para calcular el voltaje de una membrana 
creado por varios iones, los biologos em- 
piezan calculando el potencial de equili- 
brio de cada ion implicado. 

El potencial de equilibrio de un ion es 
el voltaje que desarrolla a traves de la 
membrana cuando la velocidad de movi- 
miento de un ion a traves de la mem- 
brana bajando hacia su gradiente de con- 
centracion es igual a la velocidad a la que 
se mueve a traves de la membrana, en di- 
reccion opuesta, bajando hacia su gra- 
diente electrico. Dicho de otra forma, el 
potencial de equilibrio es el voltaje al que 
los gradientes de concentracion y elec- 
trico que actuan en un ion se compensan. 
Se da un potencial de equilibrio si hay un 
gradiente de concentracion para un ion y 
si la membrana es permeable a ese ion. 

Los gradientes de concentracion de 
los iones que contribuyen a los potencia- 
les de equilibrio se deben a la accion de la 
Na + /K + -ATPasa. De esta manera, la ener- 
gia quimica en forma de ATP se convierte 
en energia electrica en forma de poten- 
cial de membrana. 

Para calcular la cantidad de energia 
que se necesita, los biologos utilizan la 
ecuacion de Nernst, una formula que con- 
vierte la energia almacenada en un gra- 
diente de concentracion en energia alma- 
cenada como potencial electrico. El 
gradiente de concentracion se simboliza 
como [i6n] 0 /[ion]j, donde [ion] 0 e [ion], 
son las concentraciones del ion fuera y 
dentro de la celula respectivamente. El 
potencial electrico de ese ion se simbo- 
liza con E ion . La ecuacion de Nernst espe- 
cifica el potencial de equilibrio para un 
tipo de ion como el siguiente: 

E. =2,3^log^ 
zF y [ion]. 

En esta expresion, z es la Valencia o 
carga del ion (por ejemplo,+1 para el po- 



tasio) y la expresion RT/F se conoce como 
potencial termodinamico. Los tres termi- 
nos del potencial termodinamico son la 
constante de los gases (R), que actua 
como una constante de proporcionalidad; 
la temperatura absoluta (T), medida en 
grados Kelvin; y la constante de Faraday 
(F), que especifica la cantidad de carga que 
transporta un mol de un ion con una Va- 
lencia de +1 o -1 . Observa que la ecuacion 
de Nernst tiene como base el logaritmo 
decimal de proporcion de la concentra- 
cion del ion, [i6n] 0 /[ion]j. Por tanto, el po- 
tencial termodinamico especifica el voltaje 
necesario para equilibrar una proporcion 
de la concentracion multiplicado por diez 
a traves de la membrana. (Para mas infor- 
macion sobre el uso de los logaritmos, 
vease BioHabilidades 5). 

Es importante recordar que la ecua- 
cion de Nernst se aplica a un solo ion. Por 
ejemplo, supon que la concentracion de 
potasio dentro del axon de una neurona 
de calamar se ha medido en 400 mM, 
aunque la concentracion externa de este 
ion solo es de 20 mM (Tabla 45.1). El po- 
tasio tiene una carga de +1,de modo que 
a 20°C la parte RT/zF de la ecuacion da 
+25 mV. En este caso,el potencial de equi- 
librio del potasio sera: 

20 mM 

E k = 2,3 x 25 mV x Log 

400 mM 

E k = 58 mV x log 0,05 = -75 mV 

El signo menos indica que el interior 
del axon esta cargado negativamente 
con respecto al exterior. Al repetir este 
proceso con los iones de Na + y los iones 
de CI~,obtenemos los siguientes resulta- 
dos para el axon del calamar: 

440 mM 

E = 58 mV x log = + 54,8 mV 

Na 50 mM 

_„ w , 560 mM _ 

E n = 58 mV x log = - 60 mV 

cl 51 mM 



De nuevo, date cuenta de que el poten- 
cial de equilibrio facilitado por la ecua- 
cion de Nernst se calcula independiente- 
mente para cada ion. 

<;C6mo se relacionan los potenciales 
de equilibrio individuals con el potencial 
de membrana de reposo general? La 
ecuacion de Nernst no puede utilizarse 
para calcular potenciales de membrana 
de reposo, porque ninguna celula es per- 
meable a un solo ion. David Goldman 
describio una manera de calcular el po- 
tencial de membrana cuando K + , Na + y CI" 
son capaces de atravesar la membrana. La 
ecuacion de Goldman calcula un poten- 
cial de membrana combinando los efec- 
tos de iones individuals clave. Si las per- 
meabilidades de esos iones se simbolizan 
como P Kl P Na y P a respectivamente, enton- 
ces la siguiente expresion da el potencial 
de membrana: 



v m = 



58 mV x log 



[K + ] o +^[Na + ] 0 +f[C|-] i 

[Kn + ^Nan + ^cn 



En la neurona de un calamar, las per- 
meabilidades relativas para K + , Na + y Cl~ 
se describen por la proporcion 1,0 :0,03 : 
0,1 . Dadas esas proporciones y la concen- 
tracion observada de cada ion dentro y 
fuera del axon, el potencial de reposo de 
la neurona puede calcularse asi: 



v m = 



58 mV x log 



20 + (0,03)440 + (0,1)51 
400 + (0,03)50 + (0,1)560 



= -62,5 mV 

Esto se acerca al valor observado. Las 
ecuaciones de Nernst y de Goldman son 
maneras muy eficaces de entender la di- 
namica de los potenciales de equilibrio y 
de los potenciales de membrana. 



TABLA 45.1 Concentracion de iones importantes a traves de la membrana plasmatica 
de la neurona en reposo de un calamar 



Ion 


Concentracion de citoplasma 


Concentracion extracelular 


Potencial de equilibrio 


Na + 


50mM 


440m M 


+54.8mV 


K + 


400m M 


20mM 


-75mV 


ci- 


51mM 


560mM 


-60mV 


lones organicos - 


385mM 







O PREGUNTA ^Por que no hay un potencial de equilibrio para los iones organicos? 
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pionero sobre senalizacion electrica en animales. Su trabajo se 
centro en lo que ha llegado a convertirse en un clasico sistema 
modelo en el estudio de la senalizacion electrica: los gigantes- 
cos axones del calamar. Los calamares viven en los oceanos y 
sirven de alimento a peces y ballenas. Cuando un calamar se ve 
amenazado, las senales viajan por el axon a las celulas muscu- 
lares. Cuando estos musculos se contraen, se expele el agua de 
una cavidad que tiene el calamar. Como resultado, este escapa 
del peligro gracias a la propulsion a chorro (vease Capitulo 
31). La senalizacion electrica extremadamente rapida es una 
adaptacion que ayuda a que el calamar evite ser devorado. 

Hodgkin y Huxley decidieron estudiar el axon del calamar 
simplemente debido a su gran tamano. Muchos de los axones 
humanos miden 2 fxm de diametro, pero el del calamar tiene 
un diametro de aproximadamente 500 fim. Este axon era lo 
suficientemente grande como para que los investigadores pu- 
dieran registrar los potenciales de membrana mediante la in- 
sercion de un cable a lo largo del mismo. Esta fue la mejor 
aproximacion disponible en aquel momento para medir los 
voltajes de las celulas y era preciso un axon con un diametro 
excepcionalmente grande. 

Midiendo la diferencia de voltaje existente entre el cable 
del interior de la celula y un electrodo fuera de esta, Hodgkin 
y Huxley pudieron estimar el voltaje existente a traves de la 
membrana plasmatica de la neurona y observar como cam- 
biaba con el tiempo. Posteriormente, otros investigadores de- 
sarrollaron microelectrodos de vidrio suficientemente peque- 
nos como para ser insertados en celulas nerviosas mas 
pequenas para registrar el voltaje de membrana. 

Con su primer equipo relativamente sencillo, Hodgkin y 
Huxley fueron capaces de registrar el potencial de reposo del 
axon y documentar que puede alterarse por algo llamado po- 
tencial de accion. 

iQue es el potencial de accion? 

Un potencial de accion es un cambio rapido y temporal en un 
potencial de membrana. La Figura 45.6 muestra la forma de 




3. Fase de hiperpolarizacion 



1 1 1 1 1 

0 12 3 4 

Tiempo (ms) 

FIGURA 45.6 El potencial de accion es un cambio estereotipado 
del potencial de membrana. La mayon'a de los potenciales de 
accion tienen la forma general que mostramos aqui. 



potencial de accion que Hodgkin y Huxley registraron en el 
gigantesco axon del calamar, la serial que permite a estos ani- 
males escapar con su propulsion a chorro de sus predadores. 
El potencial de accion tiene tres fases distintas: 

1. El hecho inicial es una rapida despolarizacion de la mem- 
brana. (Se dice que una membrana esta polarizada si las 
cargas a ambos lados son diferentes. Despolarizacion signi- 
fica que la membrana se vuelve menos polarizada que 
antes). Para que empiece un potencial de accion, el poten- 
cial de membrana debe pasar de su potencial de reposo de 
-65mV a unos -55 mV. Si la membrana se despolariza 
menos de eso, no se dara el potencial de accion. Pero si se 
alcanza este umbral potencial, se abren ciertos canales en 
la membrana del axon y los iones se precipitan en el axon, 
siguiendo sus gradientes electroqufmicos. El flujo de co- 
rriente causa mas despolarizacion. En concreto, el interior 
de la membrana se vuelve menos negativo y despues posi- 
tivo con respecto al exterior. 

2. Cuando el potencial de membrana alcanza cerca de +40 
mV, hay un cambio abrupto. Este cambio esta desencade- 
nado por el cierre de ciertos canales ionicos y la apertura 
de otros canales ionicos en la membrana. Durante esta se- 
gunda fase del potencial de accion, la membrana experi- 
menta una rapida repolarizacion a medida que los iones 
fluyen hacia fuera del axon. 

3. La repolarizacion realmente da como resultado que la 
membrana se vuelve brevemente mas negativa que el po- 
tencial de reposo, estado que recibe el nombre de hiperpo- 
larizacion. Por este motivo, los biologos llaman a la parte 
final del potencial de accion la fase de hiperpolarizacion. 

En conjunto, las tres fases de un potencial de accion ocu- 
rren en unos pocos milisegundos. 

Hodgkin y Huxley realizaron otras observaciones impor- 
tantes sobre el potencial de accion. Ademas de ser rapido, es 
un acontecimiento del tipo «todo o nada». No hay nada lla- 
mado potencial de accion parcial y todos los potenciales de 
accion de una neurona dada son identicos en magnitud y du- 
racion. Los biologos tambien descubrieron que los potenciales 
de accion podfan desencadenarse si se despolarizaba la mem- 
brana artificialmente mediante la aplicacion de una corriente 
electrica mediante un microelectrodo. Finalmente, los poten- 
ciales de accion se propagan a lo largo del axon. Cuando se ha 
registrado un impulso en un punto concreto del axon de un 
calamar, se observa poco despues un potencial de accion iden- 
tico en forma y tamano mas abajo del mismo axon. Se dice 
que las neuronas tienen membranas excitables, porque son 
capaces de generar potenciales de accion que se propagan ra- 
pidamente a lo largo de sus axones. 

Todas estas observaciones sugirieron un mecanismo de se- 
nalizacion electrica. En el sistema nervioso, la informacion 
esta codificada en forma de potenciales de accion que viajan a 
lo largo de los axones. La frecuencia de los potenciales de ac- 
cion, no su tamano, es la senal importante. En el gigantesco 
axon del calamar, los potenciales de accion senalan a los mus- 
culos que deben contraerse. Como resultado, el animal escapa 
del peligro. 



Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... O 

Las membranas plasmaticas de las neuronas transportan un 
potencial de reposo porque la Na + /K + -ATPasa bombea Na + 
hacia fuera de la celula y K + hacia adentro y porque la 
membrana es selectivamente permeable a los iones K + ,que se 
filtran hacia afuera. 

Deben'as ser capaz de... O 

1 ) Explicar lo que hacen las ecuaciones de Nernst y de Goldman. 

2) Predecir lo que le pasan'a al potencial de reposo del axon de 
un calamar si se bloquearan los canales de potasio. 



45.2 Analisis del potencial de accion 

Una vez que fue posible registrar los cambios del potencial de 
membrana de una forma precisa, se abrio todo un nuevo campo 
de investigation. La cuestion mas urgente era entender que iones 
estan implicados en las corrientes que forman el potencial de ac- 
cion. <;Es el Na + , el Cl~ o el K + responsable de las fases de despo- 
larizacion y repolarizacion del hecho? Una hipotesis temprana 
fue que el potencial de accion era el resultado de un fallo tem- 
poral de la permeabilidad selectiva de la membrana. Se creia que 
todos los canales se abrian y permitian una entrada libre de Na + 
y Cl~ asi como de K + . Pero la hipotesis de la apertura de todos 
los canales se encontro con problemas cuando los investigado- 
res fueron capaces de medir las concentraciones de cada ion a 
ambos lados de la membrana del axon del calamar. Dadas las 
concentraciones de iones observadas cuando la neurona estaba 
en reposo, la hipotesis de todos los canales abiertos predecfa que 
el pico del potencial de accion deberfa tener lugar a aproxima- 
damente 0 mV, no a los +40mV observados. 

Por el contrario, Hodgkin observo que +40 mV estaba 
cerca del potencial de equilibrio para Na + . La comprension de 
este hecho motivo la hipotesis de que la fase de despolariza- 
cion del potencial de accion se daba como resultado de una 
entrada de iones de sodio. <;C6mo podia probarse esta idea? 
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FIGURA 45.7 Los potenciales de accion disminuyen cuando se 
elimina Na + de la solucion que rodea a la neurona. Potenciales 
de accion registrados a intervalos despues de que una solucion que 
contenia Na + se eliminara del axon de un calamar con una solucion 
que contenia dextrosa isotonica. 

O PREGUNTA ^Por que era importante que los investigadores 
utilizaran una solucion isotonica de dextrosa? 

hacia dentro de la neurona. Los iones de sodio son responsa- 
bles de la fase de despolarizacion. 

<:Que flujo de iones es responsable de la fase de repolariza- 
cion de un potencial de accion? Al utilizar K + radioactivo, 
Hodgkin y Huxley demostraron que habfa un fuerte flujo de 
iones potasio que salia de la celula durante la fase de repolari- 
zacion. O Por ello, el potencial de accion consiste en un gran 
flujo hacia adentro de iones sodio seguido de un gran flujo 
hacia fuera de iones potasio. Q Si entiendes este concepto, de- 
berias ser capaz de anadir unas etiquetas en las que se lea 
«Los canales de sodio se abren: Na + entra» y «Los canales de 
potasio se abre: K + sale» a la Figura 45.6. iQue canales ioni- 
cos son responsables de estas corrientes y como funcionan? 



Las diferentes corrientes ionicas son responsables 
de la despolarizacion y la repolarizacion 

Para entender las corrientes responsables del potencial de ac- 
cion, Hodgkin y Huxley registraron la actividad electrica en 
el axon de un calamar inmerso en agua de mar. Despues, sus- 
tituyeron el agua marina por una solucion isotonica que con- 
tenia un azucar sin carga y metabolicamente inerte llamado 
dextrosa. La Figura 45.7 muestra el resultado de este experi- 
mento. Al lavar los Na + de la solucion que rodeaba el axon, 
se eliminaron los potenciales de accion. Pero cuando los bio- 
logos sustituyeron la solucion de dextrosa con agua de mar, se 
restauraron los potenciales de accion. Es mas, cuando utiliza- 
ron soluciones con varias concentraciones de Na + en lugar de 
agua marina, Hodgkin y Huxley descubrieron que el pico del 
potencial de accion seguia el potencial de equilibrio del Na + a 
medida que variaba con la concentration de Na + fuera de la 
celula. Todos estos datos respaldaron con fuerza la hipotesis 
de que el potencial de accion comienza cuando el Na + fluye 



£C6mo funcionan los canales dependientes 
de voltaje? 

Cuando hablamos de los canales ionicos en el Capftulo 6, los 
presentamos como simples protemas estaticas que facilitan un 
chorro constante de iones. Pero las investigaciones acerca del 
potencial de accion sugieren que ciertos canales ionicos se 
abren y cierran en respuesta a cambios en el voltaje de mem- 
brana. A este tipo de protemas las llamamos canales depen- 
dientes de voltaje. La conformacion de estos canales cambia 
en respuesta a las cargas presentes en la superficie de la mem- 
brana. Estos cambios de conformacion motivan la apertura o 
cierre de los canales. 

Para estudiar la relation entre el voltaje de membrana y la 
actividad de los canales, Hodgkin y Huxley utilizaron una tec- 
nica denominada fijacion del voltaje. La fijacion del voltaje 
permite a los investigadores mantener un axon a cualquier 
voltaje y registrar las corrientes electricas generadas por los 
flujos de Na + y K + a traves de la membrana. 
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FIGURA 45.8 La tecnica de la fijacion del voltaje permitio 
registrar los flujos de corriente a traves de las membranas. 

Cuando Hodgkin y Huxley fijaron el voltaje de un axon de calamar a 
-9mV, registraron el flujo de corriente de esta. Inicialmente, la 
corriente fluyo hacia el axon y despues otra vez hacia fuera. Como 
se aprecia en las h'neas naranja y lila, esta corriente se debe a un 
flujo rapido de Na + hacia el interior de la celula y un flujo mas lento 
de K + hacia el exterior. 

La Figura 45.8 muestra las corrientes que Hodgkin y Huxley 
registraron cuando fijaron el voltaje de un axon de calamar a 
-9mV. La figura muestra la corriente de la despolarizacion. Este 
registro indica una rapida corriente hacia el interior de la celula 
seguida de una corriente mas lenta hacia el exterior. Los regis- 
tros representados por las lmeas naranja y lila rompen esta co- 
rriente general en sus componentes gracias a un flujo hacia den- 
tro de Na + y un flujo hacia fuera de K + respectivamente. 

Este y otros experimentos confirmaron que los canales de 
Na + y K + se abren en respuesta a cambios del voltaje. Cuando 
la membrana plasmatica de la region del axon se despolariza, 
los canales dependientes de voltaje de Na + se abren durante 
menos de un milisegundo. Los iones de sodio se precipitan 
hacia la celula a traves de estos canales abiertos, porque la 
concentracion de Na + es mayor fuera de la celula y los iones de 
Na + se ven atrafdos al interior negativamente cargado. El re- 
sultado es que el interior de la membrana se carga positiva- 
mente, pasa de un potencial de reposo de -70 mV a -50 mV. 
Este cambio hace que se abran muchos canales de Na + adicio- 
nales. Como resultado, los iones de Na + inundan el interior, ge- 
nerando un potencial de accion. Poco despues de que este po- 
tencial este funcionando, los canales dependientes de voltaje de 
Na + se cierran y se abren los dependientes del voltaje de K + . 

Los datos de Hodgkin y Huxley tambien contestaban una 
pregunta: si los iones de Na + fluyen hacia el interior y los iones 
de K + fluyen hacia el exterior, <;por que no se compensan las dos 
corrientes? La observation clave es que la corriente de potasio 
va con cierto retraso. Los canales de Na + se cierran a medida 
que el potencial de membrana se acerca a +54 mV y que los ca- 
nales de K + dependientes de voltaje se abren. En este punto, el 
interior de la membrana posee un exceso de carga positiva y fa- 
vorece el flujo de K + hacia el exterior a traves de los canales de 
K + abiertos. A medida que K + sale de la celula, el potencial de 
membrana cae de nuevo hacia los niveles de reposo. 

En resumen, estos primeros estudios demostraron que los 
potenciales de accion resultaban de la actividad alterna de los 
canales de Na + y K + dependientes de voltaje. Q Si entiendes 
este concepto, debenas poder explicar (1) por que la apertura 
de los canales de Na + despolariza una membrana y (2) por que 



los flujos de K + la repolarizan. Una vez que se estudiaron estos 
hechos, la atencion se centro en los canales mismos. <;C6mo 
funcionan las protemas dependientes del voltaje? 

La tecnica de fijacion de membrana y los estudios de 

los canales unicos El estudio de los canales ionicos indivi- 
duates fue posible cuando E. Neher y B. Sakmann perfecciona- 
ron la tecnica pinzamiento zonal o tecnica de fijacion de 

membrana (tambien conocida por su nombre en ingles: patch 
clamping). Como muestra la Figura 45.9a, los investigadores 
tocaron una membrana con un microelectrodo de punta fina y 
realizaron una succion para capturar un solo canal ionico den- 
tro de la punta del microelectrodo. La succion sella la mem- 
brana contra el vidrio, sin que se escape ninguna corriente. 
Usando esta tecnica, los investigadores anotaron las corrientes 
que flufan por los canales individuales. Las lecturas que mues- 
tra la Figura 45.9b son tfpicas y reflejan puntos importantes de 
la naturaleza de los canales dependientes de voltaje: 

• Los canales dependientes de voltaje estdn abiertos o cerra- 
dos. No hay una graduation en el comportamiento del 
canal. Esta conclusion se basa en la forma de los registros 
de corriente. 

• Los canales de sodio se abren rapido tras la despolariza- 
cion. Se mantienen abiertos alrededor de un milisegundo y 
se cierran. A medida que los iones Na + se precipitan en el 
axon, el interior se vuelve electricamente positive Poco 
despues de la despolarizacion inicial, los canales de sodio 
se cierran y permanecen inactivos entre 1-2 ms. Esto ex- 
plica por que la celula se puede repolarizar: cuando se cie- 
rran los canales de sodio, tienen un lapso antes de que se 
puedan abrir de nuevo. La Figura 45.9c muestra un mo- 
delo de como se abren estos canales. 

• Los canales de potasio se abren con retraso tras la despo- 
larizacion. Siguen abriendose y cerrandose hasta que la 
membrana se repolariza. Cuando la membrana vuelve al 
potencial de reposo, estos canales se mantienen cerrados. 

Las observaciones sobre el comportamiento de los canales 
de Na + ayudaron a explicar por que el potencial de accion es 
un hecho tipo todo o nada. Lo mas probable es que los canales 
de Na + se abran conforme una membrana se despolariza. Por 
tanto, una despolarizacion inicial ocasiona la apertura de mas 
canales Na + , que despolarizan mas la membrana y motivan la 
apertura de canales Na + adicionales, de forma que muestran 
una retroalimentacion positiva. Este mecanismo de control se 
da cuando la existencia de un evento hace que sea mas proba- 
ble que el mismo evento se vuelva a repetir. Por ejemplo, 
cuando se enciende una mecha, el calor de la reaccion de oxi- 
dation acelera la reaccion misma, que genera mas calor y reac- 
ciones de oxidation adicionales, manteniendo la mecha encen- 
dida. En los organismos no suele haber retroalimentacion 
positiva porque con frecuencia motiva hechos descontrolados. 

O Si entiendes como funcionan los canales de K + y de Na + , 
debenas ser capaz de explicar (1) por que la retroalimentacion 
positiva ocurre en la apertura de los canales de Na + , (2) por que 
el Na + deja de fluir a traves de la membrana durante un poten- 
cial de accion y (3) por que los canales de K + empiezan a abrirse. 

La fijacion de voltaje y el pinzamiento zonal no fueron los 
unicos avances tecnicos que ayudaron a los investigadores a 
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explorar la dinamica de los canales dependientes de voltaje. El 
descubrimiento de venenos que atacan a las neuronas, proce- 
dentes de fuentes tan diversas como las serpientes venenosas y 
las plantas dedaleras, tambien proporcionaron herramientas 
experimentales importantes. 



(a) El pinzamiento zonal, o parche de membrana, aisla 
un solo canal ionico. 



r 



Punta del microelectrodo 



Mpmhrana r 



Membrana del axon 



Canal unico de Na + o de K + 



(b) Las corrientes a traves de los canales aislados pueden 
medirse durante un potencial de accion. 




(c) Funcionamiento de los canales dependientes de voltaje. 

^ Na + 





En el potencial de reposo, 

los canales de Na + dependientes 

de voltaje estan cerrados 



Na + 



Los cambios de conformacion 
abren los canales dependientes 
de voltaje cuando la membrana 
esta despolarizada. 



FIGURA 45.9 El pinzamiento zonal, o tecnica de fijacion de 
membrana [patch clamping, en ingles), permite tomar registros 
de canales individuales. (a) Esta tecnica depende del uso de 
microelectrodos de puntas extremadamente finas. El objetivo es 
aislar un canal y tomar registros. (b) Registros actuales de tres 
canales de sodio y tres canales de potasio dependientes de voltaje. 
No fluye corriente a traves de ningun canal durante el reposo. 
(c) Los cambios en la conformacion de los canales dependientes de 
voltaje son responsables de los cambios en la permeabilidad de una 
neurona a los iones Na + y K + . 



Utilization de las neurotoxinas para identificar cana- 
les y analizar corrientes Muchas de las toxinas produci- 
das por animales y plantas venenosos causan convulsiones, 
paralisis o inconsciencia cuando se ingieren. Basandose en 
esos smtomas, los medicos e investigadores sospecharon que 
por lo menos algunos venenos afectan a las funciones neuro- 
nales; tales venenos se conocen con el nombre de neurotoxi- 
nas. Esta hipotesis se vio apoyada cuando los biologos utiliza- 
ron la tetrodotoxina que se encuentra en el pez globo, o fugu, 
para tratar los gigantescos axones de las langostas. Aunque el 
potencial de reposo en las neuronas tratadas era normal, los 
potenciales de accion se eliminaron. En concreto, la corriente 
de K + dirigida hacia fuera era normal, pero el flujo de Na + di- 
rigido hacia el interior se borro. Basandose en este resultado, 
los investigadores concluyeron que la toxina del pez globo 
bloquea especfficamente el canal de Na + dependiente de vol- 
taje. La hipotesis es que la toxina se une a un sitio especifico 
de la protema del canal, impidiendo que este funcione. Asi, los 
investigadores pueden utilizar neurotoxinas para bloquear 
solo ciertos canales. 

Por el contrario, cuando los investigadores trataron las 
neuronas con el veneno de serpientes mamba negra, los datos 
preliminares indicaron que eran los canales de K + los que se 
bloquearon. Para probar su hallazgo con mayor rigor, los in- 
vestigadores banaron las neuronas en una solucion que conte- 
ma veneno de mamba negra y estudiaron las corrientes de K + 
resultantes. Como habfan predicho, el veneno tuvo un efecto 
espectacular en la permeabilidad de la membrana al K + . Sin 
embargo, el veneno no paro la corriente completamente. En 
su lugar, los datos sugieren que un canal de K + especifico su- 
frio los efectos del veneno pero que otros canales de K + se- 
gufan permitiendo un flujo de corriente (Figura 45.10). La 
existencia de canales de K + multiples en los axones se con- 
firmo gracias a estudios de pinzamiento zonal que documen- 
taron que los iones K + fluian a traves de varios tipos de cana- 
les K + , cada uno con distintas propiedades. Los experimentos 
con neurotoxinas ayudaron a establecer que la mayorfa de las 
neuronas contienen solo un tipo de canal de sodio pero varios 
tipos de canal de potasio. 
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FIGURA 45.1 0 Los experimentos con veneno demostraron que 
hay mas de un canal de potasio. Permeabilidad de la neurona al 
K + como funcion del voltaje de membrana (el ^Siemens es una 
unidad de conductancia).Cada punto de datos se genero midiendo 
la permeabilidad de la membrana mientras que se fijaba la 
membrana a un potencial concreto. 
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Sin embargo, los experimentos revisados hasta ahora no 
han considerado una pregunta fundamental sobre serializa- 
tion electrica: <;c6mo se mueven los potenciales de action a lo 
largo de los axones? 

£C6mo se propaga el potencial de accion? 

Para explicar como se propagan los potenciales de accion por 
un axon, Hodgkin y Huxley formularon la hipotesis de que la 
entrada de Na + hace que la carga se disperse alejandose de los 
canales de sodio. Como muestra la Figura 45.11a, las cargas 
positivas dentro de la celula son repelidas por la entrada de 
Na + y las cargas negativas atraidas al Na + . A medida que esas 
cargas positivas son empujadas mas y mas lejos del canal de 
sodio inicial, crean una corriente local que hace que nuevas 
secciones de la membrana, cercanas al lugar inicial de un po- 
tencial de accion, se despolaricen. Como respuesta, los cana- 
les de Na + dependientes de voltaje cercanos se abren y tiene 
lugar la retroalimentacion positiva, lo que da como resultado 
un potencial de accion hecho y derecho. De este modo, el po- 
tencial de accion esta continuamente regenerandose a medida 
que baja por el axon (Figura 45.11b). La senal no disminuye 
mientras se mueve, porque la respuesta es todo o nada. 

<:Por que los potenciales de accion no se propagan hacia la 
parte superior del axon? La respuesta es que los canales de 



(a) PROPAGACION DEL POTENCIAL DE ACCION 




1 . El Na + entra 
en el axon. 



Na + ^© 9 • _V 

^ Na + Na + 




<t XT + t_ gi Na + 



2. La carga 
se extiende; 
la membrana 
«mas abajo» 
se despolariza. 

Despolarizacion 
en el siguiente 
canal ionico 



3. El canal 
dependiente 
de voltaje se abre 
como respuesta 
a la despolarizacion. 



Na + son refractarios, es decir, una vez que se han abierto y ce- 
rrado, es menos probable que se vuelvan a abrir durante un 
breve periodo. Los potenciales de accion se propagan solo en 
una direction, porque los canales de sodio «de mas abajo» no 
estan en el estado refractario. La fase de hiperpolarizacion, en 
la que la membrana es mas negativa que el potencial de re- 
poso, tambien evita que la carga que se extiende «mas arriba» 
desencadene un potencial de accion en esa direction. 

Entender como se propaga el potencial de accion ayudo a 
que los investigadores explicaran por que los axones de cala- 
mar son tan grandes. La misma cantidad de carga se extiende 
mas lejos en un axon si tiene un diametro grande en vez de un 
diametro pequeno, porque la proportion de carga que se ex- 
tiende a los lados y se «pierde» en terminos de conduction de 
senal es menor. Como resultado, el gigantesco axon del cala- 
mar y otras neuronas grandes transmiten los potenciales de 
accion mucho mas rapido que los axones pequenos. El gran 
tamano del axon del calamar es una adaptation que hace po- 
sible una serialization particularmente veloz. 

El analisis de la extension de la carga tambien ayudo a que 
los biologos explicaran el fenomeno llamado mielinizacion. Son 
relativamente pocos los vertebrados que poseen axones gigan- 
tes. En su lugar, en los vertebrados (y en algunos invertebrados) 
las membranas de unas celulas accesorias especializadas envuel- 
ven los axones de las neuronas. En el sistema nervioso central, 
estas celulas son los oligodendrocitos. En el sistema nervioso 
periferico, descrito en la Section 45.4, las celulas son las deno- 
minadas celulas de Schwann (Figura 45.12a). Los oligodendro- 

(b) El potencial de accion se extiende como una ola 
de despolarizacion. 

Electrodo ,-, , . 

\A Electrodo Electrodo 
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FIGURA 45.1 1 Los potenciales de accion se propagan porque la 
carga se extiende bajando por la membrana. (a) Un potencial de 
accion comienza con una entrada de Na + . La entrada de carga 
positiva atrae cargas negativas dentro de la celula y repele las 
cargas positivas. Como resultado, la carga positiva se extiende 
alejandose del canal por el que entran los iones Na + y despolariza 
las regiones cercanas de la neurona.Como respuesta, se abren los 
canales de Na + dependientes de voltaje. (b) El potencial de accion 
se extiende a la parte inferior del axon como una ola de 
despolarizacion, pero no hay perdida de senal porque el potencial 
de accion «todo o nada» se regenera conforme viaja. 
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(a) Los potenciales de accion bajan por el axon. 



Los potenciales 

de accion saltan de nodo en nodo 




Nodos o nodulos 
de Ranvier 



Las celulas de Schwann (glia) 
envuelven el axon, 
formando la vaina de mielina 



(b) POR QUE LOS POTENCIALES DE ACCION SALTAN BAJAN DO 
LOS AXONES MIELINIZADOS 





Na + U 




1. A medida que la carga 
se extiende bajando 
a lo largo de un axon, 
la mielinizacion (mediante 
las celulas de Schwann) 
impide que los iones 
se filtren a traves 
de la membrana plasmatica. 



2. La carga se extiende 
libremente hasta que alcanza 
una seccion no mielinizada 
del axon, llamada nodulo 
de Ranvier, llena 
de canales Na + . 



3. De este modo, las senales 
electricas siguen bajando 
a lo largo del axon mucho 
mas rapido de lo que podnan 
moverse por una celula 
no mielinizada. 



FIGURA 45.1 2 Los potenciales de accion se propagan rapidamente por los axones mielinizados. 



citos y las celulas de Schwann son dos de los distintos tipos de 
celulas del sistema nervioso que sirven de apoyo a las neuronas. 
Colectivamente, estas celulas accesorias reciben el nombre de 
glia o neuroglia. Cuando los oligodendrocitos o las celulas de 
Schwann envuelven un axon, forman la vaina de mielina, que 
actua como un tipo de aislamiento electrico. A medida que la 
carga se extiende a la parte inferior del axon, la presencia de la 
vaina de mielina impide que se filtre carga en forma de iones a 
traves de la membrana plasmatica de la neurona. En consecuen- 
cia, la entrada de carga resultante de un potencial de accion es 
capaz de extenderse libremente hasta que llega a una seccion no 
mielinizada del axon llamada nodo o nodulo de Ranvier (Fi- 
gura 45.12b). El nodo o nodulo tiene una densa concentracion 
de canales de Na + dependientes de voltaje, de modo que pueden 
darse potenciales de accion. De esta forma, las senales electricas 
saltan bajando el axon mielinizado mucho mas rapido de lo que 
lo harian en un axon no mielinizado. En un axon no mielini- 
zado, hay canales de sodio y potasio por todas partes y se dan 
potenciales de accion continuamente. Q Si entiendes este con- 
cepto, deberias poder dibujar un diagrama como la Figura 
45.12, mostrando como se propagan lentamente los potenciales 



de accion a lo largo de los axones no mielinizados. (Pista: con- 
sul ta la Figura 45.11a.) La mielinizacion se interpreta como una 
adaptation que hace posible una rapida transmision de las sena- 
les electricas en axones que tienen un diametro pequeno. 

Para que recuerdes bien la importancia de la mieliniza- 
cion, considera lo que ocurre cuando disminuye. Si la mielina 
se degenera, la transmision de las senales electricas se ralen- 
tiza. La enfermedad de la esclerosis multiple (MS) se desa- 
rrolla a medida que aumentan los danos a la mielina y la 
transmision de senales electricas se reduce, haciendo que los 
musculos se debiliten y la coordination empeore. Los smto- 
mas de la MS son muy variables, conduciendo, en casos muy 
graves, a la paralisis. 

<:Que ocurre una vez que un potencial de accion ha viajado 
a lo largo del axon? Ramon y Cajal propuso, y el microscopio 
electronico lo confirmo, que en la mayoria de las neuronas 
la membrana situada en el extremo final del axon se acerca 
a la membrana de la dendrita de otra neurona. Las superficies 
de ambas membranas estan separadas por un pequeno hueco. 
<:Que ocurre cuando llega un potencial de accion a este punto 
de contacto entre las celulas? 
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Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... O 

• Durante un potencial de accion, el voltaje de la membrana 
pasa por unos cambios rapidos debido a una entrada de 
iones sodio, seguida de una salida de iones potasio. 

• Los potenciales de accion se propagan bajando por un axon 
porque los iones de sodio que afluyen despolarizan las 
partes adyacentes de la membrana. 

Deberias ser capaz de... O 

1) Hacer un diagrama con los cambios en el voltaje de 
membrana que tienen lugar durante el potencial de accion 
y anadir notas explicando por que, a nivel molecular, ocurre 
cada paso en la sehal. 

2) Hacer un diagrama con etiquetas que expliquen por que un 
potencial de accion se extiende bajando por un axon. 

3) Explicar como funciona la dependencia de voltaje, por que 
el potencial de accion es un fenomeno de tipo todo o nada, 
por que la naturaleza refractaria de los canales de sodio es 
importante y por que la mielinizacion aumenta la velocidad 
de las senales electricas. 

4) Predecir que pasan'a si los canales de sodio continuaran 
abriendose una vez que hubiera terminado la 
despolarizacion de la membrana. 



453 Lasinapsis 



El citoplasma de la mayoria de las neuronas no esta conectado 
directamente al citoplasma de otras neuronas. En base a esta 
observation, debe haber algun mecanismo indirecto que trans- 
mita las senales electricas de celula a celula a traves de sus mem- 
branas plasmaticas. En los anos veinte del siglo xx, Otto Loewi 
demostro que el mecanismo indirecto implica moleculas llama- 
das neurotransmisores. Los neurotransmisores son moleculas 
que transmiten la informacion de una neurona a otra o de una 
neurona a una celula diana de un musculo o de una glandula. 

Loewi estaba interesado en como el sistema nervioso afecta 
al ritmo cardiaco. Sabia que las senales del nervio vago, un 
nervio que se origina en el tronco encefalico y que se extiende 
hacia el abdomen, ralentizan el corazon. Realizo el experi- 
mento cuyo diagrama puedes ver en la Figura 45.13 para pro- 
bar su hipotesis de que la senal de nervio a musculo es trans- 
portada por una sustancia quimica. Primero, aislo el nervio 
vago y el corazon de una rana. Como habfa predicho, el ritmo 
cardiaco se ralentizo al estimular el nervio electricamente. 
Pero cuando tomo la solucion que rodeaba el primer corazon 
y la aplico a otro corazon aislado, el ritmo cardiaco de este se- 
gundo corazon tambien se ralentizo. Este resultado propor- 
ciono una buena evidencia acerca de la transmision quimica 
de las senales electricas. El nervio vago habfa liberado un neu- 
rotransmisor en la solucion. 

<:C6mo se transmiten los neurotransmisores? Cuando la 
microscopia electronica se volvio disponible alrededor de 
1950, los biologos comprendieron finalmente la naturaleza fi- 
sica de la conexion entre neuronas. Esta interconexion recibe 
el nombre de sinapsis. Como muestra la Figura 45.14, las 
membranas de los axones y de las dendritas se yuxtaponen. 



Experimento 



Pregunta: ^Como se transfiere la informacion 
de una neurona a otra? 



Hipotesis: Las moleculas denominadas neurotransmisores 
transportan informacion de una neurona a la siguiente. 

Hipotesis nula: La informacion no se transmite 
entre neuronas en forma de moleculas. 



Diseno del experimento: 




Corazon de rana 1 



1. Estimular el nervio 
vago electricamente. 




2. El ritmo cardiaco 
se ralentiza. 



3. Recoger 
la solucion 
que rodea 
el extremo 
del nervio. 



4. Anadir la solucion 
al segundo corazon. 



Prediccion: El ritmo cardiaco se ralentizara. 

Prediccion de la hipotesis nula: No habra cambios 
en el ritmo cardiaco. 



Resultados: 

Corazon de rana 2 




El ritmo 
cardiaco 
se ralentiza 



Conclusion: El nervio vago libera moleculas que ralentizan el ritmo 
cardiaco. Los neurotransmisores transportan la informacion. 



FIGURA 45.1 3 Evidencia experimental de la existencia de los 
neurotransmisores. 

O PREGUNTA Antes de este experimento, algunos investigadores 
sostenian que la mayoria de las neuronas se comunicaban entre si o 
con las celulas diana electricamente y no quimicamente. £Por que 
este experimento no apoya la hipotesis de la transmision electrica? 
(Nota: resulta que unas pocas neuronas si crean conexiones 
electricas entre si). 
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Vesiculas Sinapsis Extremo Dendrita 

sinapticas del axon 



FIGURA 45.1 4 Las vesiculas sinapticas se agrupan cerca de las 
sinapsis. Corte transversal del lugar donde un axon encuentra a 
una dendrita. 

La figura tambien ilustra que los extremos de los axones con- 
tienen numerosas estructuras parecidas a sacos llamadas ve- 
siculas sinapticas. Se intufa que estas estructuras eran lugares 
de almacenamiento para los neurotransmisores. 

Las observaciones anatomicas de este tipo, junto con los 
estudios quimicos de la sinapsis, motivaron el modelo de 
transmision sinaptica que ilustra la Figura 45.15. Observa que 
la celula «que envfa» se denomina neurona presinaptica y la 
celula «que recibe» se llama neurona posinaptica. La secuen- 
cia de hechos comienza cuando la despolarizacion creada por 
un potencial de accion abre los canales de calcio dependientes 
de voltaje localizados cerca de la sinapsis, en la membrana 
presinaptica. El gradiente electroqufmico de Ca 2+ da como re- 
sultado la entrada de iones de calcio a traves de los canales 
abiertos. Como respuesta al aumento en la concentracion de 
calcio dentro del axon, las vesiculas sinapticas se fusionan con 



la membrana y liberan un neurotransmisor en el huevo que 
hay entre las celulas. Este hueco se llama hendidura sinaptica 
o espacio sinaptico. Los neurotransmisores llegan a meterse 
en la hendidura gracias a un proceso de exocitosis, cuyo fun- 
cionamiento vimos ya en el Capitulo 7. 

iQue es lo siguiente que ocurre? Los biologos formularon 
la hipotesis de que los neurotransmisores se unen a los recep- 
tores en la membrana de la siguiente celula que este en el cir- 
cuito. Como muestra el paso 3 de la Figura 45.15, la idea era 
que las interacciones entre los neurotransmisores y los recep- 
tores en la celula posinaptica causarian un cambio en el po- 
tencial de membrana de la celula posinaptica y, posiblemente, 
desencadenarfan el comienzo de un potencial de accion aqm. 
<;Es correcta esta parte del modelo? 

iQue hacen los neurotransmisores? 

Una vez que Loewi habia establecido que los neurotransmiso- 
res existfan, los investigadores pudieron aislarlos y purificar- 
los de varias neuronas. Lo lograron estimulando una neurona, 
recogiendo el neurotransmisor liberado y analizandolo qufmi- 
camente. Para encontrar el receptor de un neurotransmisor 
concreto, los investigadores le pusieron una etiqueta radioac- 
tiva y lo anadieron etiquetado a las neuronas. Una vez que el 
transmisor etiquetado se habia unido a su receptor, la prote- 
ma receptora se pudo identificar, aislar y analizar. 

Utilizando tecnicas como estas, los biologos han descu- 
bierto y caracterizado una gran variedad de neurotransmiso- 
res y receptores, algunos de los cuales aparecen en la lista de 
la Tabla 45.2. Para establecer que una molecula funciona 
como neurotransmisor, los investigadores han de aportar evi- 
dencia para los tres criterios siguientes: (1) el neurotransmisor 
esta presente en la sinapsis y es liberado en respuesta a un po- 
tencial de accion, (2) se une a un receptor en una celula posi- 
naptica, y (3) se absorbe o se degrada. 

Mediante los receptores de pinzamiento zonal, los biologos 
confirmaron que muchos neurotransmisores funcionan como 



Neurona 
presinaptica 



Neurona 
posinaptica 



EL POTENCIAL DE ACCION DESENCADENA LA LIBERACION DEL NEUROTRANSMISOR 



Canales 
de Na + yde K + 



Membrana 

presinaptica 

(axon) 



Membrana 
posinaptica 
(dendrita o soma) 




Hendidura sinaptica 
o espacio sinaptico 



X. Llega el potencial de accion 
y desencadena la entrada de Ca 2+ . 

2. En respuesta a los Ca 2+ , 

las vesiculas sinapticas se fusionan 
con la membrana presinaptica 
y, despues, liberan 
el neurotransmisor. 

3. Los canales ionicos se abren 
cuando se une el neurotransmisor; 
los flujos de iones motivan 
cambios en el potencial celular 
postsinaptico. 

4. Los canales ionicos se cerraran 
a medida que se vaya degradando 
el neurotransmisor o la celula 
presinaptica lo vuelva a absorber 
(no se muestra). 



FIGURA 45.1 5 Las neuronas entran en contacto y transfieren la information en las sinapsis. Secuencia de los 
hechos que tienen lugar cuando llega un potencial de accion a una sinapsis. 



1020 



Unidad 8 Funcionamiento de los animales 



TAB LA 45.2 Categories de neurotransmisores 

Los neurotransmisores excitadores hacen que se den potenciales de accion en las celulas posinapticas con mas probabilidad. Los neurotransmisores 
inhibidores hacen que estos sean menos probables; los neurotransmisores moduladores modifican la respuesta en otras sinapsis. Los farmacos que 



impiden la reabsorcion de los neurotransmisores aumentan su actividad. 


Neurotransmisor 


Lugar en el que actua 


Accion 


Farmacos que interfieren 


Acetilcolina 


Union neuromuscular, 


Excitadora (inhibidora 


• 


Liberacion de los bloqueos provocados por la toxina 




algunas vias del CNS 


en algunas neuronas 




del botulismo 






parasimpaticas) 


• 


Aumento del veneno de la araha viuda negra, 










despues eliminacion y liberacion 








• 


La a-bungarotoxina (presente en el veneno 










de algunas serpientes) se une al receptor 


Monoaminas 










Norepinefrina 


Neuronas simpaticas, 


Excitadora o inhibidora 


• 


Ritalina (se utiliza para ADHD) aumenta la liberacion 




algunas vias del CNS 




• 


Algunos antidepresivos impiden la reabsorcion 


L»upa 1 1 M I la 


Mi irh^Q \/fa«; HpI f~N^ 

IVIUV-IICID VIuj UCI V-l N J 


Prinrin^lmpntp PYrit^rlnr^ 

rlllll^lfJCIMIICII LC CALI LuUUI CI 




La cocaina impide la reabsorcion 








• 


Las anfetaminas impiden la reabsorcion 


Serotonina 


Muchas vias del CNS 


Inhibidora o moduladora 


• 


El MDMA (extasis) causa un aumento de la liberacion 








• 


El Prozac, el Paxil y el Zoloft impiden la reabsorcion 


Aminoacidos 










Glutamato 


Muchas vias del CNS 


Excitadora 


• 


El PCP (la fenciclidina) bloquea el receptor 


Acido gamma- 


Algunas vias del CNS 


Inhibidora 


• 


El etanol imita la respuesta 


aminobutirico(GABA) 










Peptidos 










Endorfinas, encefalinas, 


Utilizados en vias sensoriales 


Inhibidora 






sustancia P 


(dolor) 









ligandos. Un ligando es una molecula que se une a un lugar es- 
pecffico de una molecula receptora. Muchos neurotransmiso- 
res tienen ligandos que se unen a receptores llamados canales 
dependientes de ligando. Estos son protemas de los canales 
que se abren en respuesta a la union con un ligando especffico. 
O Cuando un neurotransmisor se une a un canal ionico de- 
pendiente de ligando en la membrana posinaptica, el canal se 
abre y admite un flujo de iones. De este modo, la senal qmmica 
del neurotransmisor se convierte en una senal electrica, un 
cambio en el potencial de membrana de la celula posinaptica. 
O Si entiendes este concepto, deberias poder dibujar una 
membrana con un potencial de reposo de -65mV y explicar 
que ocurre cuando un canal ionico dependiente de ligando se 
abre y permite que los iones cloruro abandonen la celula. 

Sin embargo, no todos los receptores a los que se unen los 
neurotransmisores son canales ionicos. Algunos receptores ac- 
tivan enzimas que ocasionan la production de un segundo 
mensajero en la celula posinaptica. Recuerda del Capftulo 8 
que los segundos mensajeros son senales qufmicas produci- 
das dentro de una celula como respuesta a una senal qmmica 
que llega a la superficie celular. Los segundos mensajeros in- 
ducidos por los neurotransmisores pueden desencadenar cam- 
bios en la actividad de las enzimas, transcription genetica o 
potencial de membrana. El papel de los segundos mensajeros 
en las celulas se trata con detalle en el Capitulo 47. 

Potenciales posinapticos y sumacion 

<:Que ocurre cuando un neurotransmisor se une a un receptor 
y abre un canal ionico? Como indica la microfotografia elec- 



tronica de la Figura 45.16a, se pueden encontrar numerosas 
sinapsis en la misma region de una dendrita o en el soma. Y, 
como ilustra la Figura 45.16b, estas sinapsis pueden corres- 
ponder a uno de los dos tipos generates existentes. Si los re- 
ceptores de la sinapsis admiten iones sodio en respuesta a la 
llegada del neurotransmisor, entonces la membrana posinap- 
tica se despolariza como respuesta a un potencial de accion en 
la celula presinaptica. En la mayoria de los casos, la despola- 
rizacion hace que sea mas probable un potencial de accion en 
la celula posinaptica. Los cambios en la celula posinaptica que 
hacen mas probables los potenciales de accion se llaman po- 
tenciales posinapticos excitadores (EPSPs). Por el contrario, 
otros receptores ocasionan una salida de iones potasio o una 
entrada de iones cloruro en la celula posinaptica. Estos hechos 
hiperpolarizan la membrana y hacen que sea menos probable 
que se den potenciales de accion en la celula posinaptica. Los 
cambios en la celula posinaptica que hacen menos probables 
los potenciales de accion se llaman potenciales posinapticos 
inhibidores (IPSPs). Las sinapsis pueden ser excitadoras, inhi- 
bidoras o moduladoras, lo que significa que pueden modificar 
la respuesta de una neurona a otros EPSPs o IPSPs. 

Es esencial darse cuenta de que, a diferencia de los poten- 
ciales de accion, los EPSPs e IPSPs no son hechos del tipo todo 
o nada. En su lugar, estan clasificados por tamano. El tamano 
de un EPSP o un IPSP depende de la cantidad de neurotrans- 
misor que se libere en la sinapsis. Ambos tipos de senal son 
muy cortos porque los neurotransmisores no se unen irrever- 
siblemente a canales en la celula posinaptica. En vez de ello, 
son rapidamente inactivados o absorbidos por la celula presi- 
naptica y reciclados. Si se altera la cantidad o la duration de 
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(a) Vista superficial de una sinapsis 




(b) Los potenciales posinapticos pueden despolarizar 
o hiperpolarizar la membrana posinaptica. 



Despolarizacion, 
entrada de Na + 



Hiperpolarizacion, salida 
de K + o entrada de Cl~ 



Estimulos 

de despolarizacion 

e hiperpolarizacion 

aplicados 



Potencial 
posinaptico 
excitador (EPSP) 



Potencial 
posinaptico 
inhibidor (IPSP) 



EPSP + IPSP 




Tiempo 

FIGURA 45.1 6 Hay dos tipos principales de sinapsis, que se distinguen por si ocasionan la despolarizacion o la 
hiperpolarizacion de la membrana. (a) Microfotografia electronica que muestra los axones de una neurona en sinapsis con la 
dendrita de una segunda neurona. (b) Registros que muestran que la llegada de un potencial de accion causa una corta 
despolarizacion o hiperpolarizacion de la membrana plasmatica posinaptica. El cambio de potencial posinaptico puede ser 
excitador o inhibidor, dependiendo de si hace que los potenciales de accion se den con mayor o menor probabilidad. Si tanto las 
senales excitadoras como inhibidoras Megan al mismo tiempo, se cancelan una a la otra y la celula permanece en nivel de reposo. 



los neurotransmisores, tambien lo hara el funcionamiento 
normal de las neuronas. Por ejemplo, la cocama y la anfeta- 
mina hacen sus efectos porque inhiben la absorcion y reci- 
clado de neurotransmisores concretos. (Vease la Tabla 45.2) 

<:Que efecto ejercen los EPSPs y los IPSPs en la celula posi- 
naptica? Como muestra la Figura 45.17a, las numerosas den- 
dritas y el soma de una neurona suelen crear cientos de miles 
de sinapsis con otras celulas. En cualquier momento, los 
EPSPs y los IPSPs que tienen lugar en cada una de estas sinap- 
sis ocasionan cortos aumentos de carga en las dendritas y el 
soma de la celula posinaptica. Si se dan un IPSP y un EPSP 
muy juntos en el espacio o en el tiempo, los cambios del po- 
tencial de membrana tienden a anularse uno al otro (vease Fi- 
gura 45.16b). Pero si son dos EPSPs los que ocurren muy jun- 
tos en el espacio o en el tiempo, se suman y hacen que sea mas 
probable que la neurona empiece un potencial de accion (Fi- 



gura 45.17b). La naturaleza aditiva de los potenciales posi- 
napticos se denomina sumacion. 

Los canales de sodio que desencadenan los potenciales de 
accion en la celula posinaptica estan localizados cerca del co- 
mienzo del axon en un lugar llamado cono axonico (vease Fi- 
gura 45.17a). A medida que se reciben IPSPs y EPSPs e inte- 
ractuan en las dendritas y el soma, la carga se extiende al cono 
axonico. Si la membrana del cono axonico se despolariza una 
vez sobrepasado el potencial umbral, se abriran suficientes ca- 
nales de sodio para desencadenar la retroalimentacion posi- 
tiva y un potencial de accion. Una vez que empieza el poten- 
cial de accion en el cono axonico, se propaga a lo largo del 
axon hasta la nueva sinapsis. 

La sumacion que ocurre antes del cono axonico es un feno- 
meno crucial, porque determina si comienza un potencial de 
accion en la celula posinaptica. Tambien explica por que se da 



(a) La mayona de las neuronas recibe informacion (b) Los potenciales posinapticos se suman. 

de muchas otras neuronas. 




FIGURA 45.1 7 Las neuronas integran la informacion de muchas sinapsis. (a) Las dendritas y el cuerpo celular o soma de una 
neurona suele recibir senales de cientos de miles de otras neuronas. (b) Cuando los potenciales de accion Megan muy juntos en el 
tiempo procedentes del mismo axon o de diferentes axones con sinapsis cercanas entre si, los potenciales posinapticos se suman. 
En este ejemplo, la primera serial excitadora es insuficiente para generar un potencial de accion. Dos senales excitadoras que llegan 
casi juntas causan sumacion pero no alcanzan el umbral para generar un potencial de accion. Tres senales excitadoras que llegan 
con poca diferencia en el tiempo se suman para superar el umbral. Si los potenciales posinapticos excitadores despolarizan el cono 
axonico y sobrepasan el umbral, se abriran suficientes canales de Na+ como para desencadenar un potencial de accion. 
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primero la transmision qufmica de las senales electricas y 
las sinapsis. Si la membrana plasmatica y el citoplasma de las 
neuronas adyacentes fueran continuos, entonces los potencia- 
les de accion simplemente se propagarian de una celula a otra 
sin cambiar. Pero, como las neuronas reciben muchas sinapsis 
y debido a que los IPSPs y los EPSPs se suman, la informacion 
en forma de senales electricas se modifica en la sinapsis antes 
de ser transmitida. Ademas, resulta que las sinapsis son dina- 
micas, es decir, su comportamiento puede cambiar con el 
tiempo en respuesta a los hechos. Esta «plasticidad» en la es- 
tructura y funcion de las sinapsis es la base de procesos de 
muchos tipos, incluyendo el aprendizaje y la memoria. 

El mensaje general es que la celula posinaptica integra in- 
formacion de cientos de miles de neuronas distintas. La infor- 
macion llega en forma de potenciales de accion que producen 
EPSPs e IPSPs. Si la combinacion de potenciales posinapticos 
despolariza la membrana del cono axonico lo suficiente, la ce- 
lula posinaptica dispara un potencial de accion como res- 
puesta. Pero si los hechos motivan una despolarizacion que no 
llega al umbral, disminuira el ritmo de disparos. 

Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... O 

• En una sinapsis, la informacion electrica en forma de 
cambios en el voltaje de membrana se convierte en 
informacion quimica en forma de liberacion del 
neurotransmisor. 

• Los potenciales de accion se propagan bajando por un axon 
porque los iones de sodio que afluyen despolarizan las 
partes adyacentes de la membrana. 

Deberias ser capaz de... O 

Explicar por que la presencia de sinapsis es importante para 
que una neurona pueda integrar y procesar informacion 
procedente de muchas neuronas diferentes. 
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Action Potentials; How Neurons Work 



Seccion 45.1 que el CNS esta compuesto por el cerebro y la 
medula espinal y, principalmente, se ocupa de integrar infor- 
macion y que el PNS esta compuesto por neuronas fuera del 
CNS. 

<:Que funciones especificas realizan las celulas de control 
del PNS? Los estudios anatomicos y funcionales indican que 
el PNS consiste en dos sistemas con funciones muy concretas: 
(1) un brazo aferente, que transmite la informacion sensorial 
al CNS, y (2) un brazo eferente, que transporta las ordenes 
del CNS al organismo. Q Las neuronas del brazo aferente su- 
pervisan las condiciones dentro y fuera del cuerpo. Una vez 
que la informacion de las neuronas aferentes ha sido proce- 
sada en el CNS, las neuronas del brazo eferente transportan 
senales que permiten que el organismo responda a las condi- 
ciones cambiantes de una manera adecuada. Los brazos afe- 
rente y eferente realizan funciones sensoriales y motoras res- 
pectivamente. 

Como muestra la Figura 45.18, los brazos aferente y efe- 
rente son parte de una jerarqufa mayor de funciones del 
PNS. El brazo eferente se divide en un sistema nervioso so- 
matico, que controla los musculos esqueleticos, y un sistema 
nervioso autonomo, que controla procesos internos como la 
digestion y el ritmo cardiaco. El sistema somatico responde 
a los estfmulos externos, generando movimiento como resul- 
tado, mientras que el sistema autonomo responde a estfmu- 
los internos y controla la actividad de los organos y glandu- 
las internos. Son dos los tipos funcionalmente diferentes de 
nervios autonomos que abastecen a muchos organos y glan- 
dulas. Los del sistema nervioso parasimpatico promueven 
funciones que conservan o devuelven la energia. Por ejem- 
plo, los nervios parasimpaticos que inervan el corazon lo ra- 
lentizan, mientras que los que abastecen el aparato digestivo 
estimulan su actividad. Por el contrario, los nervios del sis- 
tema nervioso simpatico preparan a los organos para situa- 
ciones estresantes. Los nervios simpaticos aceleran el ritmo 
cardiaco, estimulan la liberacion de glucosa del hfgado e in- 
hiben la accion de los organos digestivos. La Figura 45.19 
resume los efectos de las senales de los nervios parasimpati- 
cos y simpaticos. 



45 A El sistema nervioso 
de los vertebrados 



Las primeras tres secciones de este capitulo han examinado la 
senalizacion electrica a nivel de moleculas, membranas y celu- 
las individuales. El objetivo de esta seccion es tratar la senali- 
zacion electrica a nivel de los tejidos, organos y sistemas. 

Para empezar, consideremos la anatomfa general del sis- 
tema nervioso de los vertebrados. Despues, podremos pregun- 
tarnos como exploran los investigadores el funcionamiento 
del organo mas complejo conocido: el cerebro humano. El ca- 
pitulo termina volviendo a nivel molecular y presentando al- 
gunos trabajos recientes sobre el aprendizaje y la memoria. 

iQue hace el sistema nervioso periferico? 

Los biologos diferencian entre el sistema nervioso central, o 
CNS, y el sistema nervioso periferico, o PNS. Recuerda de la 



Sistema nervioso central (CNS) 

Procesamiento 
' de la informacion 

Sistema nervioso periferico (PNS) 



La informacion 
sensorial viaja 
en el brazo 
aferente 



La informacion 
motora viaja 
en el brazo eferente, 
que incluye... 



El sistema 
nervioso 
somatico 



El sistema nervioso 
autonomo 

I 



Brazo 
simpatico 



Brazo 
parasimpatico 



FIGURA 45.1 8 Las funciones del PNS forman una jerarqufa. 
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NERVIOS PARASIMPATICOS 

«Descansar y digerir» 



NERVIOS SIMPATICOS 

«Luchar o huir» 



Contraen las pupilas 



Estimulan la produccion 
de saliva 



Ralentizan el ritmo 
cardiaco 



Contraen las vias 
respiratorias 



Estimulan la actividad 
estomacal 



Inhiben la liberacion 
de glucosa; estimulan 
la vesicula biliar 



Estimulan la actividad 
de los intestinos 



Contraen la vejiga 



Promueven 
la ereccion 
de los genitales 




Cadena simpatica: 
manojos de nervios 
que crean sinapsis 
con los nervios 
de la medula espinal 
y despues envian 
proyecciones 
a los organos 



Dilatan las pupilas 
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respiratorias 



Inhiben la actividad 
estomacal 



Estimulan 

la liberacion 

de glucosa; inhiben 

la vesicula biliar 



Inhiben la actividad 
de los intestinos 



Secretan epinefrina 
y norepinefrina 
(las hormonas 
que estimulan 
la actividad; vease 
Capitulo 47) 



Relajan la vejiga 



Promueven 
la eyaculacion 
y la contraccion 
vaginal 



FIGURA 45.19 El sistema nervioso autonomo controla los procesos internos. 

O PREGUNTA Muchos nervios parasimpaticos promueven la digestion y la falta de movimiento; muchos nervios 
simpaticos incitan el uso de energia y actividad muscular. ^Como apoya estas funciones cada una de las respuestas que 
aparecen en esta lista? 



Anatomia funcional del CNS 

Los nervios parasimpaticos se originan en la base del cerebro 
o en la base de la medula espinal. La mayoria de los nervios 
simpaticos tambien se originan en la medula espinal, pero 
aparecen a lo largo de su parte media. De manera similar, la 
mayoria de las neuronas sensoriales y motoras del sistema 
nervioso somatico se proyectan hacia o desde la medula espi- 
nal. En efecto, asi pues, la medula espinal sirve como conduc- 
tora de informacion. Recoge y transmite informacion de todo 



el organismo. Con unas pocas excepciones, como los reflejos 
espinales que se ilustran en la Figura 45.1, casi toda la infor- 
macion que viaja hacia o desde la medula espinal se envia al 
cerebro para su procesamiento. 

El cerebro es, con mucho, el organo mas complejo que se 
encuentra en los animales. Los investigadores calculan que el 
cerebro humano tiene 100 mil millones de neuronas, y cada 
una de ellas crea miles de conexiones sinapticas con otras neu- 
ronas. <:C6mo pueden los biologos siquiera empezar a estu- 
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diar como funciona una estructura tan fantasticamente com- 
pleja? Los investigadores comienzan por la anatomfa general. 

Los anatomistas del siglo xix establecieron que el cerebro 
esta compuesto por las cuatro estructuras que detalla la Fi- 
gura 45.20a: el encefalo, el cerebelo, el diencefalo y el tronco 
encefalico. El area mayor de todas ellas, el encefalo, ocupa la 
mayor parte del cerebro. Se divide en los hemisferios iz- 
quierdo y derecho y esta implicado en el pensamiento cons- 
ciente y la memoria. El cerebelo coordina patrones motores 
complejos. El diencefalo transmite informacion sensorial al 
cerebelo y controla la homeostasis. El tronco encefalico, que 
conecta el cerebro a la medula espinal, es el centro autonomo 
de regulacion del corazon, los pulmones y el sistema digestive 
Cada hemisferio cerebral tiene cuatro areas principales o 16- 
bulos: el lobulo frontal, el lobulo parietal, el lobulo occipital 
y el lobulo temporal (Figura 45.20b). Los dos hemisferios 
estan conectados por una densa banda de axones llamada 
cuerpo calloso. <;Que herramientas utilizan los investigadores 
para explorar la funcion de cada area dentro del encefalo? 

Trazar el mapa de las areas funcionales: estudios de le- 

siones Los primeros trabajos sobre el funcionamiento del 
cerebro se centraron en el estudio de las personas que pade- 
cian deficiencias mentales concretas debidas a danos o lesio- 
nes mentales. Paul Broca, por ejemplo, estudio a una persona 
que podia entender el idioma pero no podia hablarlo. Despues 
de la muerte de esta persona en 1861, Broca examino el cere- 
bro del paciente y descubrio una zona danada en el lobulo 
frontal izquierdo del encefalo. Basandose en esta observation, 
Broca formulo la hipotesis de que esta region es responsable 
del habla. De manera mas general, penso que habfa regiones 
concretas en el cerebro que estaban especializadas en coordi- 
nar funciones particulares. 

La afirmacion de Broca de que las funciones estan localiza- 
das en areas especificas del cerebro ha sido confirmada des- 
pues de muchos esfuerzos por trazar un mapa del encefalo. En 
algunos casos, los avances se realizaron gracias a los estudios 
que se hicieron sobre personas a las que se les tuvo que ex- 
traer alguna parte del cerebro. Por ejemplo, en 1953, los ciru- 
janos trataron a un joven de 27 anos de ataques epilepticos 
que podfan causarle la muerte extrayendole una pequena 
parte del lobulo temporal. El hombre se recupero (de hecho, 
sigue vivo), tiene una inteligencia normal y recuerda su infan- 
cia de una manera vivida, pero no posee memoria a corto 
plazo. Brenda Milner, que estudio a esta persona durante mas 
de 40 anos, tenia que presentarse cada vez que se veian; ni si- 
quiera podia reconocer una imagen reciente de si mismo. Con 
base en historias de casos y datos de estudios de memoria en 
animales de laboratorio, se ha llegado a un consenso acerca de 
que algunos aspectos de la memoria se localizan en secciones 
interiores del lobulo temporal. 

Estimulacion electrica de los pacientes conscientes 

El estudio de las capacidades mentales de las personas que 
han sufrido danos cerebrales por causa de un accidente o de 
una operation quirurgica, ha sido extraordinariamente fructf- 
fero. Sin embargo, Wilder Penfield, que trabajo con personas 
que sufrian ataques epilepticos muy graves, fue pionero en es- 



(a) El cerebro esta compuesto por cuatro estructuras distintas. 




de la informacion y centro autonomo complejos 
de regulacion del corazon, los pulmones 
y el sistema digestivo 

(b) El encefalo tiene dos hemisferios, cada uno de los cuales 
tiene cuatro lobulos. 



Vista posterior 




Seccion longitudinal 




FIGURA 45.20 El cerebro humano tiene cuatro lobulos 
principales y dos hemisferios. 

O EJERCICIO En tu propia cabeza,senala cada una de las areas 
indicadas. 



tudiar las funciones cerebrales desde una perspectiva dife- 
rente. Se habfa decidido la extraction quirurgica de las areas 
del cerebro de los epilepticos mas propensas a sufrir ataques. 
Mientras que los pacientes estaban despiertos y bajo anestesia 
local, Penfield estimulo electricamente partes de su encefalo. 
Su proposito era trazar un mapa de las areas esenciales y que 
no debian ser extirpadas en la medida de lo posible. Cuando 
estimulaba areas especificas, los pacientes le informaban de 
sus sensaciones o movimientos en regiones concretas del 
cuerpo. Penfield pudo cartografiar las regiones sensoriales 
del encefalo que se muestran en la Figura 45.21, asi como las 
regiones motoras adyacentes. Los neurocirujanos siguen utili- 
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(a) Vista superior del encefalo 
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Vista superior 



Vista — 
(campo visual derecho) 




Hemisferio Hemisferio 
izquierdo derecho 



Funciones motoras 
(parte izquierda 
del cuerpo) 
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(b) Seccion transversal a lo largo de un area responsable 
del sentido del tacto y de la temperatura _, tj 
El tamaho de los iconos q I q. 3 

correspondea la cantidad de area % * * £ ® & 
cerebral dedicada O ^ ^ ■ 

a sentir esas partes % %^ % Q 
del cuerpo. ^ % ° 




Lengua 



Hemisferio 
izquierdo 



Abdomen interno 



FIGURA 45.21 Cada area del cerebro tiene una funcion 
especifica. (a) Vista superior del mapa del cerebro (como si una 
persona estuviera mirando desde la parte superior de la pagina) 
mostrando las funciones de algunas regiones principales. El mapa 
se compilo a partir de estudios de personas con areas del cerebro 
danadas o con regiones cerebrales extraidas quirurgicamente. (b) 
Los investigadores cartografiaron el area responsable del sentido 
del tacto y de la temperatura estimulando neuronas en el cerebro 
de los pacientes que estaban despiertos. 

O PREGUNTA ^Existe una correlacion entre el tamaho del area del 
cerebro dedicada a sentir una parte concreta del cuerpo y el 
tamaho de esa parte del cuerpo? Explica por que. 

zando todavia esa tecnica para identificar las areas crfticas si- 
tuadas cerca de tumores y areas proclives a los ataques 
epilepticos. 

Tal vez el descubrimiento mas sorprendente de Penfield fue 
que, a veces, los pacientes respondfan a la estimulacion de su 
lobulo temporal teniendo lo que parecfan ser escenas retros- 
pectivas. Despues de que se estimulara una region, una mujer 
dijo: «Oigo voces. Es de noche en el carnaval en algun lado, 
algun tipo de circo ambulante...acabo de ver muchos vagones 
grandes de los que suelen albergar animales en su interior. » 

<:Era esto un recuerdo, almacenado en un pequeno grupo 
de neuronas que Penfield habfa estimulado sin querer? La hi- 



potesis de que los recuerdos estan almacenados en celulas es- 
pecializadas es muy controvertida. Como los escepticos han 
apuntado, los resultados de Penfield son dificiles de interpre- 
tar, por que trabajaba con personas que padecfan disfunciones 
cerebrales graves. Ademas, los pacientes de Penfield a veces 
describian el mismo recuerdo cuando se estimulaban otras ce- 
lulas despues de que el area original hubiera sido extirpada 
quirurgicamente. <:Ha habido otros enfoques mas productivos 
para el estudio de la memoria? 

£C6mo funciona la memoria? 

El aprendizaje es un cambio adaptativo y normalmente dura- 
dero del comportamiento causado por una experiencia especi- 
fica en la vida de una persona. La memoria es la retencion de 
la informacion aprendida. Por tanto, el aprendizaje y la me- 
moria estan estrechamente relacionados y a menudo se estu- 
dian juntos. Se han realizado muchas investigaciones al res- 
pecto, pero los progresos mas rapidos han tenido lugar 
recientemente. Como introduccion al metodo de estudio del 
aprendizaje y la memoria de los investigadores, exploremos 
primero los trabajos centrados a nivel de las neuronas enteras 
para, despues, pasar a los estudios a nivel molecular. 

£C6mo funciona cada neurona individual durante la 
memorizacion? Un enfoque para estudiar el aprendizaje y 
la memoria es registrar una secuencia de potenciales de accion 
de las neuronas individuales durante estas tareas. <;C6mo 
cambian los potenciales de accion generados por una celula 
conforme se aprende y se memoriza? Los investigadores han 
intentado contestar a esta pregunta registrando la actividad de 
neuronas individuales situadas en los lobulos temporales 
de seres humanos. Cuando aun estaban despiertos los pacien- 
tes que iban a ser operados para extraerles las areas de sus ce- 
rebros propensas a los ataques epilepticos, los medicos pro- 
yectaron nombres de objetos en una pantalla y solicitaron a 
los pacientes que los leyeran en voz baja, en voz alta y/o recor- 
darlos para repetirlos mas tarde. Los datos que muestra la Fi- 
gura 45.22 son informativos. En este caso, la neurona objeto 
de estudio estaba relativamente tranquila mientras el paciente 
primero identificaba los objetos, pero muy activa cuando el 
paciente los recordaba y repetia su nombre en voz alta. 

<:Que significan estos datos? Las neuronas del lobulo tem- 
poral estan mas activas durante las tareas de memorizacion. 
De modo que, ^como pueden los potenciales de accion de ce- 
lulas concretas posibilitar la memoria? 

Documentar los cambios en las sinapsis La investiga- 
cion de la memoria a nivel molecular se basa en dos nociones 
fundamentales. Primero, el aprendizaje y la memoria deben 
implicar algun tipo de cambio a corto plazo o a largo plazo en 
las neuronas responsables de estos procesos. Este cambio po- 
dna ser de naturaleza estructural o qmmica. Los cambios es- 
tructurales podrian incluir modificaciones en la cantidad de 
sinapsis que hace una neurona concreta. Los cambios quimi- 
cos (moleculares) podrian implicar alteraciones en la cantidad 
de neurotransmisor liberado en ciertas sinapsis y cambios en 
el numero de receptores presente en las celulas posinapticas. 



1026 



Unidad 8 Funcionamiento de los animales 



8 10 

CD 
0 

"° o 

CO > o 

1 1 

a 5 
co .5 
o o 
— c 
0 0 

CO Q. 

o w 
c 
0 

3 

o 
0 



Identificar 
los objetos 
visualizados 
en la pantalla 



Mirar las transparencias 
de barras rojas 



©© © c 



Recordar los nombres de los objetos 
mostrados anteriormente 



Q ©©©«• 



©©© 



©©©* 



Tranquil idad 



©©' 



Tiempo 
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FIGURA 45.22 La frecuencia de los potenciales de accion de las neuronas del cerebro van'a con la actividad. Datos 
que muestran la frecuencia de los potenciales de accion de una sola neurona cerebral del lobulo temporal cuando un 
paciente identifica una serie de objetos visualizados en las transparencias, mira una serie de barras rojas que aparecen en 
la pantalla, recuerda los nombres de los objetos mostrados con anterioridad y mira una pantalla en bianco mientras que 
no hace nada. 

O PREGUNTA ^Son estos datos coherentes con los de las tomografias por emision de positrones (PET) que vimos en la 
primera foto de este capitulo? Explica tu respuesta. 



Segundo, sera mucho mas facil entender lo que son estos cam- 
bios si se puede estudiar un sistema de neuronas extremada- 
mente simple. 

Para explorar la base molecular del aprendizaje y la memo- 
ria, el grupo de Eric Kandel se centro en la babosa de mar 
Aplysia calif ornica (Figura 45.23a). Gran parte de su trabajo 
exploro el reflejo cuyo diagrama se puede apreciar en la Fi- 
gura 45.23b. Cuando se toca una estructura de Aplysia deno- 
minada sifon, la babosa responde retrayendo su branquia. El 
reflejo se produce por una neurona sensorial que se activa por 
el tacto y una neurona motora conectada con un musculo de 
la branquia. El hecho de retraer la branquia la protege de sus 
predadores. 

Los primer os trabajos establecieron que este reflejo simple 
se puede modificar mediante el aprendizaje. Por ejemplo, las 



babosas Aplysia tambien retraen sus sifones cuando reciben 
una descarga electrica en la cola. Si las descargas se combinan 
con un roce muy ligero del sifon (demasiado ligero como para 
conseguir una respuesta por si mismo), una Aplysia aprendera 
a retraer sus branquias como respuesta a solo un simple toque 
muy suave en el sifon. 

Los estudios de seguimiento de este reflejo mostraron que 
las neuronas implicadas en el aprendizaje liberan el neuro- 
transmisor denominado serotonina y que la serotonina causa 
un EPSP en la neurona motora de la branquia. Una aplicacion 
repetida de serotonina imita lo que ocurre en la sinapsis du- 
rante el aprendizaje y cambia la celula secretora de serotonina 
(Figura 45.24a). Despues del aprendizaje o de un aumento en 
la aplicacion de serotonina, los EPSPs son mayores y es mas 
probable que la neurona motora genere potenciales de accion. 



(a) Babosa de mar Aplysia californica 




(b) El reflejo de la retraccion de la branquia protege 
las branquias durante un ataque. 

Vista superior 

Cabeza 



Branquia 




Sifon 



FIGURA 45.23 El reflejo de retraccion de la branquia en Aplysia 
es un sistema modelo para el estudio del aprendizaje y la memoria. 
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(a) Los potenciales posinapticos cambian como resultado 
del aprendizaje. 
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(b) Se aplican neurotransmisores a las neuronas en un cultivo. 
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FIGURA 45.24 El aprendizaje y la memoria implican cambios en 
las sinapsis. (a) El experimento muestra que la aplicacion repetida 
de serotonina cambia el comportamiento de las neuronas 
posinapticas. (b) Un estudio en cultivo de las interacciones entre las 
neuronas motoras de Aplysia y las neuronas sensoriales. 
(c) Histogramas que documentan el aumento en el porcentaje de 
los potenciales posinapticos que tiene lugar despues de una 
aplicacion repetida de serotonina como en la parte (a). 



Estos resultados implicaron que en Aplysia, los cambios en la 
naturaleza de la sinapsis forman la base molecular del apren- 
dizaje y la memoria. Este proceso recibe el nombre de plasti- 
cidad sinaptica. 

Recientemente, el equipo de Kandel ha podido replicar 
estos resultados con neuronas sensoriales y motoras criadas 
en cultivo. La Figura 45.24b muestra dos neuronas motoras 
de Aplysia en una placa de cultivo. Cada neurona motora re- 
cibe sinapsis de una neurona sensorial. Para imitar el proceso 
de aprendizaje, los investigadores aplicaron serotonina a una 
sinapsis cinco veces en un corto periodo de tiempo. Cuando 
estimularon la neurona sensorial un dia mas tarde, descubrie- 
ron un aumento enorme en los EPSPs (Figura 45.24c). Las ce- 
lulas tambien habian establecido sinapsis adicionales. Las 
neuronas que no habian recibido la estimulacion repetida de 
serotonina, teman respuestas posinapticas y cantidades de si- 
napsis normales. 

Resultados como estos refuerzan la formacion creciente de 
un consenso acerca de que el aprendizaje y la memoria conlle- 
van tanto cambios moleculares como estructurales en las si- 
napsis. Ademas, la mayoria de los investigadores estan actual- 
mente de acuerdo en que por lo menos algunos aspectos de la 
memoria a largo plazo implican cambios en la expresion ge- 
netica. El Capitulo 47 explora como los mensajeros qufmicos 
(las hormonas) causan cambios en la expresion genetica de ce- 
lulas diana. Pero antes de profundizar en el funcionamiento 
de las hormonas, centremonos en las senales electricas impli- 
cadas en la vision, el oido, el gusto y en el movimiento, objeto 
del Capitulo 46. 

Comprueba si lo has entendido 

Sientiendesque... O 

El CNS y el PNS trabajan juntos para recopilar informacion 
sobre los entornos internos y externos, procesar esa 
informacion y mandar senales a los musculos, las glandulas y 
otros tejidos para dar respuestas apropiadas a la informacion. 

Deben'as ser capaz de... O 

1) Hacer un diagrama de la estructura jerarquica del PNS. 

2) Describir las estrategias de investigacion que han permitido 
a los biologos descubrir las funciones concretas de las 
regiones especificas del cerebro. 

3) Predecir si el grado de plasticidad sinaptica es mayor en las 
neuronas sensoriales de las babosas de mar o en las 
neuronas del cerebro de los seres humanos y por que. 



I 



Repaso del capitulo 



I 



RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 



Las neuronas son celulas que transmiten senales electricas utiliza- 
das en la comunicacion. Tienen un potencial de membrana, que 
es una diferencia en el potencial electrico, o voltaje, a traves de la 
membrana plasmatica. Se establece un voltaje cuando hay dife- 
rencias en las concentraciones de iones a ambos lados de la mem- 
brana plasmatica. 



Aunque las neuronas son muy variables en forma y tamano, 
todas tienen un cuerpo celular (o soma) y muchas dendritas cor- 
tas que reciben las senales electricas procedentes de otras celulas. 
La mayoria de las neuronas tienen axones que transmiten las se- 
nales electricas a otras neuronas o a las celulas efectoras de las 
glandulas o los musculos. 
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Los estudios de los gigantescos axones de las neuronas del ca- 
lamar establecieron que las neuronas tienen un potencial de re- 
poso debido a las diferencias en las concentraciones de iones a 
ambos lados de la membrana y a la permeabilidad selectiva de 
esta a los iones. La diferencia en la concentration de iones se 
crea, en parte, por la bomba de sodio y potasio. Cuando la 
Na + /K + -ATPasa hidroliza ATP, saca tres iones Na + de la celula y 
mete dos iones K + . 

Debenas ser capaz de dibujar la membrana plasmatica de una 
neurona. Anade simbolos para mostrar las concentraciones rela- 
tivas de Na + , K + y Ch Anade etiquetas indicando el papel de los 
canales de goteo de K + y de la Na + /K + -ATPasa. Q 

(wi} ^^^^^^^^^^^^J en www.masteringbio.com 

Membrane Potentials 

O Las senales electricas se transmiten como cambios clasificados o 
«todo o nada» en el voltaje de la membrana. Los cambios de tipo 
todo o nada reciben el nombre de potenciales de accion. Durante 
un potencial de accion, una entrada de iones de sodio precede a 
una salida de iones potasio. 

Los estudios sobre el axon del calamar establecieron que el po- 
tencial de accion es un cambio todo o nada rapido en el potencial 
de membrana. Un potencial de accion comienza con una entrada 
de Na + que despolariza la membrana. A continuacion, hay una 
salida de K + que repolariza la membrana. A medida que la carga 
se extiende desde el lugar en el que hay un potencial de accion, la 
membrana cercana se despolariza lo suficiente como para desen- 
cadenar entradas adicionales de Na + y propagar la senal. Tanto el 
Na + como el de K + fluyen a traves de los canales dependientes de 
voltaje. La propagation tiene lugar a mayor velocidad en axones 
grandes o mielinizados. 

Debenas ser capaz de explicar por que el potencial de accion 
nunca se para cuando un potencial de membrana se despolariza 
una vez que ha sobrepasado el umbral y por que cada potencial 
de accion en una neurona es identico. Q 

(jM?) ^^^^^^^^^^^^Q BioFlix enwww.masteringbio.com 

Action Potentials; How Neurons Work 

O En sinapsis, una serial electrica de una neurona se convierte en 
una senal qurmica en forma de neurotransmisor. Cuando llega a 
una neurona adyacente, el neurotransmisor causa un cambio en 
el potencial de membrana de esa celula. 



Cuando los potenciales de accion llegan a una sinapsis, las vesi- 
culas sinapticas se fusionan con la membrana del axon y liberan 
neurotransmisores que se unen a receptores en la membrana de 
una celula posinaptica. Una clase de receptores funciona como 
canales dependientes de ligando. Como respuesta a la union de 
los neurotransmisores, los canales se abren y admiten iones que 
despolarizan o hiperpolarizan la membrana de la celula posinap- 
tica. Los potenciales posinapticos de las sinapsis cercanas se 
suman. Si la membrana del cono axonico se despolariza hasta un 
valor umbral, entonces se desencadena un potencial de accion. 

Debenas ser capaz de predecir el efecto de un farmaco que se 
uniera a los canales de K + en las membranas posinapticas de cier- 
tas neuronas del cerebro. Q 

O Los animales tienen un sistema nervioso central (CNS) y un sis- 
tema nervioso periferico (PNS). Las neuronas del PNS reciben in- 
formation sensorial y la transmiten al CNS para procesarla. A 
continuacion, el CNS envia senales a los musculos, las glandulas 
u otros tejidos diana mediante otras neuronas PNS. 

El CNS esta formado por el cerebro y la medula espinal (en los 
vertebrados); el PNS esta formado por todos los componentes del 
sistema nervioso aparte del CNS. En los vertebrados, el PNS con- 
tiene componentes somaticos y autonomos. El PNS somatico 
siente los estimulos externos y efectua movimiento; el sistema au- 
tonomo supervisa las condiciones internas y efectua cambios en 
la actividad de los organos. 

Aunque el CNS es enormemente complejo, los investigadores 
han tenido exito en cartografiar las funciones de las estructuras 
del cerebro. Los primeros estudios para trazar mapas dependian 
de los analisis de las deficiencias mentales de personas con danos 
o lesiones mentales o bien de la estimulacion directa de ciertas re- 
giones de la corteza cerebral. Los esfuerzos para entender funcio- 
nes mentales mas complejas como el aprendizaje y la memoria 
forman el foco de interes actual de la investigation sobre el CNS. 
Hasta la fecha, los estudios han establecido que estas dos funcio- 
nes estan basadas en modificaciones de las sinapsis. Despues de 
que tenga lugar el aprendizaje, ciertas neuronas liberan mas o 
menos neurotransmisor, o crean sinapsis adicionales, en respuesta 
a la estimulacion. 

Debenas ser capaz de describir como seria un animal en el que 
las sinapsis se hubieran «fijado» en el desarrollo temprano y no 
se pudieran modificar. Q 



PREGUNTAS 

O Comprueba tus conocimientos 

1. <;Por que existe el potencial de reposo? 

a. Porque las celulas contienen varios tipos de iones. 

b. Porque las concentraciones de los iones son diferentes a cada 
lado de la membrana y porque la membrana es 
selectivamente permeable a los iones K + . 

c. Porque las concentraciones de los iones son diferentes a cada 
lado de la membrana y porque la membrana es 
selectivamente permeable a los iones Na + . 

d. Porque las concentraciones de los iones son diferentes a cada 
lado de la membrana y porque la membrana es 
selectivamente permeable a los iones Cl~. 



2. ^Por que el axon del calamar se convirtio en un sistema modelo 
para el estudio de la serialization electrica en animales? 

a. Sus potenciales de accion son particularmente grandes y 
frecuentes. 

b. Es el tejido del que los investigadores aislaron inicialmente la 
Na + /K + -ATPasa. 

c. Hay muchos calamares y son faciles de obtener. 

d. Era lo suficientemente grande como para que se pudiera 
realizar un registro intracelular con los primeros 
microelectrodos. 
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3. <:C6mo afecta la mielinizacion a la propagacion de un potencial 
de accion? 

a. Acelera la propagacion aumentando la densidad de los 
canales dependientes de voltaje. 

b. Acelera la propagacion aumentando los gradientes 
electroqmmicos favoreciendo la entrada de Na + . 

c. Acelera la propagacion porque la carga no se filtra fuera de 
la membrana conforme se extiende por el axon. 

d. Ralentiza la propagacion porque los canales de Na + solo 
existen en nodos no mielinizados (nodos de Ranvier). 

4. En una neurona, ^que crea el gradiente electroqmmico que 
favorece la salida de K + ? 

a. La Na + /K + -ATPasa. 

b. Los canales de K + dependientes de voltaje. 

c. Los canales de Na + dependientes de voltaje. 

d. Los canales de Na + /K + dependientes de ligando. 

5. <;Por que dicen los biologos que la retroalimentacion positiva 
ocurre durante un potencial de accion? 

a. El potencial de accion es un hecho todo o nada, lo que 
significa que una vez que comienza, continua hasta que se 
termina. 



b. La apertura de los canales de potasio repolariza la 
membrana, haciendo que sea menos probable que los canales 
de sodio se abran y despolaricen la membrana. 

c. Una vez que los canales de sodio se abren y se empieza a 
despolarizar la membrana, es mas probable que se abran y 
ocasionen mas despolarizacion. 

d. Los canales de sodio son refractarios: una vez que se han 
abierto, es menos probable que se abran de nuevo durante 
unos cuantos milisegundos. 

6. <;Por que se cree que la memoria implica cambios en sinapsis 
concretas? 

a. En algunos sistemas, hay una creciente liberacion de 
neurotransmisores despues de que tenga lugar el aprendizaje. 

b. En algunos sistemas, el tipo de neurotransmisor liberado en 
la sinapsis cambia despues de que tenga lugar el aprendizaje. 

c. Cuando los investigadores estimulaban electricamente ciertas 
neuronas, los pacientes revivian sus recuerdos. 

d. Las personas que carecen de memoria a corto plazo tienen 
deficiencias especificas en las sinapsis dentro de las regiones 
del cerebro responsables de la memoria. 

"B *9 b -c iB 'f b •£ 'p 'z 'I rsBjsandsa^ 



O Comprueba tu aprendizaje 

1. Explica por que existe el potencial de reposo. Asegurate de que 
tienes claras las diferencias entre las funciones de los canales de 
K + y la de la Na + /K + -ATPasa en la permeabilidad selectiva de la 
membrana y en los gradientes de concentracion de iones. 

2. Dibuja el grafico de un potencial de accion y pon nombre a los 
ejes. Nombra las partes del grafico y explica que flujo o flujos de 
iones son responsables de cada parte. 

3. Dibuja el diagrama de una sinapsis. Pon nombre a las partes. 
Despues, haz una serie de diagramas que muestren lo que ocurre 
cuando un potencial de accion llega a una sinapsis. Explica los 
hechos que tienen lugar tanto en la celula presinaptica como en 
la posinaptica. 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

4. <;Por que ocurren la sumacion y la integracion en las celulas 
posinapticas? <;Por que es importante que haya sinapsis, en vez 
de que las neuronas tengan una membrana plasmatica continua 
y conexiones citoplasmaticas directas? 

5. Compara los componentes somaticos y autonomos del PNS. 

6. Compara los componentes simpatico y parasimpatico del sistema 
nervioso autonomo. 



Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 



Estudia el circuito del sistema nervioso cuyo diagrama puedes 
encontrar en la Figura 45.1 y los papeles de los nervios 
parasimpaticos descritos en la Figura 45.19. Comenta como el 
sistema nervioso funciona como un mecanismo para conseguir la 
homeostasis. 

Argumenta los pros y los contras de los estudios sobre lesiones 
mentales y estimulacion electrica de pacientes conscientes para 
determinar las funciones de estructuras cerebrales concretas. 

Durante un ataque epileptico, los musculos se convulsionan 
espasmodicamente y la persona, aunque despierta, es incapaz de 
pensar, ver u oir. La causa de la epilepsia es desconocida. 
Especula que es lo que puede estar pasando a nivel de la sinapsis 
en las areas del cerebro propensas a los ataques epilepticos. 
^Como probarfas tu hipotesis? 



4. <;En algunas especies, los investigadores son capaces de 

identificar neuronas individuales en el cerebro y registrar los 
potenciales de accion que producen. Utilizando estos datos, 
(Como pueden deducir la funcion de neuronas concretas? 



En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • gmas de estudio online y preguntas; mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 



UNIDAD 



FUNCIONAMIENTO DE LOS ANIMALES 




Sistemas sensitivos 
y movimiento 
de los animales 



CONCEPTOS CLAVE 

y Las celulas receptoras sensoriales convierten 
el sonido, la luz u otros estimulos en un 
cambio de potencial de membrana. Las 
celulas receptoras o neuronas sensoriales 
envi'an potenciales de accion al cerebro, 
donde se procesan e integran las senales. 

O El oido se basa en celulas receptoras 

sensoriales que se mueven como respuesta a 
ondas de sonido de una frecuencia concreta. 

O La vision se basa en celulas receptoras 
sensoriales que contienen un pigmento 
que absorbe luz unido a una protema. 

O Las protemas de membrana registran las 
sensaciones del gusto y del olfato. Estas 
protemas actuan como receptores o canales 
para moleculas concretas y desencadenan 
cambios en el potencial de membrana. 

O En muchos casos, los animales responden a 
los estimulos sensoriales moviendose. El 
movimiento esta basado en grupos de 
musculos antagonistas que actuan sobre un 
esqueleto rigido que contiene 
articulaciones que se flexionan o extienden 
como respuesta a las senales electricas. 




En muchas especies de polillas, los machos tienen antenas mucho mas largas que las 
hembras. Las celulas receptoras de las antenas plumosas de los machos detectan senales 
quimicas presentes en el aire producidas por las hembras sexualmente maduras.Como 
resultado, los machos pueden localizar a las hembras en una oscuridad total. 



Las polillas adultas estan activas por la noche, cuando es 
dificil o imposible ver algo. Por tanto, es logico que las 
polillas macho y hembra sexualmente maduras no se 
van buscando unas a otras. En su lugar, las hembras liberan 
en el aire una sustancia qufmica que atrae a los machos deno- 
minada feromona. Una feromona es una pequena molecula 
que actua como senal entre los individuos y que normalmente 
causa cambios en la psicologia o en el comportamiento. Las 
polillas masculinas de la misma especie que se encuentran vo- 
lando en la misma area pueden incluso detectar una sola mo- 
lecula de la feromona debido a las celulas receptoras localiza- 
das en sus largas antenas plumosas. Como respuesta a un 



gradiente de moleculas de feromona presente en el aire, los 
machos vuelan hacia una hembra. 

Sin embargo, los murcielagos cazan a las polillas macho 
cuando estas van volando en busca de las feromonas ya que, 
como ellas, tambien estan activos casi exclusivamente por la 
noche. En vez de cazar sirviendose de la vista, como los halco- 
nes o los guepardos, los murcielagos cazan con ayuda del 
sonar. Lo hacen emitiendo una serie de sonidos de alta fre- 
cuencia cuando vuelan y escuchando despues los ecos corres- 
pondientes, que les indican la direction y la forma de los obje- 
tos que hay en su camino. Si el objeto es una polilla, el 
murcielago vuela hacia ella, captura al individuo en su boca y 
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se lo come. No obstante, algunas especies de polillas pueden 
ofr las llamadas de los murcielagos. Cuando las polillas detec- 
tan uno de estos sonidos, vuelan caoticamente para escapar de 
sus depredadores (vease Capftulo 50). 

Si estuvieras fuera en la noche cuando estos dramas ocu- 
rren, como mucho te percatarias de que hay murcielagos y po- 
lillas volando por ahi. Los seres humanos no podemos oler las 
feromonas de las polillas ni ofr los sonidos que emiten los 
murcielagos al volar. Los biologos necesitaron decadas de mi- 
nuciosa experimentacion para entender como las polillas y los 
murcielagos sienten el mundo que los rodea y como se mue- 
ven en respuesta a la informacion que reciben. 

Conocer los cambios del entorno y moverse en respuesta a 
esta informacion es fundamental para saber como actuan los 
animales. Para explorar los mecanismos implicados, la Sec- 
cion 46.1 trata de la recepcion de la informacion tanto ex- 
terna como interna en animales y de como responden a ella. 
Las tres secciones posteriores ahondan en los procesos molecu- 
lares implicados en el oido, la vista, el gusto y el olfato. El ca- 
pftulo concluye investigando los mecanismos celulares y mo- 
leculares responsables del movimiento. 

46.1 iComo transportan los organos 
sensoriales la informacion 
al cerebro? 



Cuando una polilla vuela por la noche, su cerebro recibe co- 
rrientes de senales procedentes de muchos organos sensoria- 
les. Las antenas proporcionan informacion sobre la concen- 
tracion de feromonas; los ofdos localizados en varias partes 
del cuerpo envfan datos sobre la presencia de sonidos de alta 
frecuencia; los detectores de equilibrio y gravedad transmiten 
senales acerca de la orientation del organismo en el espacio. 
Cada tipo de informacion sensorial es detectada por una neu- 
rona sensorial o por una celula receptora especializada que 
crea una sinapsis con una neurona sensorial. Como muestra 
la Figura 46.1, el sistema nervioso de la polilla integra la in- 
formacion sensorial (la que recibe a traves de las neuronas 
sensoriales) y da una respuesta motora, mediante senales elec- 
tricas, a grupos especfficos de musculos (efectores). 



La capacidad de sentir un cambio en el entorno depende de 
cuatro procesos: (1) transduction, o conversion de un estf- 
mulo externo en una senal interna en forma de un potencial 
de action; (2) amplificacion de la senal; (3) transmision al sis- 
tema nervioso central (CNS); e (4) integration, o procesa- 
miento con otras senales entrantes. 

Para que se de el primer paso de la secuencia, es necesario 
que una celula receptora sensorial convierta la luz, el sonido, el 
tacto u otra serial cualquiera en una senal electrica. Los recep- 
tores sensoriales se localizan por todo el cuerpo y se clasifican 
por el tipo de estfmulo: los nocirreceptores sienten los estfmu- 
los nocivos; los termorreceptores detectan cambios de tempe- 
ratura; los mecanorreceptores responden a la distorsion cau- 
sada por el tacto o la presion; los quimiorreceptores perciben 
moleculas especfficas o clases de moleculas; los fotorrecepto- 
res responden a longitudes de onda de luz concretas; y los elec- 
trorreceptores detectan campos electricos. Con tal diversidad 
de detectores sensoriales, no es sorprendente que los animales 
puedan darse cuenta y responder a un gran abanico de cambios 
en sus entornos (vease el Cuadro46.1 de la pagina 1034). 

Pero, <;c6mo reciben informacion del entorno todas estas 
celulas y como informan al cerebro de modo que pueda darse 
una respuesta adecuada? 

Transduccion sensorial 

El Capftulo 45 analizo como se generan las senales electricas 
y como se propagan en las celulas nerviosas. La serialization 
electrica se basa en cambios en el voltaje de la membrana. Re- 
cuerda que se crea un potencial electrico, o voltaje, siempre 
que una membrana plasmatica separa cargas en forma de dis- 
tintas concentraciones de iones. Cuando la mayorfa de las ce- 
lulas sensoriales estan en estado de reposo, el interior de la 
membrana plasmatica es mas negativo que el exterior. 

Los investigadores pueden registrar cambios en el potencial 
de una membrana celular con ayuda de microelectrodos. Si los 
flujos de iones hacen que el interior se vuelva mas positivo 
(menos negativo), se dice que la membrana se despolariza. Si 
los cambios en los canales ionicos vuelven el interior de la ce- 
lula mas negativo que el potencial de reposo, se dice que la 
membrana se hiperpolariza. 



Receptores sensoriales 

(Recepcion, transduccion y 
amplificacion de la senal) 



Llamadas) J ] 
de un / / 
murcielago 



Entrada 
sensorial 




Sistema nervioso central 

(Integracion de la informacion) 



Salida 
motora 



Efectores 

(Respuesta a la senal) 
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del oido sensorial 
de una polilla 




Oidos 



Musculos para volar 



FIGURA 46.1 Los sistemas sensoriales, el CNS y efectores como los musculos estan vinculados. Las neuronas 
sensoriales transmiten informacion sobre condiciones dentro y fuera de un animal al sistema nervioso central. Despues de 
integrar la informacion de muchas neuronas sensoriales, el CNS envia senales a los musculos. 

O PREGUNTA ^Por que es apropiado llamar a estos organos de las polillas «oidos»? £Por que es un termino impreciso o 
confuso? (Pista: los insectos y los vertebrados hacen la transicion del agua a la tierra por separado, veanse Capitulos 33 y 34.) 
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Unidad 8 Funcionamiento de los animales 



(a) Las celulas receptoras de sonido se despolarizan como 
respuesta al sonido. 
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(b) Las celulas receptoras de sonido responden con mas 
intensidad a sonidos mas fuertes. 
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FIGURA 46.2 Las entradas sensoriales cambian el potencial de 
membrana de las celulas receptoras. (a) En respuesta a los 
estimulos sensoriales, los iones fluyen a traves de las membranas de 
las celulas receptoras, despolarizando o hiperpolarizando la 
membrana. (b) La frecuencia de los potenciales de accion de un 
receptor transmite informacion acerca de la naturaleza e intensidad 
del estimulo sensorial. 

<:Que tienen que ver estos principios con los sistemas sen- 
soriales? Para contestar a esta pregunta, examina el registro 
del voltaje de una celula receptora de sonido que se hace en la 
Figura 46.2a. Date cuenta de que, cuando el investigador re- 
producia un sonido, la celula receptora de sonido se despola- 
rizaba como respuesta. 

Otras celulas sensoriales funcionan de manera parecida. 
O Aunque los animales tienen receptores sensoriales que de- 
tectan una variedad de estimulos notable, todos convierten las 
entradas sensoriales, incluyendo la luz, los sonidos, el tacto y 
los olores, en un cambio en el potencial de membrana. De este 
modo, los diferentes tipos de informacion se convierten en un 
tipo de senal comun. 

Si un estimulo sensorial induce un gran cambio en el poten- 
cial de membrana de un receptor sensorial, hay un cambio en 
la cantidad de potenciales de accion que se envian al cerebro. 
Por ejemplo, la despolarizacion que ocurre en una celula re- 
ceptora de sonido es proporcional a la fuerza del sonido. Si la 
despolarizacion sobrepasa el umbral, se abren suficientes ca- 
nales de sodio dependientes de voltaje como para desencade- 
nar los potenciales de accion que se envian al cerebro. Re- 
cuerda del Capftulo 45 que todos los potenciales de accion 



tienen la misma forma y el mismo tamano. Sin embargo, como 
muestra la Figura 46.2b, los sonidos mas fuertes inducen una 
frecuencia mayor de potenciales de accion de lo que lo hacen 
los sonidos mas suaves. De este modo, las celulas receptoras 
proporcionan informacion sobre la intensidad de un estimulo. 

La naturaleza universal de la transduccion sensorial plan- 
tea una pregunta importante: si todos los tipos de estimulos 
externos se convierten en senales electricas en forma de poten- 
ciales de accion y si todos los potenciales de accion son pare- 
cidos, entonces <;c6mo es posible que el cerebro interprete la 
informacion correctamente? 

Transmision de la informacion al cerebro 

Hay dos claves para entender como el cerebro interpreta la in- 
formacion sensorial. Primero, las celulas receptoras tienden a 
ser muy especfficas. Por ejemplo, en un ofdo humano cada ce- 
lula receptora responde mejor a ciertas frecuencias de sonido. 
Algunas son mas sensibles a sonidos de baja frecuencia de 
1.000 Hz (hertzio, o ciclos por segundo), mientras que otras 
responden mejor a sonidos de alta frecuencia de unos 
8.000 Hz. La respuesta de la celula receptora que ilustra la Fi- 
gura 46.2b es mas fuerte para sonidos de unos 1.650 Hz. A 
esta frecuencia, el numero maximo de potenciales de accion 
por segundo surge del receptor. De este modo, el patron de los 
potenciales de accion de una celula contiene informacion 
sobre la frecuencia de sonido que se esta recibiendo, su inten- 
sidad y cuanto dura el estimulo. 

Segundo, cada tipo de neurona sensorial envfa su senal a 
una porcion especifica del cerebro. Los axones de las neuro- 
nas sensitivas del ofdo humano se proyectan hacia un area 
concreta en uno de los laterales del cerebro, pero los axones 
de los receptores sensoriales del ojo envian los potenciales de 
accion a un area especifica sita en la parte posterior del cere- 
bro. Las distintas partes del cerebro estan especializadas en la 
interpretacion de distintos tipos de estimulo. 

Ahora que ya conoces los principios basicos de la recepcion 
sensorial y la transduccion, profundicemos en los detalles de 
los cuatro sistemas sensoriales mejor comprendidos: el ofdo, 
la vista, el gusto y el olfato. 

46.2 El ofdo 

Ofr es la capacidad de sentir los cambios ondulatorios de la 
presion del aire llamados sonido. Un sonido consiste en ondas 
de presion en el aire o en el agua. La cantidad de ondas que 
hay en un segundo es la frecuencia del sonido. Nosotros per- 
cibimos las distintas frecuencias de sonido como tonos dife- 
rentes. 

Los animales, de hecho, tienen una gran variedad de meca- 
nismos para sentir los cambios en la presion ademas de poder 
ofr las ondas de sonido presentes en el aire o en el agua. Los 
cangrejos, por ejemplo, tienen un organo lleno de lfquido que 
les ayuda a sentir la presion creada por la gravedad. El or- 
gano, conocido como estatocisto, esta revestido de celulas re- 
ceptoras de presion y contiene una pequena estructura rica en 
calcio, que suele estar situada en el fondo del organo. Si algo, 
como una ola de mar, vuelca al cangrejo haciendo que quede 
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boca arriba, esta estructura presiona contra los receptores que 
no estan en el fondo del organo. Cuando el cerebro recibe los 
potenciales de accion de esas celulas, responde activando 
musculos que vuelven a poner al animal en su posicion nor- 
mal. Tambien es comun que los animales tengan celulas res- 
ponsables de detectar la presion ffsica directa en la piel, asf 
como celulas receptoras de presion que controlan hasta donde 
se han estirado los musculos o los vasos sangufneos. 

Sin embargo, casi todos los sistemas sensores de presion de 
los animales se basan en el mismo mecanismo. Examinemos 
brevemente la naturaleza general de una celula mecanorrecep- 
tora que responde a la presion para despues investigar las es- 
tructuras especfficas implicadas en el sentido del ofdo de los 
vertebrados. 

iComo responden las celulas sensoriales 
a las ondas de sonido y a otras formas 
de presion? 

Los mecanorreceptores responsables de sentir el sonido y las vi- 
braciones del entorno son de diseno relativamente sencillo. En 
cada caso, la presion ffsica directa sobre una membrana plasma- 
tica o su distorsion cambia la configuration de los canales ioni- 
cos en la membrana y hace que los canales se abran o se cierren. 
En respuesta a un cambio en el flujo de iones, la membrana se 
despolariza o se hiperpolariza. El resultado es un nuevo patron 
de potenciales de accion de una neurona sensorial. 

En los organos sensores de presion de los vertebrados, los 
canales ionicos que responden a la presion se encuentran en 
las celulas pilosas similares a las que muestra la Figura 46.3a. 
Las celulas pilosas son receptores de presion llamados asf por 
su aspecto, que se debe a un grupo de excrecencias rfgidas de- 
nominadas estereocilios. Los estereocilios, parecidos a pelos, 
son microvellosidades reforzadas por filamentos de actina. 
Muchas celulas pilosas tambien tienen un solo cinocilio; el ci- 
nocilio es un cilio verdadero que contiene una disposition de 
9 + 2 microtubules de los que ya hablamos en el Capitulo 7. 
Las celulas pilosas se encuentran en los ofdos de los vertebra- 
dos terrestres y en el sistema lineal lateral observado en mu- 
chas especies de peces. 

Como muestra la Figura 46.3a, los estereocilios de las ce- 
lulas pilosas estan ordenados por orden creciente de altura; si 
hay un cinocilio, este sera la proyeccion mas alta. Todas estas 
estructuras se prolongan en una camara llena de lfquido. Si 
los estereocilios se doblan o flexionan hacia los cinocilios 
como respuesta a la presion (como ilustra la Figura 46.3b), se 
distorsionan las membranas de la estructura. La distorsion 
hace que se abran los canales de ion potasio (K + ) de los este- 
reocilios. Este es el tema comun en las celulas que sienten pre- 
sion: el movimiento abre los canales ionicos. 

Recuerda del Capitulo 45 que la apertura de los canales de 
K + ocasiona una salida de iones K + que hiperpolariza las neu- 
ronas. Las membranas plasmaticas de las celulas pilosas res- 
ponden de otra manera porque estan banadas en lfquido ex- 
tracelular con una concentration extraordinariamente alta de 
K + . Como resultado, el potencial de equilibrio de K + en las ce- 
lulas pilosas es de 0 mV en vez de los -85 mV de una neurona 
tfpica. El potencial de reposo de la membrana plasmatica de 



(a) Las celulas pilosas tienen muchos estereocilios y un cinocilio. 
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(b) Cuando se mueven los estereocilios, una secuencia de 
hechos da como resultado la liberacion del neurotransmisor. 
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1. La llegada de la onda 
de presion mueve los 
estereocilios. 

2. Se abren los canales 
de potasio en respuesta 
al movimiento. 

3. La membrana se 
despolariza debido 
a la entrada de K + . 

4. La despolarizacion 
desencadena la entrada 
de iones calcio. 

5. Los Ca 2+ hacen que 
las vesiculas sinapticas 
se unan a la membrana 
plasmatica. 

6. Se libera el 
neurotransmisor y se 
difunde a la neurona 
aferente. 



FIGURA 46.3 Las celulas pilosas convierten las ondas de sonido 
en senales electricas. (a) Las celulas pilosas reciben su nombre por 
los estereocilios, parecidos a pelos, que se proyectan en un extremo. 
(b) Si se abren los canales de potasio cuando se mueven los 
estereocilios, se despolariza la membrana de la celula pilosa,dando 
como resultado una entrada de iones calcio y la liberacion del 
neurotransmisor hacia una neurona aferente. 



la celula pilosa es de -70 mV, de modo que los iones K + entran 
en gran cantidad rapidamente, causando una despolarizacion 
de aproximadamente 20 mV. 

En las celulas pilosas, la despolarizacion ocasiona una en- 
trada de iones calcio, que desencadena un aumento en la can- 
tidad de neurotransmisor liberado en la sinapsis entre la ce- 
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Sentidos que no tienen los seres humanos 



En este capitulo hablaremos de animales 
que pueden sentir las longitudes de onda 
de la luz, las frecuencias de sonido y los 
olores que los seres humanos no pode- 
mos percibir. Pero, ademas de tener ojos, 
oidos, narices y papilas gustativas mas 
agudos que los nuestros, muchas espe- 
cies poseen capacidades sensoriales 
completamente diferentes. Algunos de- 
predadores acuaticos son tan sensibles a 
los campos electricos que pueden detec- 



tar la actividad electrica de los musculos 
de las presas que pasan cerca. Los tiburo- 
nes se desorientan mucho en cautividad 
debido a los campos electricos genera- 
dos por las bombas de agua situadas 
cerca de sus tanques. De manera pare- 
cida, muchas aves, tortugas marinas y 
otros animales pueden detectar los cam- 
pos magneticos y utilizar el campo mag- 
netico terrestre como ayuda en la nave- 
gacion. Las palomas mensajeras suelen 



desorientarse si se les ponen unos pe- 
quenos imanes en la cabeza. Algunas es- 
pecies de aves tambien pueden sentir los 
cambios de la presion barometrica. Los 
biologos que trabajan con especies como 
estas se enfrentan al desafio de estudiar 
estimulos que ellos mismos no pueden 
sentir. Ademas, es posible que los anima- 
les tengan sentidos que aun no se hayan 
descubierto. 



lula pilosa y una neurona sensorial. Todo esto ocasiona la ex- 
citacion de la celula postinaptica, lo que significa que es mas 
probable que se dispare un potencial de accion al cerebro me- 
diante una neurona sensorial aferente. 

Sin embargo, si la presion de las ondas de sonido empuja el 
movimiento de los estereocilios hacia el lado opuesto, enton- 
ces se cierran los canales de K + y la celula se hiperpolariza en 
5 mV. La hiperpolarizacion de la celula pilosa da como resul- 
tado una disminucion en la liberacion del neurotransmisor en 
la sinapsis y la inhibition de la neurona sensorial, lo que sig- 
nifica que se hace menos probable que la neurona desenca- 
dene potenciales de accion. La presion perpendicular a los es- 
tereocilios no cambia la actividad de los canales ionicos. 

<:C6mo puede afectar este movimiento a los canales ioni- 
cos? Las microfotografias electronicas muestran que unos fi- 
lamentos minusculos conectan las puntas de los estereocilios 
entre si. Una hipotesis sostiene que cuando los estereocilios se 
mueven, de alguna manera los filamentos abren los canales io- 
nicos de la pared del siguiente estereocilio mas alto, como pe- 
quenas trampillas (vease Figura 46.3b, paso 2). No obstante, 
esta hipotesis esta por confirmar. Los investigadores aun no 
entienden del todo como funcionan los canales ionicos impli- 
cados en la reception de la presion. 

El oido de los mamiferos 

Para entender como los cambios en el potencial de membrana 
de las celulas pilosas acaban haciendonos oir, centremonos en 
el oido humano como estudio de caso. La parte superior de la 
Figura 46.4 muestra que la estructura tiene tres secciones ge- 
nerales: el oido externo (la oreja), el oido medio y el oido in- 
terno. Cada una de estas tres secciones esta separada de las 
demas por una membrana. 

Para seguir la pista al sonido a lo largo de estas tres seccio- 
nes del oido, estudia la parte inferior de la Figura 46.4, empe- 
zando por las ondas de sonido que justo estan llegando a tu 
cabeza. El oido externo, es decir, la oreja recoge las ondas de 
presion, que son canalizadas en un tubo llamado conducto 
auditivo. Al final de este, las ondas golpean la membrana tim- 
panica, que junto con la caja del timpano, o cavidad timpa- 



nica, forma el timpano, que separa el oido externo del oido 
medio. Los ciclos repetidos de compresion del aire hacen que 
la membrana timpanica vibre hacia delante y hacia atras con 
la misma frecuencia que la onda de sonido. Las vibraciones 
pasan por tres huesos minusculos llamados huesecillos del 
oido. Como consecuencia, estos huesos vibran uno contra el 
otro. El ultimo huesecillo, llamado estribo, vibra contra una 




Oido 

externo Oido Oido 



(oreja) medio interno 




(que, junto con la cavidad timpanica, 
forma el timpano) 

FIGURA 46.4 Los mamiferos tienen un oido externo, un oido 
medio y un oido interno. El oido medio empieza con la membrana 
timpanica y termina en la ventana oval del caracol o coclea. 



Capi'tulo46 Sistemas sensitivos y movimiento de los animales 1035 



membrana, llamada ventana oval, que separa el ofdo medio 
del ofdo interno y que vibra como respuesta. Genera ondas en 
el lfquido que hay dentro de una camara conocida como cara- 
col o coclea. Las celulas pilosas que hay en la coclea sienten 
estas ondas de presion. 

De hecho, el ofdo transforma las ondas que flotan en el 
aire en ondas que se mueven en un lfquido. Sin embargo, 
el sistema parece extraordinariamente complejo para un resul- 
tado tan simple. <Por que el conducto auditivo del ofdo ex- 
terno no conduce directamente a la ventana oval? <Por que 
tiene que haber un ofdo medio? 

El ofdo medio amplifica los sonidos Los biologos empe- 
zaron a comprender las funciones del ofdo medio cuando re- 
conocieron dos aspectos de su estructura. Primero, la diferen- 
cia de tamano entre la membrana timpanica y la ventana oval 
es importante. Como la primera es unas 15 veces mayor que 
la segunda, la cantidad de vibracion inducida por las ondas 
sonoras se multiplica por 15 cuando llega a la ventana oval. 
Este fenomeno es parecido a utilizar la misma cantidad de 
fuerza para llamar a golpes a una puerta muy grande compa- 
rado con una puerta muy pequena. Ademas, los tres hueseci- 
llos actuan como palancas que amplifican aun mas las vibra- 
ciones de la membrana timpanica. En los reptiles y las aves, 
solo hay un huesecillo del ofdo en vez de tres, con lo que esta 
accion de palanca no es posible. El efecto general en el ofdo 
medio de los mamfferos es el de multiplicar el sonido unas 22 
veces. Esto es importante porque significa que los sonidos 
suaves se amplifican lo suficiente como para que las celulas 
pilosas que revisten la coclea o caracol sean estimuladas. Los 
biologos interpretan el ofdo medio de los mamfferos como 
una adaptation a una creciente sensibilidad al sonido. 

Para resumir, el ofdo externo (oreja) de los mamfferos 
transmite las ondas de sonido desde el entorno al ofdo medio; 
este amplifica estas ondas lo suficiente como para estimular 
las celulas pilosas dentro de la coclea del ofdo interno. <;C6mo 
pueden las celulas pilosas distinguir las diferentes frecuencias 
de sonido? Si todas las celulas pilosas respondieran igual- 
mente a todas las frecuencias de sonido, solo podrfamos per- 
cibir un tono. Todas las voces, de hecho todos los sonidos, 
nos sonarfan igual. 



(a) La camara media de la coclea o caracol lleno de lfquido 
contiene celulas pilosas. 
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(b) Las celulas pilosas estan metidas entre membranas. 

Estereocilios 




Celulas Axones de Celulas Membrana 
pilosas las neuronas pilosas basilar 
externas sensoriales internas 

FIGURA 46.5 En la coclea humana, las celulas pilosas estan 
metidas entre membranas. (a) La coclea contiene camaras llenas 
de lfquido separadas por membranas. Las celulas pilosas estan 
localizadas en la camara media y (b) estan metidas entre la 
membrana basilar y la membrana tectorial. 



La coclea detecta la frecuencia de los sonidos Estu- 

dios anatomicos minuciosos y un trabajo experimental han 
revelado por que las distintas celulas pilosas responden a fre- 
cuencias concretas de sonido. Como muestra el corte trans- 
versal de la Figura 46.5a, la coclea o caracol tiene un conjunto 
de membranas internas que la dividen en tres camaras. Las ce- 
lulas pilosas forman filas en la camara media. Como indica la 
Figura 46.5b, la parte inferior de cada celula pilosa se conecta 
con una estructura llamada membrana basilar. Ademas, los 
estereocilios de las celulas pilosas tocan otra superficie mas 
pequena llamada membrana tectorial. (El cinocilio no esta 
presente en una celula pilosa madura de la coclea.) De hecho, 
las celulas pilosas se encuentran metidas entre membranas 
como si fueran el relleno de un bocadillo. 

Los investigadores lucharon durante decadas para com- 
prender como afectan esas membranas al funcionamiento de 



las celulas pilosas. Es casi imposible estudiar la coclea en orga- 
nismos vivos, porque es muy pequena y compleja, forma una 
espiral (de ahf que tambien se la llame caracol) y se encuentra 
profundamente metida dentro del craneo. Sin embargo, du- 
rante las decadas de 1920 y 1930, Georg von Bekesy fue capaz 
de realizar experimentos en cocleas que habfa disecado de ca- 
daveres humanos. Una vez aislada la coclea, Von Bekesy pudo 
hacer vibrar la ventana oval y registrar como se movfan las 
membranas internas de la coclea en respuesta a la vibracion. 
Descubrio que, cuando una onda de presion viajaba por el lf- 
quido en las camaras superior e inferior, la membrana basilar 
vibraba en consecuencia. Sin embargo, su hallazgo mas impor- 
tante fue que los sonidos de distintas frecuencias hacfan que la 
membrana basilar vibrara al maximo en puntos especfficos de 
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FIGURA 46.6 La membrana basilar van'a su rigidez. Los sonidos 
de alta frecuencia son detectados en el extremo estrecho y rigido 
de la coclea; los sonidos de baja frecuencia son detectados en el 
extremo ancho, cerca de la ventana oval. 



su estructura (Figura 46.6). Cuando la membrana basilar vi- 
braba en una direccion concreta, los estereocilios de las celulas 
pilosas de ese punto se movfan hacia un lado y luego hacia el 
otro por la membrana tectorial. 

Otra observation permitio a Von Bekesy entender la fun- 
cion coclear: se dio cuenta de que la membrana basilar varia 
su rigidez. Es muy ngida cerca de la ventana oval y muy flexi- 
ble en el extremo opuesto. Asf, cada segmento de la mem- 
brana vibra en respuesta a una frecuencia diferente de sonido. 
Del mismo modo que la piel estirada de un tambor produce 
un sonido de alta frecuencia y una floja lo produce de baja 
frecuencia, los sonidos de alta frecuencia hacen que la parte 
ngida de la membrana basilar vibre y los sonidos de baja fre- 
cuencia hacen que sea la parte mas flexible la que lo haga. 

Para resumir, ciertas partes de la membrana basilar vibran 
como respuesta a frecuencias especfficas y dan como resultado 
el movimiento de los estereocilios. De este modo, las celulas pi- 
losas de un lugar concreto de la membrana responden a soni- 
dos de cierta frecuencia. A su vez, el cerebro recibe los poten- 
ciales de action de las neuronas asociadas a cada celula pilosa 
y los interpreta como tonos concretos, es decir, con una fre- 
cuencia de sonido espetifica. Los sonidos complejos contienen 
una gran variedad de frecuencias y desencadenan combinacio- 
nes concretas de celulas pilosas. Mediante la experiencia, el ce- 
rebro aprende que combinaciones de frecuencias representan 
la musica, una alarma de incendios o la voz de los padres. 

Mundos sensoriales: ique oyen otros animales? 

Comparandolo con el ofdo de muchos mamfferos, el ofdo hu- 
mano no es particularmente agudo. Esto fue observado por Kat- 
herine Payne cuando estudiaba a los elefantes de un zoologico a 
mediados de la decada de 1980. Noto una vibration en el aire 
que procedfa de los elefantes. Payne sabfa que el infrasonido, o 
las frecuencias de sonido demasiado bajas para que los seres hu- 
manos pudieramos ofrlas, pueden producir esas sensaciones. 



Para probar la hipotesis de que los elefantes eran quienes produ- 
cfan estos infrasonidos, volvio al zoologico con microfonos ca- 
paces de captar sonidos a bajas frecuencias. A velocidad normal, 
en la cinta de Payne no se oia nada. Pero cuando ella elevo el 
tono de los sonidos acelerando la cinta, oyo un coro de sonidos 
parecidos a los de las vacas. Los elefantes se estaban llamando 
unos a otros utilizando sonidos de baja frecuencia. 

Segun la investigation de seguimiento, los elefantes poseen 
el mejor ofdo para infrasonidos del reino de los mamfferos te- 
rrestres. Los infrasonidos pueden viajar a mucha distancia y 
los biologos sostienen la hipotesis de que las llamadas infraso- 
nicas permiten que los elefantes salvajes coordinen sus movi- 
mientos cuando les separan muchos kilometros. Los estudios 
mas recientes sugieren que, ademas de detectar los infrasoni- 
dos mediante sus grandes orejas, los elefantes utilizan sus pies 
para detectar un subproducto de los infrasonidos: las vibra- 
ciones sfsmicas que viajan por tierra. 

Los murcielagos de los que hablamos al principio de este 
capftulo facilitaron otro ejemplo de animal que percibe soni- 
dos que los seres humanos no pueden percibir. Pero, en este 
caso, los sonidos son ultrasonicos, es decir, tienen frecuencias 
por encima del alcance del ofdo humano. Los seres humanos 
podemos oir sonidos de entre 20 Hz y 20.000 Hz (20.000 Hz 
son lo mismo que 20 kHz, o kilohertzios). El ofdo ultrasonico 
de los murcielagos se descubrio a finales de la decada de 1930, 
cuando Donald Griffin pidio prestado el unico aparato de ul- 
trasonidos que existfa entonces de Robert Galambos, un estu- 
diante companero suyo de la carrera. Griffin utilizo la ma- 
quina para demostrar que los murcielagos en vuelo emiten 
ultrasonidos constantemente. En experimentos de segui- 
miento, observo que un murcielago al que se le hubiera puesto 
algodon en los ofdos o al que se le hubiera tapado la boca, 
chocaba contra las paredes si se le soltaba en una habitation. 
Por el contrario, los murcielagos a los que se les vendaban los 
ojos no chocaban nunca. 

Griffin y Galambos concluyeron que los murcielagos utili- 
zan el eco del sonido (sonar) para navegar. Este concepto, 11a- 
mado ecolocalizacion, fue una idea descabellada en aquel 
momento. Cuando Galambos describio el uso que los murcie- 
lagos hacfan del sonar en 1940, otro cientifico le sacudio los 
hombros espetandole: «jNo estaras hablando en serio!». Pero 
las investigaciones posteriores demostraron que tambien otros 
animales como los delfines y las musaranas, ademas de los 
murcielagos, utilizan el sonar. De hecho, es probable que por 
lo menos algunas de estas especies perciban las formas con sus 
ofdos mejor que con sus ojos. 

Aunque el uso del sonar esta mucho mas extendido de lo 
que se creia originalmente, la mayona de los animales depen- 
den de la vista para detectar el tamano, la forma y la ubicacion 
de los objetos que hay a su alrededor. De hecho, resulto que 
Griffin y Galambos tuvieron suerte al haber empezado a estu- 
diar la ecolocalizacion en los murcielagos del suborden micro- 
quiropteros, tambien conocidos como « murcielagos susurran- 
tes». Casi todos los miembros del otro gran suborden de 
murcielagos, los megaquiropteros, o «zorros voladores», no 
emplean la ecolocalizacion. En vez de cazar insectos de noche 
mediante ecolocalizacion, los zorros voladores se nutren de 
fruta o nectar y dependen de su vista para encontrar alimento. 
,:C6mo ven el mundo los megaquiropteros y otros animales? 
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Comprueba si lo has entendido 



463 La vista 



La mayorfa de los animales tienen una forma de sentir la luz. 
Los organos implicados varian de simples aglomeraciones de 
pigmento con pequenas celulas sensibles a la luz en los gusanos 
platelmintos a la sofisticada formacion de imagenes de los ver- 
tebrados, moluscos cefalopodos y artropodos. Los insectos, por 
ejemplo, tienen un ojo compuesto por cientos o miles de co- 
lumnas sensibles a la luz llamadas omatidias o facetas (Figura 
46.7), cada una de las cuales aporta information sobre una pe- 
quena parte del campo visual, de modo parecido a cada uno de 
los pfxeles del monitor de un ordenador. Por ello, cuantas mas 
facetas u omatidias hay a en un ojo compuesto, mejor resolu- 
tion tendra y podra distinguir mejor los objetos. Ademas, la 
presencia de muchas columnas sensibles a la luz hace que las es- 
pecies con ojos compuestos sean particularmente buenas en de- 
tectar el movimiento. Por el contrario, el ojo de los vertebrados 



y los cefalopodos funciona como una camara. Es una estruc- 
tura que enfoca la luz que entra sobre una capa de celulas re- 
ceptoras. Examinemos esta estructura mas de cerca. 

El ojo de los vertebrados 

La Figura 46.8a muestra el ojo tipico de un vertebrado. La capa 
mas externa de la estructura es una tunica (o capa) dura 11a- 
mada esclerotica. Es lo que llamamos el « bianco del ojo». La 
parte frontal de la esclerotica forma la cornea, una tunica 
transparente de tejido conectivo. Dentro de la cornea se en- 
cuentra un musculo redondeado y de coloration variada 11a- 
mado iris, que puede contraerse o dilatarse para regular la can- 
tidad de luz que entra en el ojo. El agujero en el centro del iris 
es la pupila. La luz penetra en el ojo a traves de la cornea y 
pasa por la pupila para despues atravesar una lente curva y 
clara. Juntas, la cornea y la lente enfocan la luz entrante sobre 
la retina situada en el fondo del ojo. La retina contiene una fina 
capa de celulas sensibles a la luz y varias capas de neuronas. 

Gracias a la Figura 46.8b, podemos echar un vistazo a la 
retina con mayor detalle. La estructura esta unida al resto del 
ojo por una sola capa de celulas epiteliales pigmentadas. Las 
celulas sensoriales que responden a la luz, los fotorreceptores, 
se quedan sujetas en su sitio gracias al epitelio pigmentado y 
forman una capa en la parte trasera de la retina. Los fotorre- 
ceptores crean la sinapsis con una capa intermedia de neuro- 
nas de conexion. Las celulas en la capa intermedia de neuronas 
se conectan entre si y con las neuronas llamadas celulas gan- 
glionares, que forman la capa mas interior de la retina. Los 
axones de las celulas ganglionares se proyectan hacia el cere- 
bro formando el nervio optico. Esta es una disposition inu- 
sual de las neuronas; el Cuadro 46.2 trata de las consecuen- 
cias. Ahora, sin embargo, vamos a explorar como funcionan 
los fotorreceptores. 

iQue hacen las celulas fotorreceptoras? Los primeros 
anatomistas establecieron que los fotorreceptores en los ojos de 



Si entiendes que... O 

El oido es un tipo de deteccion de presion que comienza 
cuando los estereocilios de las celulas pilosas se mueven como 
respuesta a cambios de presion. El movimiento abre los canales 
de iones y da como resultado un cambio en el potencial de 
membrana. 

Deberias ser capaz de... O 

1) Hacer un diagrama poniendo el nombre de cada parte del 
oido de los mamiferos describiendo su funcion. 

2) Predecir el tipo de perdida auditiva resultante en cada uno 
de los siguientes supuestos: una perforacion del timpano, 
una mutacion grave en un gen que afecta a la longitud del 
estereocilio y una perdida de flexibilidad de la membrana 
basilar. 



(a) Las facetas u omatidias son las unidades funcionales de los ojos de los insectos. (b) |_ as omatidias o facetas contienen celulas 




FIGURA 46.7 En los ojos compuestos de los insectos, cada omatidia ve parte del mundo. 
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(a) Estructura del ojo en los vertebrados. (b) En la retina, las celulas se disponen en capas. 

Neuronas Celulas Epitelio 

Celulas ganglionares conectivas fotorreceptoras pigmentado 




Axones al nervio optico 



FIGURA 46.8 Los ojos f uncionan como camaras de fotos: tienen una sola lente que enfoca la luz entrante sobre las 
celulas receptoras. (a) La luz pasa a traves de la pupila del ojo y la cornea y la lente la enfocan sobre la retina, (b) Las celulas 
fotorreceptoras que responden a la luz estan en la capa mas «externa» de la retina, mas alejada de la fuente de luz. 

O PREGUNTA ^Hay alguna celula fotorreceptora situada en el punto donde el nervio optico deja la retina? 

O EJERCICIO En el apartado (b) indica con una flecha el camino de una sehal electrica de una de las celulas 
fotorreceptoras al nervio optico. 



CUADRO 4 



Comparativa entre los ojos de los vertebrados y de los cefalopodos 



Las celulas fotorreceptoras en el ojo de los 
vertebrados estan situadas en la capa mas 
externa de la retina, mas alejadas de la luz 
que entra. Como resultado, la luz debe 
pasar a traves de varias capas de neuronas 
antes de llegar a los fotorreceptores. Esta 
disposicion tiene una consecuencia im- 
portante: los axones de las celulas gan- 
glionares de la capa mas interna deben 
bloquear las celulas fotorreceptoras de la 
capa mas externa para salir del ojo por el 
nervio optico. Este trastorno crea un 
punto ciego, es decir, una parte de la re- 
tina en la que no hay fotorreceptores. 

Para convencerte de que existe este 
punto ciego, apunta hacia arriba con el 
dedo derecho y mantenlo con el brazo 
extendido. Cierra tu ojo izquierdo y en- 
foca la vista de tu ojo derecho en algo 
que este mas alia de la punta del dedo. 
Ahora, mueve lentamente el dedo que 
esta apuntando hacia la derecha, mien- 
tras sigues mirando el punto inicial. ^Pue- 
des encontrar un sitio en el que la punta 



de tu dedo parece desaparecer? La luz de 
esta zona incide en el punto ciego de tu 
ojo derecho. Si se te acercara una flecha o 
un proyectil desde esa direccion, no de- 
tectan'as el peligro. 

Los ojos de los calamares, pulpos y 
otros cefalopodos funcionan como cama- 
ras, parecidos a los de los vertebrados, 
pero sus fotorreceptores estan situados 
en la capa mas interna de la retina (Fi- 
gura 46.9). Como resultado, la luz incide 
en los fotorreceptores directamente y el 
ojo no tiene un punto ciego. ^Por que los 
vertebrados tienen lo que parece ser un 
diseno ocular inferior? Recuerda del Capi- 
tulo 24 que las adaptaciones no son per- 
fectas. Para explicar la existencia de los 
puntos ciegos, los biologos han formu- 
lado la hipotesis de que el ancestro de los 
vertebrados tenia un organo parecido al 
ojo con fotorreceptores localizados en la 
capa celular mas externa. A medida que 
el ojo evolucionaba en los descendientes 
de estas especies, se mantuvo la disposi- 



cion ancestral. Si esta hipotesis es co- 
rrecta,nuestros puntos ciegos proporcio- 
nan otro ejemplo de las restricciones his- 
toricas de la adaptacion. 

Retina (los 

fotorreceptores estan 
en la superficie interna) 



Cornea Lente 




FIGURA 46.9 Los cefalopodos tienen un 
ojo tipo camara, pero sin punto ciego. 

O EJERCICIO EnlaFigura46.8a,hazun 
circulo alrededor de la estructura que crea 
el punto ciego en el ojo de los vertebrados. 
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los vertebrados son celulas en forma de pequenas barritas o 
bastoncillos o bien celulas en forma de conos llamadas, respec- 
tivamente, conos y bastones (Figura 46.10a). Cuando los 
avances tecnicos permitieron registrar los cambios en los poten- 
ciales de membrana de esas celulas, se hizo evidente que los 
bastones y los conos tienen tanto estructura como funciones di- 
ferentes. Los bastones son sensibles a la luz tenue pero no al 
color. Los conos, por el contrario, son mucho menos sensibles 
a la luz debil pero las distintas longitudes de onda (es decir, los 
colores) los estimulan. Estos hallazgos explicaron por que la vi- 
sion nocturna es en gran medida en bianco y negro: de noche, 
son los bastones quienes realizan la mayona del trabajo. 

Las primeras descripciones de la retina humana tambien es- 
tablecieron que los bastones dominan la mayona de la estruc- 
tura. Sin embargo, hay un pequeno punto en el centro de la re- 
tina que solo tiene conos. Es la fovea (vease Figura 46.8a). Los 
investigadores se dieron cuenta de que cuando enfocamos la 
vista sobre un objeto, nuestros ojos se mueven para incluir la 
imagen en la fovea de cada ojo. Con base en estas observacio- 
nes, los biologos concluyeron que la alta densidad de conos en 
la fovea maximiza la resolucion de la imagen. 



£C6mo detectan la luz los conos y los bastones? Para 
entender como funcionan los conos y los bastones, hizo falta 
una detallada combinacion de estudios anatomicos y bioqui- 
micos. Como muestra la Figura 46.10a, los conos y los basto- 
nes tienen segmentos llenos de discos ricos en membrana. Las 
membranas de estos discos contienen grandes cantidades de 
una protema transmembrana llamada opsina. Cada molecula 
de opsina se asocia con una molecula mucho mas pequena, el 
pigmento retinal. En las celulas de los bastones, el complejo 
bimolecular recibe el nombre de rodopsina (Figura 46.10b). 

Los experimentos con moleculas aisladas de retinal, opsina 
y rodopsina confirmaron que el retinal cambia de forma 
cuando absorbe luz. Mas concretamente, el carbono numero 
11 de la molecula de retinal cambia de la configuracion cis a 
la configuracion trans (Figura 46.10c). El haber documentado 
este cambio de configuracion ayudo a confirmar que la rodop- 
sina es el receptor de la luz. 

El cambio de forma que tiene lugar en el retinal origina una 
serie de eventos que culminan en una corriente diferente de 
potenciales de accion que se envian al cerebro. Sin embargo, 
la secuencia de hechos es inusual porque la recepcion de un es- 



(a) Los bastones y los conos contienen pilas de membranas. 



(b) La rodopsina es un complejo proteinico transmembrana. 




Cono Baston 



Luz 




Rodopsina 



(c) La molecula de retinal dentro de la rodopsina cambia de forma cuando el retinal absorbe luz. 

Configuracion 
cis (inactivo) 



uonnguracion 




Configuracion 
trans 
(activado) 



^Opsina 



^Opsina Luz 

FIGURA 46.1 0 Los conos y los bastones estan llenos de protemas transmembrana que contienen el pigmento retinal, (a) Los 

conos y los bastones tienen discos membranosos que contienen miles de moleculas de opsina. (b) Cada opsina tiene una molecula 
de retinal, (c) El retinal cambia su configuracion cuando absorbe luz. Como respuesta, la opsina tambien cambia de forma. 

O PREGUNTA Explica por que el cambio de cis a trans que se muestra en el apartado (c) afectan'a en la forma de la opsina. 
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tfmulo luminoso no abre los canales ionicos ni desencadena la 
liberacion de un neurotransmisor a una neurona sensorial. En 
los vertebrados, la base molecular de la vista es un cambio de 
forma en el retinal que cierra un canal ionico previamente 
existente y causa una disminucion en la cantidad de neuro- 
transmisores liberados a la neurona sensorial. En las celulas 
de los bastones, la actividad electrica a traves de la mem- 
brana, asf como la liberacion de neurotransmisores, se maxi- 
mizan en la oscuridad. La exposition a la luz transmite infor- 
mation cerrando ambos procesos. 

Como muestra la Figura 46.1 1, la secuencia de hechos co- 
mienza cuando la luz hace que el retinal cambie de forma de la 



(a) Disco de una celula fotorreceptora (un baston) antes 
de la estimulacion. 




(b) El mismo disco despues de la estimulacion (luz). £" 



Q_ 




FIGURA 46.1 1 Una via de transduction de senales conecta la 
absorcion de luz con los cambios en el potencial de membrana. 

(a) Un fotorreceptor no estimulado. Date cuenta de que los iones 
sodio fluyen hacia el interior de la celula cuando no se recibe luz. 

(b) Un fotorreceptor estimulado. Cuando se activa la rodopsina, motiva 
una reduccion de la concentracion de cGMP en el fotorreceptor. Con 
una menor cantidad de cGMP disponible, los canales de sodio 
dependientes de cGMP se cierran y la membrana se hiperpolariza. 

O PREGUNTA La entrada de iones sodio en una celula 
fotorreceptora se denomina «corriente oscura».£Por que? 

© EJERCICIO Haz un circulo alrededor de las sinapsis en los dibujos 
del baston a la izquierda de cada apartado.^Es en la oscuridad o en 
la luz cuando el baston libera mas neurotransmisores a la sinapsis? 



configuration cis a la trans, activando la rodopsina. Esta acti- 
vation hace que una molecula llamada transducina, que se en- 
cuentra unida a la membrana, active la enzima fosfodiesterasa 
(PDE). La PDE descompone un importante nucleotido llamado 
guanosfn monofosfato ticlico (cGMP) en guanosfn monofosfa- 
tos (GMP). A medida que disminuyen los niveles de cGMP, se 
cierran los canales de sodio dependientes de cGMP presentes 
en la membrana plasmatica del baston. Este hecho hace que 
disminuya la entrada de Na + . Como resultado, la membrana se 
hiperpolariza. Q Si entiendes este concepto, deberfas poder 
explicar por que el cGMP actua como un segundo mensajero y 
como ligando en este sistema y como la transducina se com- 
para con las protefnas G de las que hablabamos en el Capftulo 
8. Tambien debenas poder explicar por que el cierre de los ca- 
nales de Na + produce una hiperpolarizacion. 

En respuesta al cambio que sigue en el potencial de mem- 
brana, se descargan menores cantidades del neurotransmisor 
glutamato en la sinapsis. La disminucion del neurotransmi- 
sor indica a la celula postsinaptica, llamada celula bipolar, 
que el baston ha absorbido luz. Como consecuencia, se envfa 
al cerebro un nuevo patron de potenciales de action. Este sis- 
tema es exquisitamente sensible, ya que se ha registrado que 
experimentan un cambio mensurable como respuesta a un 
solo foton de luz. 

Vision del color: el enigma de los ojos de Dalton Los 

estudios realizados en la rodopsina revelaron el mecanismo 
molecular responsable de la perception de la luz. Pero que- 
daba por determinar como los seres humanos y otros anima- 
les pueden responder a longitudes de onda de luz concretas. 

Para responder a esta pregunta, considera el programa de 
investigation iniciado por John Dalton 1 a finales del siglo 
xvm. A la edad de 26 anos, Dalton se dio cuenta de que el y 
su hermano vefan los colores de manera diferente. Para ellos, 
la cera roja que se usaba como lacre y las hojas verdes de lau- 
rel parecfan ser del mismo color y un arco iris solo tenia dos 
tonos. Dalton y su hermano no podfan diferenciar los colores 
rojo y verde, afeccion denominada carencia de color rojo- 
verde (Figura 46.12). 

En una conferencia que ofrecio en 1794, Dalton formulo la 
hipotesis de que las longitudes de onda del color rojo no llega- 
ban a sus retinas. Ademas, tambien sostuvo que, como un 
globo ocular normal esta lleno de un lfquido claro y debido a 
que los lfquidos azules absorben la luz roja, su vista defectuosa 
era el resultado de la presencia de lfquido azulado en vez de lf- 
quido claro en sus ojos. Para probar esta hipotesis, Dalton dejo 
instrucciones explfcitas de que le extirparan los ojos despues 
de su muerte y los examinaran para ver si el lfquido interno era 
azul. Cuando murio 50 anos despues, un ayudante le extirpo 
los ojos, segun habfa dejado dicho, y los examino. El lfquido 
dentro del ojo no era para nada azul, sino ligeramente amari- 
llo, el color normal de una persona mayor. Ademas, cuando 
cortaron la parte trasera de uno de los ojos y se vieron objetos 



1 Dalton fue un ffsico de renombre. Fue quien primero propuso la teo- 
rfa atomica y formulo la ley de Dalton sobre las presiones parciales de 
los gases (de las que hablamos en el Capftulo 44). La ceguera de color 
rojo-verde a veces recibe el nombre de daltonismo en su honor. 
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Sin carencia de color 



Con carencia de color rojo-verde 



Espectro visible 





FIGURA 46.1 2 Las personas con carencias de color ven los 
colores de manera diferente a como lo hacen las personas que 
no tienen estas carencias. Estas fotografias muestran lo que vena 
una persona con carencia de color rojo-verde si se compara con una 
persona que tiene intactos sus receptores de color. 
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FIGURA 46.1 3 La vision del color es posible porque las 
diferentes opsinas absorben distintas longitudes de onda 
lummicas. Cada cono de un ser humano contiene uno de los tres 
tipos diferentes de opsina. Cada una de las opsinas absorbe una 
gama diferente de longitudes de onda. 

O PREGUNTA Las moleculas de las opsinas S, M y L son identicas. 
iComo es posible que respondan a distintas longitudes de onda de 
luz? 



de color a traves de su lente, los objetos tenfan los colores nor- 
males. La hipotesis de Dalton era incorrecta. 

iQue causaba la ceguera de color de Dalton? La clave fue 
la hipotesis de que la retina de los seres humanos contiene 
solo tres tipos de fotorreceptores sensibles al color: conos azu- 
les, verdes y rojos, que reciben su nombre por los colores que 
perciben mejor. Los investigadores que analizaron su activi- 
dad descubrieron que cada uno de ellos absorbia longitudes 
de onda de luz cortas, medias o largas, respectivamente. Para 
hacer un seguimiento de este resultado, los biologos analiza- 
ron las moleculas de opsina de los tres tipos de celulas y des- 
cubrieron que cada una tenia una secuencia de aminoacidos 
distintiva. Las tres protefnas reciben los nombres de opsinas 
azules, verdes y rojas (segun absorban longitudes de onda cor- 
tas o conos S, medias o conos M o largas o conos L, respecti- 
vamente). Aunque el retinal es la molecula que absorbe luz en 
todas las celulas fotorreceptoras, varios tipos de opsina res- 
ponden solo a longitudes de onda lummicas concretas. 

Con base en estos resultados, los biologos pensaron que el 
cerebro distingue los colores combinando senales iniciadas 
por las tres clases de opsina. Por ejemplo, en la Figura 46.13 
una longitud de onda de 560 nm estimula mucho los conos L, 
estimula los conos M hasta un grado medio y apenas estimula 
los conos S. En respuesta a las senales correspondientes de 
estas celulas, el cerebro percibe el color amarillo. 

,;Acaso esta hipotesis explica la ceguera de color de Dalton? 
Segun los datos de la Figura 46.13, las longitudes de onda del 
verde al rojo no estimulan la opsina S. Por tanto, no es proba- 
ble que la opsina S este implicada en la ceguera de color rojo- 
verde. <:Tal vez Dalton no podia distinguir el rojo y el verde 



porque sus conos M o L estaban danados? Las investigaciones 
han demostrado que a las personas con ceguera de color o bien 
les faltan los conos funcionales M o los L o ambos. <:Era esto 
lo que le pasaba a Dalton? Por fin se pudo contestar a esta pre- 
gunta en la decada de 1990, cuando se identificaron y secuen- 
ciaron los genes de las opsinas M y L. Los investigadores pen- 
saron que con una muestra del DNA de Dalton, podrian 
analizar los genes de estas opsinas. Sorprendentemente, los 
ojos de Dalton se habfan preservado. El grupo de investigation 
consiguio extraer DNA del tejido de 150 anos de edad y des- 
cubrieron que Dalton tenia un alelo normal L pero carecfa de 
un alelo funcional M. Como resultado, no tenia conos sensi- 
bles al verde. El enigma se habfa resuelto. 



Web Animation 
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Mundos sensoriales: £Otros animales 
ven los colores? 

iQue podemos decir de otros animales, ven los colores del 
mismo modo que lo hacemos los seres humanos? La respuesta 
breve a esta pregunta es, probablemente, no. Los animales que 
son activos de noche tienen relativamente pocos conos y mu- 
chos bastones, lo que les proporciona una alta sensibilidad a la 
luz pero una escasa vision del color. Y un estudio reciente ha 
demostrado que las especies que tienen una buena vision del 
color tienen opsinas con diferentes sensibilidades a la luz. 

Con base en esta observation, es probable que los coela- 
cantos perciban varios tonos distintos de azul que nosotros 
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percibiriamos como un solo color. La existencia de esas op- 
sinas es logica, porque las longitudes de onda de las partes 
amarilla y roja del espectro no penetran bien en la profundi- 
dad del agua. Debido a que la luz azul es la unica que existe 
en el habitat del coelacanto, los biologos interpretan las op- 
sinas de este pez como una adaptacion a la vida en el agua 
profunda. 

La correlacion entre la estructura de la opsina y su fun- 
cion visual es extensa. Por ejemplo, en seres humanos y otros 
primates que comen fruta, dos de las tres opsinas son sensi- 
bles a longitudes de onda que rondan los 550 nm. La presen- 
cia de estas opsinas permite a los individuos distinguir entre 
los verdes, los amarillos y los rojos de frutas maduras y no 
maduras. 

Ademas, numerosas especies de vertebrados e invertebrados 
tienen cuatro tipos o mas de opsinas y probablemente perciben 
un mundo de colores mucho mas rico que el nuestro. Aves, in- 
sectos y unos pocos mamfferos tambien pueden ver la luz ul- 
travioleta, que tiene longitudes de onda mas cortas de lo que 
los seres humanos podemos ver. Esta capacidad es adaptativa. 
Como mostraba la Figura 40.6, ciertas flores tienen patrones 
ultravioletas que sirven de senal para los insectos polinizado- 
res. Ademas, muchas aves tienen fuertes patrones ultravioleta 
en su plumaje que son invisibles para nosotros. Varios experi- 
mentos recientes han confirmado que en algunas especies, las 
hembras utilizan estas manchas ultravioletas como un criterio 
para elegir a los machos. Al otro extremo del espectro visible, 
las serpientes de cascabel y los crotalos pueden sentir las longi- 
tudes de onda infrarrojas utilizando organos especializados 
sensibles al infrarrojo situados en sus morros (Figura 46.14a). 
La luz infrarroja tiene longitudes de onda mas largas de lo que 
los seres humanos podemos ver. Debido a que los animales en- 
dotermicos irradian grandes cantidades de calor en forma de 
radiacion infrarroja, los crotalos pueden detectar y alcanzar a 
una presa en completa oscuridad (Figura 46.14b). 



Comprueba si lo has entendido 



46.4 Elgustoyelolfato 

Los sentidos del gusto y del olfato tienen su origen en los re- 
ceptores qufmicos (o quimiorreceptores). Q Los quimiorre- 
ceptores pueden detectar la presencia de moleculas concretas 
porque su potencial de membrana sufre un cambio cuando 
esta presente un compuesto especifico. De este modo, la infor- 
mation sobre la presencia de una sustancia quimica concreta 
se convierte en una senal electrica en el cuerpo. 

Hasta hace poco, el gusto y el olfato eran bastante descono- 
cidos. Es facil entender por que. Los ojos y los ofdos respon- 
den a estfmulos relativamente sencillos, las ondas de luz y so- 
nido, que se pueden reproducir en un laboratorio. Por el 



Si entiendes que... O 

• En los vertebrados, la deteccion de la luz comienza cuando 
el retinal cambia de forma despues de haber absorbido luz. 

Si la opsina cambia de configuracion como respuesta al 
movimiento del retinal, una serie de hechos da como 
resultado el cierre de los canales de sodio en la membrana 
de una celula fotorreceptora y, asi, un cambio en el 
voltaje de la membrana. 

Deberias ser capaz de... O 

1) Hacer un diagrama poniendo los nombres de las partes del 
ojo de los vertebrados describiendo la funcion de cada una 
de ellas. 

2) Predecir el tipo de perdida de vision que resulta de cada 
uno de los siguientes: que se rasgue la fovea, una mutacion 
severa en el gen de la opsina S y una turbidez de la lente 
debido a una edad avanzada. 



(a) Los crotalos pueden detectar la radiacion 
infrarroja. 




(b) Los animales de sangre caliente emiten mucha mas radiacion infrarroja 
que lo que les rodea. 




Lo que vemos a la luz (la parte superior de 
la caja blanca contiene una bombilla 
envuelta en un trapo negro) 



Lo que los crotalos «ven» en la oscuridad 



FIGURA 46.1 4 Los crotalos detectan la radiacion infrarroja. (a) Los crotalos reciben su nombre por las fosas nasales de 
su cabeza. Estas fosas contienen celulas receptoras que detectan la radiacion infrarroja. (b) Los crotalos son capaces de 
«ver» una imagen borrosa de los objetos calientes. Como resultado, los crotalos y otras serpientes de cascabel pueden 
lanzarse con precision sobre una rata o un raton incluso en la oscuridad. 

O PREGUNTA <?Que pasaria si en un experimento se tapan las fosas nasales de la serpiente? 
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contrario, la lengua y la nariz responden a miles de sustancias 
qmmicas diferentes. En consecuencia, fue diffcil estudiar el 
gusto y el olfato hasta que fue posible disponer de tecnicas 
para identificar como las moleculas concretas se unen a ciertos 
receptores. Pero en los ultimos 15 anos, la investigacion sobre 
los sentidos qufmicos ha tenido un auge sin precedentes. 

Comprender los sentidos del olfato y del gusto es impor- 
tante porque los animales utilizan esos sentidos para encon- 
trar alimento, evaluar a las parejas y evitar peligros. Para la 
industria alimentaria y cosmetica, el comprender aspectos 
particulares de la quimiorrecepcion, es critica para desarrollar 
nuevos productos. 

El gusto: detectar moleculas en la boca 

Las celulas quimiorreceptoras que sienten el gusto estan agru- 
padas en estructuras llamadas papilas gustativas. Aunque los 
seres humanos las tenemos esparcidas por la boca y la gar- 
ganta, la mayoria estan en la lengua (Figura 46.15). Una pa- 
pila contiene unas 100 celulas gustativas con forma de huso, 
que son receptores del gusto que hacen la sinapsis en las neu- 
ronas sensoriales. <;C6mo funcionan estos receptores a nivel 
molecular y como producen la sensacion del gusto? 

Las primeras investigaciones sobre este sentido se centra- 
ron casi con exclusividad en la hipotesis de que existian cua- 
tro «gustos basicos»: salado, dulce, agrio y amargo. Los in- 
vestigadores que analizaron las protemas de membrana de las 
celulas del gusto descubrieron una fuerte evidencia de que las 
sensaciones saladas y acidas resultan de la actividad de los ca- 
nales ionicos. Especificamente, la sensacion de salado se debe 
principalmente a los iones sodio (Na + ) disueltos en los alimen- 
tos. Estos iones fluyen en ciertas celulas del gusto a traves de 
canales de Na + abiertos y despolarizan las membranas celula- 
res. De manera similar, la acidez se debe a la presencia de pro- 
tones (H + ), que fluyen directamente en ciertas celulas del 
gusto a traves de canales de H + . El sabor acido del pomelo y 
de otros cftricos, por ejemplo, resulta de la liberacion de pro- 
tones del acido citrico. En general, cuanto mas bajo sea el pH 
de un alimento, mas despolariza la membrana plasmatica de 
una celula del gusto y mas acido sabe el alimento. 



Papila gustativa 




Poro 



Celulas del 
gusto (salado, 
agrio, dulce, 
amargo, 
jugoso, etc.) 



Neurona aferente (al cerebro) 



FIGURA 46.1 5 Las papilas gustativas contienen muchos tipos 
de celulas receptoras. La lengua de los seres humanos tiene una 
gran densidad de celulas del gusto localizadas en estructuras 
denominadas papilas gustativas. 



Sin embargo, los mecanismos moleculares responsables de 
las sensaciones de amargor y dulzura han sido mucho mas di- 
ffciles de identificar. Solo recientemente los investigadores han 
sido capaces de documentar que ciertas moleculas de alimen- 
tos se unen, de hecho, a receptores especificos en las celulas 
del gusto para causar sabores amargos y dulces. 

£Por que muchos alimentos diferentes saben amargo? 

El amargo ha sido un sabor particularmente diffcil de entender. 
El problema es que se perciben moleculas con estructuras muy 
diferentes como amargas. <;C6mo es posible? Empezo a surgir 
una respuesta despues de que los investigadores confirmaran 
que algunos seres humanos carecen geneticamente de la capa- 
cidad de notar el sabor de ciertas sustancias amargas. Este fe- 
nomeno se descubrio en 1931, cuando Arthur Fox estaba sin- 
tetizando feniltiocarbamida (PTC) y accidentalmente soplo un 
poco de esta sustancia al aire. Un companero que estaba cerca 
se quejo de que notaba un sabor amargo en la boca. Fox, sin 
embargo, no podia saborear nada. Las investigaciones de se- 
guimiento confirmaron que la capacidad de saborear PTC es 
heredada y polimorfica. Alrededor de un 25 por ciento de ciu- 
dadanos de los EE.UU. no pueden sentir la molecula. Para en- 
contrar al gen responsable de esta caractenstica, los biologos 
compararon la distribucion de los marcadores geneticos obser- 
vada en los que notaban el sabor y en los que no. Este esfuerzo 
consiguio recientemente estrechar la localizacion de este gen a 
varios segmentos cromosomicos candidatos. (El Capitulo 19 
introdujo como se realiza este tipo de caza de genes.) 

Mas o menos a la vez, los investigadores que estaban tra- 
bajando en la recepcion del gusto en r atones descubrieron que 
algunos individuos son me j ores que otros percibiendo sustan- 
cias amargas y evitandolas. El mapa genetico fue estrechando 
la localizacion del gen receptor del sabor amargo en una re- 
gion especffica del cromosoma de un raton. 

Estas lineas independientes de investigacion convergieron 
cuando distintos equipos de investigacion buscaron en una 
base de datos de genes conocidos para encontrar secuencias si- 
milares a las de las regiones candidatas de los cromosomas de 
ser humano y de raton. De manera independiente, los dos 
equipos identificaron una familia de 40 a 80 genes que codi- 
fica protemas receptoras transmembrana. El trabajo de segui- 
miento documento que cada protema en la familia se une solo 
a un tipo concreto de molecula amarga. Sin embargo, una ce- 
lula del gusto puede tener muchas protemas receptoras dife- 
rentes de esta familia. En consecuencia, muchos tipos diferen- 
tes de moleculas pueden despolarizar la misma celula y causar 
el sabor amargo. Estos resultados explicaron por que tantas 
moleculas diferentes dan lugar a la misma sensacion. 

<:Por que los animales tienen una maquinaria molecular tan 
amplia para detectar el sabor amargo? Los biologos han obser- 
vado que muchas de las moleculas que se unen a los receptores 
de este sabor se encuentran en las plantas toxicas. Tambien, la 
mayona de los animales reaccionan a los alimentos amargos 
escupiendolos y evitandolos en el futuro. Con base en estas ob- 
servaciones, los investigadores han formulado la hipotesis de 
que los receptores del sabor amargo evolucionaron como res- 
puesta a la seleccion natural para evitar las moleculas toxicas. 
La proliferacion de genes responsables de la detection del 
sabor amargo indica que la caractenstica es extremadamente 
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importante, ya que los individuos con capacidad para detectar 
una gran variedad de compuestos amargos producen mas des- 
cendientes que los individuos que carecen de ella. 

£Cual es la base molecular del sabor duke y de otros sa- 

bores? Inspirandose en el rapido progreso reciente de la in- 
vestigacion en receptores del sabor amargo, los equipos cientf- 
ficos estan utilizando las mismas tecnicas para el estudio del 
sabor dulce y otros tipos de receptores. Se han identificado al- 
gunas protemas como posibles detectores del dulce, algunas de 
las cuales estan estrechamente relacionadas con los receptores 
de membrana del glutamato y otros aminoacidos, reciente- 
mente descubiertos. El receptor de glutamato es responsable de 
la sensacion llamada umami, que es la sensacion jugosa de la 
molecula de glutamato monosodico (MSG). Sin embargo, los 
investigadores siguen esforzandose por comprender como fun- 
cionan los receptores del sabor dulce y cuantas protemas de 
membrana exactamente podrian estar implicadas en la detec- 
tion de la presencia de azucares en los alimentos. 

Ademas de buscar otros tipos de receptores del sabor, varios 
equipos estan estudiando como las distintas sensaciones del 
sabor se envfan al cerebro y se interpretan. Aunque el sentido 
del gusto esta empezando a revelar sus secretos, la historia 
completa no se conocera hasta dentro de muchos anos mas. 

El olfato: detectar moleculas en el aire 

El gusto permite a los animales evaluar la calidad de su co- 
mida antes de tragarla. El olfato, por el contrario, les permite 
analizar la information que transportan las moleculas pre- 
sentes en el aire. Por ejemplo, los lobos y los perros domesti- 
cos pueden distinguir millones de olores diferentes a concen- 
traciones tan pequenas que son casi inexistentes. Las 
moleculas que causan el olor informan sobre los movimien- 
tos y las actividades de las presas y de otros miembros de su 
propia especie. 



<:C6mo funciona el sentido del olfato? Cuando las moleculas 
del olor, u odorantes, llegan a la nariz, se difunden en una capa 
de moco en su parte superior (Figura 46.16). Alii, activan a las 
neuronas receptoras del olor mediante protemas receptoras uni- 
das a su membrana. Los axones de estas neuronas se proyectan 
hacia arriba, al bulbo olfativo. El bulbo olfativo es la parte del 
cerebro en la que se procesan e interpretan las senales olfativas. 

Comprender la anatomfa del sistema de reconocimiento de 
olores fue relativamente sencillo. Comprender como las neu- 
ronas receptoras distinguen una molecula de otra resulto ser 
mucho mas diffcil. Inicialmente, los investigadores formula- 
ron la hipotesis de que los receptores responden a un pequeno 
conjunto de «olores basicos», como son el almizclado, el flo- 
ral, el mentolado, etc. Se pensaba que cada olor basico era de- 
tectado por su propio tipo de receptor. 

Sin embargo, en 1991 Linda Buck y Richard Axel echaron 
por tierra la hipotesis de los olores basicos con un resultado 
sorprendente: sus estudios de reconocimiento del olor en rato- 
nes culminaron con el descubrimiento de una familia de genes 
que contema cientos de regiones de codification diferentes y 
que codificaba protemas receptoras en la superficie de las neu- 
ronas receptoras del olor. Los experimentos de seguimiento 
confirmaron que cada protema receptora se une a un grupo 
pequeno de moleculas. Los trabajos posteriores establecieron 
que la mayoria de vertebrados, si no todos, tienen esta familia 
de genes. Los mamfferos suelen tener entre 500 y 1.000 de 
estos genes, lo que significa que pueden producir de 500 a 
1.000 diferentes protemas receptoras del olor. Sin embargo, 
en los seres humanos alrededor de la mitad de esos genes tiene 
mutaciones que los hace no funcionales. Esta observation 
puede explicar por que el sentido del olfato es tan pobre en los 
seres humanos si se compara con el de otros mamfferos. 

Los descubrimientos de Buck y Axel inspiraron una serie 
de preguntas. <;Cuantos receptores diferentes hay en la mem- 
brana de cada neurona implicada en la reception del olor? 
<;C6mo da sentido el cerebro a la llegada de tantos receptores 
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FIGURA 46.16 En los mamfferos, las celulas receptoras de la nariz responden a olores especificos. Las celulas 
quimiorreceptoras de la nariz detectan moleculas de olor. Cada una de estas neuronas sensoriales transporta un tipo de 
protema receptora de olor en sus dendritas. Las neuronas sensoriales que tienen el mismo receptor se proyectan hacia el 
mismo glomerulo o seccion dentro del bulbo olfativo del cerebro. 
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diferentes? Recientemente, Buck determino que cada neurona 
olfativa tiene solo un tipo de receptor y que las neuronas con 
el mismo tipo de receptor estan vinculadas a regiones concre- 
tas del bulbo olfativo del cerebro. Estas regiones se denomi- 
nan glomerulos (que significa «bolitas»). El trabajo de segui- 
miento del laboratorio de Axel indico que algunos olores 
especfficos estan asociados a la activacion de un subconjunto 
concreto de los 2.000 glomerulos en el cerebro de los ratones. 
Por ejemplo, la activacion de los grupos 130, 256 y 1.502 po- 
drfan percibirse como el olor «canela». En esencia, por tanto, 
el sentido del olfato es similar a la utilizacion del sistema vi- 
sual de tres conos para percibir muchos colores, pero a escala 
mucho mayor. La investigacion sobre este complejo e impre- 
sionante sentido continua a un ritmo muy rapido. 

Comprueba si lo has entendido 



46.5 El movimiento 



Las primeras cuatro secciones de este capftulo se centraron en 
como los animales sienten diversos aspectos de su entorno. 
Sin embargo, la adquisicion de informacion es solo el primer 
paso. La informacion sobre los cambios en el entorno no tiene 
utilidad para un animal a menos que pueda responder a ella 
de una manera adecuada, que normalmente es moviendose. 
Los murcielagos y las polillas no solo oyen frecuencias ultra- 
sonicas, sino que tambien alteran las vfas por las que vuelan y 
sus actividades como respuesta de una manera que les permite 
coger alimento o evitar ser devorado. El vuelo y otros tipos de 
movimiento estan basados en las contracciones musculares 
junto con un esqueleto. 

Recuerda de los Capftulos 32 a 34 que la diversificacion de 
los metodos de movimiento ha sido de extrema importancia 
durante la evolucion animal. Pero tambien es importante re- 
cordar que la locomocion, o el movimiento de un animal en- 
tero, solo es un tipo de movimiento. Los organismos sesiles 
(que carecen de pie o soporte), como los percebes y las ane- 
monas marinas, puede que no tengan locomocion, pero de- 
penden del movimiento del musculo del corazon o de las aga- 
llas para que haya circulation y respiration. 

Para explorar la locomocion en detalle, examinemos bre- 
vemente el papel del esqueleto como andamio para la muscu- 



latura. Al analisis de los esqueletos animales sigue una des- 
cription de la diversidad de celulas musculares y de tejidos 
que se encuentran en los vertebrados y de como funcionan. 

Esqueleto 

El esqueleto proporciona un lugar para que los musculos se 
adhieran y un sistema de soporte para los tejidos blandos del 
organismo. Como indicaban los Capftulos 32 a 34, hay tres 
tipos de esqueleto en los animales. El exoesqueleto, o esque- 
leto externo, es una estructura dura y hueca que rodea el or- 
ganismo; el hidroesqueleto, o esqueleto hidrostatico, utiliza 
la presion de los lfquidos internos del cuerpo para crearle un 
soporte; el endoesqueleto, o esqueleto interno, es una es- 
tructura dura situada dentro del organismo. Como esos capf- 
tulos introdujeron el diseno de los exoesqueletos y de los hi- 
droesqueletos con bastante detalle, aquf nos centraremos en la 
estructura y funciones de los endoesqueletos. 

El endoesqueleto esta compuesto por dos tejidos conectivos: 
el cartflago y el hueso. Recordaras de la Figura 41.3b que el 
cartilago esta compuesto por celulas dispersas en una matriz 
gelatinosa de polisacaridos y fibras de protefna. En el sistema 
esqueletico, el cartflago tiene la funcion de almohadillar los 
huesos. El hueso esta compuesto por celulas en una matriz 
extracelular de fosfato calcico (CaP0 4 ) con pequenas cantida- 
des de carbonato calcico (CaC0 3 ) y fibras de protefna. Los 
huesos tienen contacto entre sf e interaccionan en las articula- 
ciones de modo que permiten a los miembros girar o pivotar 
(Figura 46.17). 

<;C6mo se adhieren los musculos esqueleticos a un endoes- 
queleto y como mueven elementos? En los vertebrados, la ma- 
yorfa de los musculos esqueleticos tienen extremos que se ad- 




una bisagra 

FIGURA 46.1 7 Los huesos se mueven en las articulaciones. Los 

huesos se mueven de forma que hacen posibles tipos especfficos 
de movimiento. 



Si entiendes que... O 

En la mayon'a de los casos, la quimiorrecepcion ocurre cuando 
una molecula especifica presente en el aire o en los alimentos 
se une a un receptor especifico en la nariz o en la boca y esta 
union se convierte en un cambio en el voltaje de la membrana. 

Deberias ser capaz de... O 

1 ) Explicar por que tiene lugar una perdida de la capacidad 
quimiosensorial cuando te quemas la lengua probando 
comida muy caliente. 

2) Explicar por que los perros tienen un sentido del olfato mas 
desarrollado que las personas. 

3) Contestar a la pregunta de por que algunas personas no 
pueden saborear el compuesto PTC. 
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hieren a los diferentes huesos por los tendones. Los tendones 
son bandas de tejido conectivo duro y fibroso. Los musculos 
pueden ejercer fuerza solo si se contraen, de modo que los 
pares de musculos deben trabajar conjuntamente para mover 
un hueso hacia delante y hacia atras. En el caso de un miem- 
bro, un musculo tira del miembro en una direccion y el otro 
tira del mismo en direccion opuesta. Este par de musculos se 
denomina grupo de musculos antagonista. El musculo que ba- 
lancea dos huesos largos en un arco de uno hacia el otro se 
llama flexor; el musculo que los estira recibe el nombre de ex- 
tensor (Figura 46.18a). Por ejemplo, el musculo isquiotibial 
de la parte posterior del muslo flexiona la parte inferior de la 
pierna; el musculo cuadriceps en la parte frontal del muslo la 
extiende. Cuando el musculo isquiotibial se contrae, el cuadri- 
ceps se relaja; cuando el cuadriceps se contrae, el musculo is- 
quiotibial se relaja. Ambos musculos conforman juntos un 
grupo muscular antagonista. 

La locomocion en animales que tienen exoesqueleto e hi- 
droesqueleto tambien esta basada en grupos de musculos an- 
tagonistas. Los animales que tienen exoesqueleto tienen pares 
de musculos flexores-extensores dentro de las articulaciones 
de sus patas (Figura 46.18b). Muchos animales con hidroes- 
queleto tienen tanto musculos circulares como longitudinales 
que trabajan conjuntamente para acortar y alargar partes del 
organismo (Figura 46.18c). 

Q En todos los animales vertebrados, los movimientos de 
los pares de musculos se coordinan gracias a neuronas moto- 
ras que se originan en el cerebro o en la medula espinal. Estas 
neuronas motoras se proyectan a partir de centros de procesa- 
miento que reciben entradas de los sistemas sensoriales. La ac- 
tividad de las neuronas motoras cambia en respuesta a la in- 
formacion sobre equilibrio, olores, vision y sonidos. De esta 
manera, los movimientos de un animal estan directamente 
vinculados al funcionamiento de sus sistemas sensoriales. La 
interaction de las entradas y las salidas sensoriales da como 
resultado el que podamos correr, comer, nadar y volar de una 
forma coordinada. 

£C6mo se contraen los musculos? 

Los primeros microscopistas establecieron que el tejido muscu- 
lar que se encuentra en los miembros y el corazon de los verte- 
brados esta compuesto por fibras finas. Una fibra muscular es 
una celula muscular larga y delgada. Dentro de cada celula 
muscular de los miembros hay muchas hebras pequenas llama- 
das miofibrillas. <;C6mo funcionan estas hebras? 

El modelo del filamento deslizante Como muestra la Fi- 
gura 46.19, al microscopio electronico parece que las miofi- 
brillas que hay dentro de las celulas del musculo esqueletico 
estuvieran llenas de rayas. Unas unidades llamadas sarcome- 
ros con alternancia claro-oscuro, que se repite a lo largo de 
cada miofibrilla, son la causa de este patron. Los sarcomeros 
de una miofibrilla se acortan cuando la celula se contrae y se 
relajan cuando la celula esta relajada y una fuerza externa, 
ejercida por el musculo antagonista del par, estira el musculo. 

Con base en estas observaciones, se hizo evidente que la 
pregunta de como se contraen los musculos se simplifica hasta 
la pregunta de como se contraen los sarcomeros. Hugh Hux- 
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FIGURA 46.1 8 Los grupos antagonistas de musculos flexionan 
o extienden los elementos del esqueleto. 



ley y Jean Hanson propusieron una respuesta a esta pregunta 
en 1954. Estos biologos se habfan dado cuenta de que la rela- 
tion entre las distintas partes del sarcomero, espetificamente 
los puntos marcados con las letras A-D en las fotograffas de 
la Figura 46.19, cambian durante la contraccion. Los puntos 
A y B se acercan uno al otro durante la contraccion, como lo 
hacen los puntos C y D. Pero la distancia del punto A al punto 
C no cambia y la distancia del punto B al punto D tampoco. 

Para explicar estas observaciones, Huxley y Hanson for- 
mularon la hipotesis de que los patrones de bandas en el sar- 
comero estan, de hecho, causados por dos tipos de filamentos 
largos: filamentos gruesos y filamentos finos, y que esos fila- 
mentos se deslizan uno detras del otro durante la contraccion. 
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FIGURA 46.1 9 Las celulas musculares contienen muchas miofibrillas, que a su vez contienen muchos sarcomeros. 

Las celulas del musculo esqueletico (fibras) tienen un aspecto rayado debido a la repeticion de los sarcomeros, que son 
unidades de bandas claras y oscuras que se alternan. Cuando un sarcomero se contrae, las distancias entre los puntos A, B, 
Cy D cambian. 

O PREGUNTA Mide la distancia de A a B, de A a C, de A a D, de B a C, de B a D y de C a D. ^Cuales son los puntos que se 
acercan mas entre si durante la contraccion? £Que puntos se mantienen a la misma distancia unos de otros? 




La Figura 46.20 ilustra el modelo. Observa que los filamentos 
finos se extienden de A a C y que los gruesos lo hacen de B a 
D. Segun Huxley y Hanson, los filamentos gruesos y finos se 
deslizan uno detras del otro durante una contraccion. Esta ex- 
plication se conocio con el nombre de modelo de los filamen- 
tos deslizantes. 

La investigation de seguimiento ha demostrado que el mo- 
delo Huxley-Hanson es correcto en casi todos los detalles. Los 
filamentos finos estan compuestos por dos cadenas enrolladas 



de la protema globular actina. (Recuerda del Capitulo 7 que 
la actina es el componente basico de los microfilamentos 
que se encuentran en el citoesqueleto. La estructura de los mi- 
crofilamentos es similar a la de los filamentos finos.) Un ex- 
tremo de cada filamento fino esta unido a una estructura 11a- 
mada disco Z, que forma la pared del sarcomero. Los discos Z 
contienen una protema que se une fuertemente a la actina, an- 
clando el filamento fino. El otro extremo de un filamento fino 
esta libre para que pueda interaccionar con los filamentos 
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FIGURA 46.20 El modelo de los filamentos deslizantes de la contraccion del sarcomero. Los puntos A, B, C y D son los mismos 
que los de las fotografias de los sarcomeros de la Figura 46.1 9. 

O EJERCICIO Senala los discos Z en la Figura 46.1 9. Senala las regiones de la «banda clara» y la «banda oscura» en la Figura 46.20. 
O PREGUNTA ^Explica este modelo los cambios en las distancias que observabas en la Figura 46.1 9? Di por que. 
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gruesos. Los filamentos gruesos estan compuestos por multi- 
ples hebras de una protema larga denominada miosina y estan 
anclados a la parte media del sarcomero; en ambos extremos 
estan libres para interaccionar con los filamentos finos. De 
hecho, los investigadores que aislaron los filamentos de actina 
y las moleculas de miosina y las mezclaron en presencia de 
ATP, observaron la actina deslizandose por la miosina. Como 
hemos dicho, los filamentos grueso y fino interaccionan de tal 
manera que se pueden deslizar uno tras el otro. 

Para apreciar como funciona el modelo de los filamentos 
deslizantes, considera la siguiente analogia: dos camiones 
grandes estan aparcados a 50 m de distancia enfrente uno del 
otro. Cada uno tiene una gran cuerda unida al parachoques 
frontal. Dos equipos de musculosos levantadores de pesas se 
agarran a cada cuerda y tiran, mano sobre mano, de modo 
que los dos camiones ruedan uno hacia el otro. Q Si entien- 
des este concepto, deberias poder explicar que elementos en la 
analogia representan los discos Z, los filamentos gruesos y los 
filamentos finos. 

£C6mo interaccionan la actina y la miosina? Una vez 

confirmado el modelo de los filamentos deslizantes, los inves- 
tigadores se centraron en la cuestion de como ocurre el desli- 
zamiento a nivel molecular. Los primeros trabajos sobre la es- 
tructura tridimensional de la miosina revelaron que cada 
molecula tiene una cabeza que se proyecta del cuerpo princi- 
pal del filamento grueso. Los experimentos de seguimiento es- 
tablecieron que la cabeza de miosina puede unirse a la actina 
y que la cabeza puede catalizar la hidrolisis de ATP en ADP y 
un ion fosfato. Estos resultados sugirieron que la miosina, no 
la actina, era el sitio de movimiento activo. 

Ademas, el microscopio electronico revelo que la miosina y 
la actina se bloquean al poco de morir un animal y que sus 
musculos entran en el estado de rigidez conocido como rigor 
mortis. Debido a que el ATP no se encuentra a disposicion en 
los tejidos muertos, los datos sugirieron que el ATP esta impli- 
cado en conseguir que la miosina se libere de la actina una vez 
que las dos moleculas se han unido una a la otra. 

El siguiente avance importante en la comprension de como 
interaccionan la actina y la miosina para producir movimiento 
se logro cuando Ivan Rayment y sus colaboradores descubrie- 
ron la detallada estructura tridimensional de la cabeza de mio- 
sina (Figura 46.21) utilizando las tecnicas de cristalograffa de 
rayos X de las que hablamos en BioHabilidades 8. El grupo 
de Rayment determino la localization del sitio de union de la 
actina y examinaron como la estructura de la protema cam- 
biaba cuando el ATP o el ADP estaban unidos a ella. Como la 
fosforilacion o la desfosforilacion puede ser causa de cambios 
enormes en la forma de una protema, a los investigadores no 
les sorprendio el encontrar cambios significativos en la confi- 
guration de la protema cuando se uma al ATP comparado con 
cuando lo hatia al ADP. 

Con base en estos datos, Rayment y sus companeros pro- 
pusieron el modelo de interaction actina-miosina que se ilus- 
tra en la Figura 46.22. El ciclo de interacciones comienza en el 
paso 1, cuando la cabeza de miosina de un filamento grueso 
esta unida al ATP pero no a la actina de un filamento fino. 
(Esta es la configuracion que tiene lugar cuando un musculo 




FIGURA 46.21 La «cabeza» de la miosina fija el ATP y la actina. 

La region de la cabeza de la protema de miosina contiene tanto un 
sitio de union para el ATP como para la actina. 

O EJERCICIO Marca las cabezas de miosina en la Figura 46.20. 



esta relajado.) Cuando el ATP se hidroliza en ADP y fosfato 
inorganico posteriormente en el paso 2, la configuracion de la 
protema cambia. Concretamente, el cuello de la miosina se es- 
tira y la cabeza pivota. Entonces, la cabeza de la miosina se 
une a una nueva subunidad de actina en una parte mas lejana 
del filamento fino. El tercer paso ocurre cuando se libera el 
fosfato inorganico y la configuracion de la protema cambia de 
nuevo. Concretamente, el cuello se dobla de nuevo hasta ad- 
quirir su position original. Este plegamiento se denomina «la 
descarga electrica», por que mueve a todo el filamento fino. En 
el paso 4, se libera ADP. A continuation, una nueva molecula 
de ATP se une a la miosina, haciendo que se separe de la ac- 
tina. El ciclo puede empezar de nuevo aquf. (La transition del 
paso 4 al paso 1 no puede ocurrir despues de la muerte. El 
rigor mortis aparece en cuanto se agotan las reservas de ATP.) 

A medida que continuan la union del ATP, la hidrolisis y la 
liberation, los dos extremos del sarcomero se van acercando. 
Se observa el mismo mecanismo basico en las celulas de los 
musculos cardiaco y liso. De hecho, el motor de casi todos los 
movimientos animales son interacciones similares entre la ac- 
tina y la miosina. Estas dos protemas tambien son responsa- 
bles del movimiento ameboide observado en amebas y mohos 
del fango (vease Capftulo 29) y las corrientes de citoplasma 
observadas en algas y plantas terrestres. El mensaje de estas 
observaciones es que la actina y la miosina son protemas evo- 
lutivamente antiguas. El hecho de como hacen posible el mo- 
vimiento en ausencia de cilios y flagelos ha desempenado un 
papel critico en la diversification de los eucariotas. 

£C6mo OCUrre la relajacion? Los resultados resumidos en 
las Figuras 46.20 y 46.22 se obtuvieron al estudiar la miosina 
y la actina aisladas. Aunque de relevancia, los experimentos 
sobre fibras aisladas indican solo lo que ocurre en fibras indi- 
viduales. In vitro, los filamentos gruesos de los musculos con- 
tinuan arrastrandose a lo largo de los filamentos finos mien- 
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LOS CAMBIOS EN LA CONFIGURACION DE LA CABEZA DE MIOSINA PRODUCEN MOVIMIENTO. 




3. Pj liberado. La cabeza pivota, 
mueve el filamento (descarga electrica) 

FIGURA 46.22 La miosina y la actina interaccionan durante las contracciones musculares. Resumen del modelo actual 
de como la miosina y la actina interaccionan cuando se contrae el sarcomere Los cuatro pasos se repiten con rapidez. 



(a) La tropomiosina y la troponina trabajan juntas para inhibir 
la union de la cabeza de miosina a la actina. 

Cabeza de miosina 

Los sitios de union 
de la miosina se 
Troponina Woquean 



Tropomiosina 
Actina 4 




lones de calcio 



Oo 



Sitios de union 
de la miosina 



(b) Cuando un ion calcio se une a la troponina, 
el complejo troponina-tropomiosina se mueve, 
exponiendo los sitios de union de la miosina. 



Sitio de union de la miosina 
expuesto a la cabeza 
de miosina 




Ion calcio Complejo troponina-tropomiosina movido 



FIGURA 46.23 La troponina y la tropomiosina regulan 
la actividad muscular. 



tras que haya ATP y un trozo de filamento fino a disposition. 
El ATP casi siempre esta disponible en los musculos vivos. 
<:C6mo dejan nuestros musculos de contraerse y relajarse? 

Los investigadores fueron capaces de contestar a esta pre- 
gunta cuando confirmaron que, ademas de contener actina, 
los filamentos finos contienen dos proteinas clave llamadas 
tropomiosina y troponina (Figura 46.23a). La tropomiosina 
y la troponina funcionan conjuntamente para bloquear los si- 
tios de union de la miosina a la actina. Cuando la tropomio- 
sina y la troponina estan en la configuration que se muestra 
en la parte superior de la Figura 46.23b, la interaction mio- 
sina-actina no puede tener lugar y los filamentos gruesos y 
finos no pueden deslizarse uno por detras del otro. Pero 
cuando los iones de calcio se unen a la troponina, el complejo 
troponina-tropomiosina se mueve de manera que expone los 
sitios de union de la miosina a la actina. 

,;C6mo se liberan los iones de calcio liberados de modo que 
pueda empezar la contraction in vivo? La respuesta ha resul- 
tado tener varios pasos, comenzando con la llegada de una 
senal electrica de una neurona motora. 

Aproximacion a la union neuromuscular La Figura 46.24 

resume lo que ocurre cuando un potencial de accion de una 
neurona motora llega a una celula muscular e inicia la con- 
traccion: 

1. Los potenciales de accion desencadenan la liberation del 
neurotransmisor llamado acetilcolina (ACh) de la neurona 
motora en la hendidura sinaptica o el espacio sinaptico 
entre la neurona motora y la celula muscular. 
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Neurona motora 




Celula muscular 



^COMO DESENCADENAN LOS POTENCIALES DE ACCION 
LA CONTRACCION MUSCULAR? 



Neurona motora 
Potencial de accion 



ACh 

Receptor de ACh 




1. Llega el potencial de 
accion; se libera 
acetilcolina (ACh). 



2. La ACh se une a los 
receptores de ACh en la 
celula muscular, 
desencadenando una 
despolarizacion que 
ocasiona el potencial de 
accion. 

3. Los potenciales de 
accion se propagan a 
traves de la membrana 
plasmatica de la celula 
muscular y hacia el 
interior de la celula 
mediante los tubulos T. 

4. Las protefnas de los 
tubulos T abren los 
canales de Ca 2+ del 
reticulo sarcoplasmico. 

5. Se libera Ca 2+ del 
reticulo sarcoplasmico. 
Los sarcomeres se 
contraen cuando la 
troponina y la 
tropomiosina se mueven 
como respuesta a los 
iones Ca 2+ y exponen los 
sitios de union de la 
actina en los filamentos 
finos (vease Figura 46.23). 



Filamentos 
gruesos 
(miosina) 



Filamentos 
finos 
(actina) 



FIGURA 46.24 Los potenciales de accion en la union 
neuromuscular desencadenan la liberacion de Ca 2+ , que se une 
a la troponina-tropomiosina y permite que la miosina forme un 
puente transversal con la actina. La llegada de potenciales de 
accion procedentes de una neurona motora desencadena una serie 
de hechos en la celula muscular. La secuencia termina con cambios 
en las protemas troponina-tropomiosina que posibilitan el 
comienzo de la contraccion. 



2. La acetilcolina se difunde por el espacio sinaptico y se une 
a los receptores de ACh en la membrana plasmatica de la 
celula muscular. Al registrar los cambios de voltaje de estas 
celulas, los biologos demostraron que hay una despolariza- 
cion de membrana en respuesta a la liberacion de ACh. Si 
se aplica suficiente ACh a una celula muscular, la despola- 
rizacion desencadena un potencial de accion en la fibra 
misma. 

3. Los potenciales de accion se propagan a lo largo de la ce- 
lula muscular y se extienden hacia el interior de la fibra 
mediante invaginaciones de la membrana de la celula 
muscular llamadas tubulos T. (La T viene de transversal, es 
decir, que se extiende a su traves.) 

4. Los tubulos T se cruzan con amplias laminas de reticulo en- 
doplasmatico liso llamadas reticulo sarcoplasmico. Cuando 
un potencial de accion pasa por un tubulo T y llega a una 
de esas intersecciones, una protema en la membrana del tu- 
bulo T cambia su conformation y abre los canales de calcio 
en el reticulo sarcoplasmico. 

5. Los iones de calcio (Ca 2+ ) se liberan del reticulo sarcoplas- 
mico hacia el citoplasma. El flujo hacia fuera ocurre por que 
hay una tremenda concentration de gradiente, la concentra- 
tion de iones calcio dentro del reticulo sarcoplasmico es de 
cerca de 40.000 veces la del citosol. El contacto con el Ca 2+ 
causa un cambio de configuration en la troponina, este 
cambio aparta a la tropomiosina de los sitios de union de la 
miosina a la actina. La miosina se une a la actina. 

Para resumir, la llegada de un potencial de accion causa una 
liberacion de iones calcio que se unen a la troponina, ha- 
ciendo que la tropomiosina se mueva y posibilitando el co- 
mienzo de la contraccion. En ausencia de un potencial de ac- 
cion, no se libera calcio y el complejo troponina-tropomiosina 
impide que siga habiendo contraccion. El resultado es que un 
brazo o una pierna o un ala se mueven; un animal se agarra, 
corre o vuela y una fruta se coge del arbol, un corredor bate 
una marca o una polilla es engullida por las mandibulas de un 
murcielago. 
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Muscle Contraction 
Tipos de musculo 

Los primeros estudios anatomicos confirmaron que los verte- 
brados tienen tres tipos diferentes de tejido muscular: (1) 
musculo esqueletico, (2) musculo cardiaco y (3) musculo liso. 
De estos tipos de musculo hablamos brevemente en el Capf- 
tulo 41; la Tabla Resumen 46.1 proporciona una comparacion 
mas detallada. Aunque los tres tipos de celulas se contraen 
como respuesta a la estimulacion electrica y a interacciones ac- 
tina-miosina, difieren en la morfologfa general en lo siguiente: 
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TAB LA RESUMEN 46.1 Tipos de musculo en vertebrados 
Musculo esqueletico 



Musculo cardiaco 



Musculo liso 






Emplazamiento Adherido a los huesos 



Corazon 



Intestinos, arterias, otros 



Funcion 



Mover el esqueleto 



Bom bear sang re 



Mover la comida ingerida,ayudar 
a regular la presion arterial, etc. 



Caracteristicas 
celulares 



Nucleo 



Discos intercalados 





Multinucleada 



Sin ramificaciones 



Contiene miofibrillas 

La actividad es voluntaria, es decir, se 
necesita una serial de la neurona motora 



1 6 2 nucleos 

Tiene ramificaciones; los discos intercalados 
forman conexiones citoplasmaticas directas 
extremo con extremo 

Contiene miofibrillas 

La actividad no es voluntaria, es decir, no se 
necesita una serial de la neurona motora 



Nucleo unico 
Sin ramificaciones 



Sin miofibrillas 

La actividad no es voluntaria, es decir, 
no se necesita una serial de la neurona 
motora 



1. El musculo esqueletico esta compuesto por celulas multi- 
nucleadas (que contienen muchos nucleos) sin ramificar. 
Este tejido tambien se conoce como musculo estriado, por 
su aspecto estriado. 

2. El musculo cardiaco contiene celulas ramificadas cuyos ex- 
tremos estan conectados mediante unas regiones especiali- 
zadas llamadas discos intercalados. En un disco interca- 

lado, unas aberturas llamadas uniones gap revestidas de 
protemas proporcionan una conexion citoplasmica directa 
entre las celulas musculares adyacentes. Como vimos en el 
Capitulo 45, los discos intercalados son esenciales para el 
flujo de senales electricas de celula a celula y para la coor- 
dination del latido cardiaco. 

3. El musculo liso no esta ramificado, carece de miofibrillas y 
a menudo esta dispuesto en laminas finas. Es esencial para 
el funcionamiento de los pulmones, los vasos sanguineos, el 
sistema digestivo, la vejiga urinaria y el sistema reproductor. 

Combinados, los tres tipos de musculo hacen que tu sangre 
siga en movimiento, que los alimentos que has comido se 
muevan por tu sistema digestivo y que tu cuerpo se desplace 
adonde quiera ir. Comprender el movimiento es fundamental 
para entender como funcionan los animales. 



Comprueba si lo has entendido 

Sientiendesque... o 

• Los grupos de musculos antagonistas funcionan en 
conjuncion con el esqueleto para producir movimiento. 

• Muchos tipos de movimientos estan basados en 
interacciones entre la actina y la miosina. 

Deben'as ser capaz de... O 

1) Hacer un diagrama con nombres de una fibra muscular 
esqueletica,mostrando la relacion entre la celula 
multinucleada, las miofibrillas y los sarcomeros. 

2) Describir el modelo de los filamentos deslizantes. 

3) Explicar como la union del ATP y la hidrolisis del ATP afectan 
la interaccion entre actina y miosina. 

4) Predecir el efecto en el funcionamiento muscular de 
farmacos que actuen de la manera siguiente:aumentar la 
liberacion de ACh en la union neuromuscular, evitar 
cambios de conformacion en la troponina y bloquear la 
entrada de iones de calcio en el reticulo sarcoplasmico. 
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Repaso del capitulo 



I 



RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 

O Las celulas receptoras sensoriales convierten el sonido, la luz u 
otros estimulos en un cambio en el potential de membrana. Las 
celulas receptoras, o neuronas sensoriales, envian potentiates de 
action al cerebro, donde las senates son procesadas e integradas. 

Si el potencial de membrana de una celula sensorial se altera lo su- 
ficiente como respuesta a un estimulo, el patron de los potenciales 
de action que envia al cerebro cambia. De este modo, estimulos 
sensoriales tan diferentes como el sonido y la luz se convierten en 
senales electricas. El cerebro es capaz de distinguir distintos tipos 
de estimulos porque los axones de diversos tipos de neuronas sen- 
soriales se proyectan en regiones del cerebro diferentes. 

Deberias ser capaz de sugerir una hipotesis para explicar por que 
las personas que han sufrido la amputation de alguno de sus 
miembros experimentan el « dolor fantasma», la sensation de que 
su tejido perdido les duele. Q 

O El oido esta basado en celulas receptoras sensoriales que se mue- 
ven como respuesta a ondas de sonido de una frecuencia concreta. 
El movimiento abre los canales ionicos de las celulas sensoriales y 
da como resultado un cambio en el potencial de membrana. 

Los receptores de presion detectan la estimulacion fisica directa, 
incluyendo la estimulacion del sonido. Las celulas pilosas, los 
principales detectores sensoriales en el oido de los vertebrados, 
sufren un cambio en el potencial de membrana como respuesta a 
la flexion de sus estereocilios. Las celulas pilosas tocan una mem- 
brana basilar y los experimentos con cocleas aisladas demostra- 
ron que las ondas de sonido de una cierta frecuencia hacen que 
una parte concreta de la membrana basilar vibre. Debido a esta 
especificidad en la respuesta de la celula pilosa, los mamiferos 
podemos discriminar tonos diferentes. 

Deberias ser capaz de predecir como un receptor parecido a la ce- 
lula pilosa podria estar implicado en la perception de la gravedad 
que tienen las plantas, en la respuesta a la presion ejercida por los 
densos organelos llenos de almidon llamados amiloplastos. Q 

O La vision esta basada en celulas receptoras sensoriales que con- 
tienen un pigmento que absorbe la luz y que esta unido a una 
proteina. El pigmento cambia de configuration cuando absorbe 
luz y desencadena una serie de hechos que cambian el potencial 
de membrana de la celula. 

En el ojo de los vertebrados, los fotorreceptores estan localizados 
en conos y en bastones. Aunque estos dos tipos de celulas difie- 
ren en su estructura y funcion, ambos contienen moleculas de ro- 
dopsina que consisten en retinal y opsina. La rodopsina que se 
encuentra en los bastones se ve estimulada por la luz mas tenue. 
La vision del color es posible porque los conos contienen opsinas 
que responden a longitudes de onda de luz espetificas absorbidas 
por el retinal. Los seres humanos distinguimos los colores basan- 
donos en el patron de estimulacion de tres tipos de opsinas que 
se encuentran en los conos. Las personas que carecen de una de 
estas opsinas en los conos tienen ceguera de color, lo que significa 



PREGUNTAS 



que no pueden distinguir tantos colores como las personas que 
tienen las tres opsinas. 

Deberias ser capaz de explicar por que las distintas especies ani- 
males son capaces de ver colores diferentes. Q 

0| 
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O El gusto y el olfato se basan en proteinas de membrana que ac- 
tuan como receptores o canales para moleculas concretas y que 
desencadenan cambios en el potencial de membrana. 

Los quimiorreceptores detectan la presencia de ciertas moleculas 
presentes en los alimentos o en el aire. Por ejemplo, las papilas 
gustativas contienen celulas del gusto con proteinas de mem- 
brana que responden a toxinas, sal, acido y otros tipos de mole- 
culas de los alimentos. Los iones de sodio y los protones entran 
en las celulas del gusto a traves de canales y despolarizan la mem- 
brana directamente. Los compuestos toxicos se unen a los recep- 
tores de membrana y originan potenciales de action que son in- 
terpretados por el cerebro como sabor amargo. El olfato se 
utiliza para analizar moleculas del entorno exterior. Las sustan- 
cias quimicas presentes en el aire son detectadas por cientos de 
proteinas diferentes receptoras del olor ubicadas en las membra- 
nas de las celulas receptoras en la nariz. 

Deberias ser capaz de explicar por que el cerebro puede percibir 
tantos sabores diferentes basandose en la information de solo 
cuatro o cinco tipos basicos de receptores del sabor, y por que las 
personas con congestion nasal se quejan de que la comida apenas 
les sabe a nada. Q 

O En muchos casos, los animales responden a estimulos sensoriales 
moviendose. El movimiento esta basado en grupos de musculos an- 
tagonistas que actuan sobre un esqueleto rigido con articulaciones 
que se flexionan o se extienden como respuesta a senales electricas. 

Todos los musculos animales utilizan el mismo mecanismo para 
contraerse. Se acortan cuando los filamentos gruesos compuestos 
de miosina se deslizan por encima de filamentos finos compuestos 
de actina en uniones mediadas por la hidrolisis del ATP. Los iones 
calcio tienen un papel esencial en la contraction muscular haciendo 
que la actina de los filamentos finos este lista para unirse a la mio- 
sina. En animales con exoesqueleto o endoesqueleto, los musculos 
suelen estar dispuestos en pares opuestos de flexores y extensores. 
Muchos animales con hidroesqueleto tienen musculos dispuestos en 
pares opuestos de bandas circulares y longitudinales. En todos los 
casos, los musculos trabajan conjuntamente con el esqueleto. 

Deberias ser capaz de predecir el primer sintoma del botulismo, 
que ocurre cuando una toxina impide la liberation de ACh de la 
union neuromuscular. Q 
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O Comprueba tus conocimientos 

1. ^Cual es la funcion principal del oido medio en los mamiferos? 

a. Amplifica la energia del sonido transmitido a la coclea. 

b. Transmite vibraciones sonoras a la membrana timpanica. 



c. Hace circular liquido a traves de la coclea. 

d. Contiene celulas pilosas que detectan frecuencias de sonido 
concretas. 
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2. En el ofdo humano, ^por que las distintas celulas pilosas 
responden a distintas frecuencias de sonido? 

a. Las ondas de presion se mueven en el Kquido en la coclea. 

b. Las celulas pilosas estan metidas como en un «bocadillo» 
entre membranas. 

c. Los receptores en los estereocilios de cada celula pilosa son 
diferentes; cada protema receptora responde a una cierta 
gama de frecuencias. 

d. Como la membrana basilar varfa de rigidez, vibra en 
determinados lugares como respuesta a ciertas frecuencias. 

3. <;Cual de las siguientes comparaciones entre conos y bastones es 
falsa} 

a. Los ojos de la mayorfa de los seres humanos tienen un tipo 
de baston y tres tipos de conos. 

b. Los bastones son mas sensibles a la luz tenue que los conos. 

c. Hay mas bastones que conos en la fovea. 

d. Tanto los bastones como los conos utilizan retinal y opsinas 
para detectar la luz. 

4. ^Cual de las afirmaciones siguientes acerca del sabor es 
verdadera?. 

a. El sabor dulce es una medida de la concentracion de iones de 
hidrogeno en la comida. 

b. Los iones sodio de los alimentos pueden despolarizar 
directamente ciertas celulas del gusto. 



c. Todos los compuestos de sabor amargo tienen una estructura 
quimica similar. 

d. Los receptores de membrana estan implicados en la detection 
de acidos. 

5. En las celulas musculares, las moleculas de miosina continuan 
moviendose a lo largo de las moleculas de actina mientras: 

a. El ATP este presente y la troponina no se haya unido a los 
iones Ca 2+ . 

b. El ADP este presente y se libere tropomiosina de las reservas 
intracelulares. 

c. El ADP este presente y la ACh intracelular este alta. 

d. El ATP este presente y el Ca 2+ intracelular este alto. 

6. <;Cual de los siguientes es crftico para la funcion de los 
exoesqueletos, endoesqueletos e hidroesqueletos? 

a. Los musculos interaccionan con el esqueleto en grupos 
antagonistas. 

b. Los musculos se adhieren a uno de estos tipos de esqueleto 
mediante los tendones. 

c. Los musculos extienden las articulaciones empujandolas. 

d. Se extienden segmentos del cuerpo o los miembros cuando 
las parejas de musculos se relajan al umsono. 

b *9 •£ b •£ •£ % \ :sBjS3tids3^[ 



O Comprueba tu aprendizaje 

1. Describe como un sonido, una luz y un olor se convierten en un 
cambio en el patron de los potenciales de accion de una celula 
sensorial. ^Como sabe el cerebro que sentido es cual cuando los 
potenciales de accion llegan a el? 

2. Da tres ejemplos de como las capacidades sensoriales de un 
animal se correlacionan con su habitat o metodo de encontrar 
alimento y pareja. 

3. <:C6mo afecto el descubrimiento de los genes receptores del olor 
a nuestra comprension de como funciona el sentido del olfato? 

4. Dibuja una celula pilosa y explica como el movimiento y flexion 
de los estereocilios produce un cambio en el potencial de 
membrana. 
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5. Los cientificos suelen pensar que una «buena hipotesis» se puede 
razonar, demostrar, e inspira mayor investigation en ese campo. 
Utilizando estos criterios, <;era la hipotesis de Dalton acerca de la 
vision de color una buena hipotesis? ^Era correcta? 

6. <:C6mo la observacion de la estructura del sarcomere inspiro el 
modelo de contraccion muscular de los filamentos deslizantes? 
Explica por que la observacion de que las celulas musculares 
contienen muchas mitocondrias y mucho reticulo endoplasmico 
liso resulto ser logica una vez se hubo comprendido el 
mecanismo molecular de la contraccion muscular. 



O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. La miastenia grave es una enfermedad que se desarrolla en los 
seres humanos cuando el sistema inmune produce protemas que 
se unen a los receptores de acetilcolina (ACh) en los musculos. El 
primer smtoma de miastenia grave es una debilidad muscular. 
^Por que? 

2. Las moscas comunes o domesticas tienen unas 800 omatidias o 
facetas en cada uno de sus ojos compuestos. Por el contrario, las 
libelulas tienen hasta 10.000 omatidias por ojo. Las moscas 
domesticas se alimentan lamiendo el material acuoso de los 
montones de excrementos o de los cadaveres en descomposicion, 
a los que localizan por el olor que desprenden. Las libelulas son 
depredadores aereos y cazan con la vista. Sugiere una hipotesis 
para explicar la diferencia en la estructura de sus ojos. ^Como 
probarfas tu hipotesis? 

3. Los musculos esqueleticos contienen dos tipos de celulas. Las 
fibras de contraccion lenta producen ATP mediante respiracion 
celular. Son de color rojizo porque tienen una alta concentracion 
de mioglobina, una protema que proporciona oxfgeno a las 
cadenas de transporte de electrones durante la respiracion 
celular. Las fibras de contraccion lenta soportan el ejercicio de 
resistencia. Por el contrario, las fibras de contraccion rapida 
producen ATP principalmente mediante la fermentation. No 
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tienen grandes cantidades de mioglobina y presentan un color 
claro. Soportan una contraccion extremadamente veloz pero se 
cansan rapidamente. Los polios, pavos y otras aves que viven en 
el suelo pueden correr grandes distancias pero escapan de los 
depredadores volando en tramos cortos y muy rapidos. 
Basandote en estas observaciones, explica su distribution de 
«carne roja» y «carne blanca». La mayoria de las demas aves no 
tiene carne blanca, <por que? 

4. Cuando miran las estrellas de luz mas tenue a traves de un 
telescopio, los astronomos enfocan su mirada justo al lado del 
objeto. Asf, en vez de llegar a la fovea, la imagen de la estrella 
cae cerca de esta. Con esta tecnica, se pueden ver los objetos que 
tienen poca luz. Sin embargo, desaparecen si se les mira 
directamente. Explica que es lo que ocurre. 

En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • guias de estudio online y preguntas • mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 



UNIDAD 




FUNCIONAMIENTO DE LOS ANIMALES 



Sehales qufmicas 
de los animales 



CONCEPTOS CLAVE 

O Los animales utilizan al menos seis tipos 
principales de senales qufmicas. Las 
hormonas son senales qufmicas que estan 
presentes en pequena concentracion y 
viajan portodo el organismo actuando 
sobre las celulas diana. 

O La informacion de las senales hormonales 
ayuda a los animales a responder a los 
cambios ambientales,a desarrollarse 
durante la etapa embrionaria,a completar 
la maduracion sexual y a mantener la 
homeostasis. 

O La produccion de una hormona se regula 
de manera precisa por el sistema nervioso 
y porotras hormonas. 

O Algunas hormonas se unen a receptores 
dentro de las celulas diana y cambian la 
expresion genica.Otras hormonas se unen 
a receptores en la superficie celular y dan 
lugar a cambios en la activacion de 
protefnas. 




La espectacular transformacion que ocurre durante la metamorfosis de los insectos esta 
desencadenada por las senales qufmicas llamadas hormonas. 



El sistema nervioso de un animal envfa rapidos mensajes 
a localizaciones precisas del organismo en respuesta a 
imagenes, sonidos y otros estfmulos sensoriales. En mu- 
chos casos, estos mensajes dan lugar a contracciones muscula- 
res y movimiento. 

Sin embargo, conforme cambian las condiciones dentro y 
fuera de un animal, las celulas del sistema nervioso central 
(CNS) o las celulas de organos especializados que constituyen 
el sistema endocrino pueden desencadenar la liberacion de 
moleculas que producen respuestas a mas largo plazo en una 
amplia variedad de tejidos y organos. Se llama hormona a 
una senal qufmica que circula por los fluidos del organismo y 
afecta a celulas diana remotas. Mientras lees esto, un gran 
conjunto de hormonas viaja por tu sistema circulatorio. Estas 
moleculas regulan la maduracion de los espermatozoides o los 
ovulos en tu sistema reproductor, cambian la composition de 



la orina que se forma en tus rinones y controlan la liberacion 
de enzimas digestivas en tu tubo digestivo. Cuando eras mas 
joven, los cambios en las concentraciones de las hormonas 
dieron lugar a los llamativos cambios fisicos de la pubertad. 

O Las hormonas animales estan presentes en concentra- 
ciones extremadamente bajas, pero su efecto sobre las celulas 
diana es enorme. Al contrario que los potenciales de action, 
que son impulsos electricos con un efecto de corta duracion en 
una unica celula o en una pequena poblacion de celulas adya- 
centes, los mensajes que transportan las hormonas se reciben 
en muchas celulas diferentes y la duracion de su efecto es rela- 
tivamente prolongada. La combination de senales electricas y 
qufmicas permite a los animales coordinar las actividades de 
las celulas de todo el organismo. Es el mecanismo responsable 
del mantenimiento de billones de celulas en la unidad inte- 
grada que llamamos individuo. 
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El objetivo de este capftulo es explorar como funcionan las 
hormonas y otros tipos de senales quimicas en los animales. 
Se comenzara con una vision general de los sistemas de senali- 
zacion qufmica para lanzarnos despues a analizar como regu- 
lan las hormonas la actividad de las celulas diana. 

47.1 Senales celula-celula: 
una vision general 

Durante mas de un siglo, los biologos han estado explorando 
el funcionamiento de los mensajeros qufmicos en los anima- 
les. Una de las conclusiones fundamentales de este trabajo es 
que las senales quimicas encontradas en los animales tienen 
diversas estructuras y funciones. La Figura 47.1 resume como 
organizan los biologos la diversidad de las senales quimicas, 
dependiendo de donde se originan las moleculas y donde ac- 
tuan. Date cuenta de que en los nombres de la mayona de las 



Las senales autocrinas 

actuan sobre la misma 
celula que las secreta. 



Las senales paracrinas 

difunden localmente y 
actuan sobre celulas vecinas. 



Las senales endocrinas 

son hormonas transportadas 
de celula a celula por la sangre 
o por otros fluidos corporales. 



Los neurotransmisores 

difunden una pequeha 
distancia entre las neuronas. 



Las senales neuroendocrinas 

son liberadas por las neuronas 
pero se transportan por la sangre 
o por otros fluidos corporales 
y actuan sobre celulas remotas. 



Las feromonas 

se liberan en el medio 
ambiente y actuan sobre 
un individuo diferente. 




FIGURA 47.1 Hay seis categonas de senales quimicas en los 
animales. Las senales quimicas pueden clasificarse segun como se 
desplazan desde las celulas que las producen hasta las celulas diana 
que responden a ellas. 



categonas se utiliza la rafz griega crin, que significa «sepa- 
rado». Su uso capta algo esencial sobre la manera de actuar 
de las senales quimicas: las celulas las liberan y asf se separan 
de ellas. Hay seis categonas principales de senales quimicas: 

1. Las senales autocrinas (literalmente, «separadas de si mis- 
mas») actuan sobre la misma celula que las secreta. Las se- 
nales autocrinas mejor estudiadas son, quiza, las citocinas 
(«movedoras de celulas»). La funcion de la mayona de las 
citocinas es amplificar la respuesta celular a un estfmulo. 
Un ejemplo es la interleucina 2, sintetizada y liberada por 
un tipo de leucocitos llamados linfocitos T durante la lucha 
contra la infeccion. La interleucina 2 activa a los linfocitos 
T para ayudar a eliminar la infeccion. Tambien hace que 
los linfocitos se dividan repetidamente, produciendo mas 
linfocitos T para la defensa del huesped. 

2. Las senales paracrinas («separadas al lado») se difunden lo- 
calmente y actuan sobre celulas vecinas. Las citocinas pue- 
den actuar como senales paracrinas ademas de ser senales 
autocrinas, porque pueden desencadenar respuestas en otras 
celulas del sistema inmunologico. De hecho, es frecuente ob- 
servar que un unico mensajero qufmico actue de varias for- 
mas. Como ejemplo, considerense las moleculas producidas 
por tres poblaciones distintas de celulas situadas en una re- 
gion del pancreas llamada islotes de Langerhans. Las mole- 
culas denominadas insulina, glucagon y somatostatina ac- 
tuan como senales paracrinas sobre celulas pancreaticas 
proximas y hacen posible una respuesta estable y continua a 
la cambiante concentracion de glucosa en la sangre. Pero 
para controlar esta concentracion de glucosa actuan tam- 
bien como hormonas, es decir, sobre celulas diana remotas. 

3. Las senales endocrinas («separadas dentro») son hormo- 
nas, moleculas transportadas a celulas remotas por la san- 
gre o por otros fluidos corporales. Las celulas que produ- 
cen senales endocrinas pueden estar organizadas en 
organos discretos llamados glandulas o pueden estar es- 
parcidas entre las celulas de otros organos. 

4. Las senales neurales, introducidas en el Capftulo 45, son los 
mensajeros qufmicos llamados neurotransmisores. La serial 
neural puede ser muy rapida, porque los neurotransmisores 
tienen que difundir a traves de una distancia corta: la pe- 
quena brecha entre dos neuronas, llamada espacio sinaptico. 

5. Las senales neuroendocrinas («nervios-dentro-separadas») 
se consideran hormonas porque actuan sobre celulas remo- 
tas despues de ser liberadas por las neuronas, en lugar de 
actuar en la sinapsis contigua. La hormona antidiuretica 
(ADH; tambien llamada vasopresina), introducida en el Ca- 
pitulo 42, es un buen ejemplo. La ADH esta producida por 
neuronas que se originan en el hipotalamo, en el encefalo, 
pero la molecula actua sobre las celulas de los tubulos co- 
lectores renales para ayudar a regular la excrecion de agua. 

6. Las feromonas son senales que se liberan en el medio am- 
biente y que actuan sobre un individuo diferente. En los 
erizos de mar, insectos y muchas otras especies, las feromo- 
nas contribuyen a coordinar la reproduccion en machos y 
hembras o desempenan una funcion en su atraccion mutua. 
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(a) Ruta endocrina. 

i Estimulo 



(b) Ruta neuroendocrina. 

Estimulo 




FIGURA47.2 Las hormonas actuan 
por medio de tres rutas y se regulan por 
retroalimentacion negativa. 



Es importante advertir que estas seis clases de mensajeros 
qufmicos no coinciden con seis clases de moleculas estructu- 
ralmente distintas. Por ejemplo, las senales endocrinas encon- 
tradas en un organismo en particular pertenecen normalmente 
a varias familias de compuestos qufmicos, que varian desde 
los derivados de los aminoacidos hasta los lipidos. Y las mo- 
leculas de una familia particular, por ejemplo los peptidos o 
los lipidos llamados esteroides, pueden funcionar como sena- 
les endocrinas, autocrinas y paracrinas en el mismo individuo. 

La diversidad de tipos de senales qufmicas observada en los 
animales es impresionante. Sin embargo, este capftulo tratara 
principalmente las hormonas porque estan bien estudiadas y 
porque son particularmente importantes para comprender 
como funcionan los animales. Comencemos con una introduc- 
tion sobre como se producen y se reciben estas senales a larga 
distancia. 

Rutas de senalizacion hormonal 

En las plantas, las celulas sensoriales perciben cambios en el 
medio ambiente y envfan una senal hormonal que desenca- 
dena una respuesta apropiada en las celulas efectoras. Algu- 
nas hormonas animales se envfan tambien directamente desde 
las celulas endocrinas a las celulas efectoras en respuesta a un 
estimulo (Figura 47.2a). Pero normalmente, la transmision de 
una senal hormonal en los animales implica pasos adicionales. 

En muchos o en la mayona de los casos, la information 
sobre las condiciones externas o internas es captada por recep- 
tores y despues integrada por las neuronas del sistema nervioso 
central (CNS) antes de la produccion de la senal hormonal. Las 
neuronas del CNS responden con la smtesis y liberation de se- 
nales neuroendocrinas que o bien actuan sobre las celulas efec- 
toras directamente (Figura 47.2b), o bien, y con mayor fre- 
cuencia, estimulan las celulas del sistema endocrino. Las 
celulas endocrinas responden entonces produciendo una hor- 
mona: una senal endocrina que actua sobre las celulas efecto- 
ras y desencadena una respuesta apropiada (Figura 47.2c). 



Celula sensora 

Serial neural 
CNS 

Senal neuroendocrina 



Celula 
efectora 



(c) Ruta neuroendocrina-endocrina. 

i Estimulo 

Celula sensora 



Respuesta 




Celula endocrina 



Respuesta 



Los tres tipos de ruta de serialization (directa desde la ce- 
lula endocrina, directa desde el CNS y CNS-sistema endo- 
crino) estan regulados por retroalimentacion negativa o re- 
troinhibicion. Cuando se produce la retroalimentacion 
negativa, el producto de un proceso inhibe su produccion. En 
el caso de la ruta endocrina, la respuesta de las celulas efecto- 
ras ejerce un efecto sobre las celulas endocrinas, disminu- 
yendo la produccion de la hormona e inhibiendo la respuesta 
(Figura 47.2a). La respuesta de la celula efectora ejerce tam- 
bien un efecto inhibidor sobre las celulas que inician la ruta 
neuroendocrina y la neuroendocrina-endocrina. Un cambio en 
el input de estas celulas disminuye la produccion de la senal y 
reduce la respuesta (veanse Figuras 47.2b y 47.2c). La ruta de 
senalizacion neuroendocrina-endocrina emplea una capa adi- 
cional de regulation porque normalmente la senal endocrina 
inhibe tambien la produccion de la senal neuroendocrina (Fi- 
gura 47.2c). 

La retroinhibicion del sistema endocrino es analoga al con- 
trol de la temperatura por un termostato sensible al calor. Si 
la temperatura es demasiado elevada, el termostato envia una 
senal que apaga la caldera; si la temperatura es demasiado 
baja, el termostato envia una senal que enciende la caldera. El 
resultado es una temperatura ambiente constante. En la sena- 
lizacion hormonal, la retroinhibicion reduce la produccion de 
la hormona. Q Si entiendes este concepto, deberias ser capaz 
de explicar que partes de la analogia del termostato se corres- 
ponden con el input sensorial, el CNS, la serial celula-celula y 
la celula efectora de una ruta de senalizacion hormonal. De- 
berias tambien ser capaz de predecir lo que sucede cuando 
falla la retroinhibicion en una ruta de senalizacion hormonal. 
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Hipotalamo 

Hormona liberadora de la hormona 
de crecimiento: estimula la liberacion 
de GH por la hipofisis 

Hormona liberadora de corticotropina 
(CRH):estimula la liberacion de ACTH 
por la hipofisis 

Hormona liberadora de tirotropina o TSH: 

estimula la liberacion de TSH por la hipofisis 

Hormona liberadora de gonadotropina: 

estimula la liberacion de FSH y 
LH por la hipofisis 

Hormona antidiuretica (ADH): promueve 
la reabsorcion de H 2 0 por el rinon 

Oxitocina: induce el parto y la produccion 
de leche por las glandulas mamarias de 
las mujeres 

Tiroides 

Tiroxina: aumenta la tasa metabolica y 
el ritmo cardiaco; promueve el crecimiento 



Glandulas suprarrenales 

Epinefrina o adrenalina: produce muchos 
efectos relacionados con la respuesta 
inmediata al estres 

Cortisol: produce muchos efectos 
relacionados con la respuesta inmediata 
y tardia al estres 

aumenta la reabsorcion 
de Na + por el rihon 



Rihon 

Eritropoyetina (EPO): aumenta la sintesis 
de eritrocitos 

disminuye el nivel de Ca 2+ 

en la sangre 

Testfculo (en hombres) 

regula el desarrollo y 
mantenimiento de los caracteres sexuales 
secundarios en los hombres; otros efectos 




| Polipeptidos 

| Derivados de los aminoacidos 
Esteroides 

Hipofisis 

Hormona del crecimiento (GH): estimula 
el crecimiento 

Hormona adrenocorticotropa (ACTH): 

estimula la secrecion de glucocorticoides 
por las glandulas suprarrenales 

Hormona estimuladora del tiroides (TSH): 

estimula la secrecion de tiroxina por 
el tiroides 

Hormona estimuladora del foh'culo 
(FSH) y hormona luteinizante (LH): 

implicadas en la produccion de hormonas 
sexuales; regulan el ciclo menstrual en 
las mujeres 

Prolactina: estimula el crecimiento de 
las glandulas mamarias y la produccion 
de leche en las mujeres 



Glandula paratiroidea 

Hormona paratiroidea (PTH): 

aumenta el nivel de Ca 2+ en la sangre 



Pancreas (islotes de Langerhans) 

Insulina: disminuye el nivel de glucosa en 
la sangre 

Glucagon: aumenta el nivel de glucosa 
en la sangre 



Ovario (en mujeres) 

Estradiol: regula el desarrollo y 
mantenimiento de los caracteres sexuales 
secundarios en mujeres; otros efectos 

Progesterona: prepara el utero para la 
gestacion 



FIGURA 47.3 Vision general del sistema endocrino humano. Una lista parcial de las glandulas endocrinas y las 
hormonas presentes en los seres humanos.Podrian anadirse tambien a esta lista el corazon,el tubo digestive el tejido 
adiposo y muchos otros organos y celulas que producen hormonas. 

O EJERCICIO Escribe el significado de las siguientes raices de palabras junto a la hormona correspondiente: focus 
(«nacimiento»), insula («isla»), pro («antes»), lacto («leche»), epi («encima»), nephro («rin6n»), cortic («capa exterior» o 
«corteza»), erythryo («rojo»), poiesis («hacer»),/tvf/ («amarillo»). 



<?Cuales son los componentes del sistema 
endocrino? 

El sistema endocrino es el conjunto de celulas, tejidos y orga- 
nos responsables de la produccion y secrecion de las hormo- 
nas. Los organos que secretan las hormonas a la corriente 
sangmnea se llaman glandulas endocrinas. 

Los tejidos y organos que constituyen el sistema endocrino 
varian ampliamente de unos animales a otros. Por ejemplo, 
las neuronas que fabrican y secretan hormonas son particular- 
mente importantes en los insectos, donde regulan los ciclos de 
muda, la metamorfosis y otros procesos. Los salmones poseen 



una inusual glandula que secreta una hormona reguladora de 
la concentracion de calcio ionico. Y dentro de una misma es- 
pecie, la diversidad de componentes del sistema endocrino 
puede ser impresionante. Considerense, por ejemplo, las prin- 
cipals glandulas con funciones endocrinas de los seres huma- 
nos (Figura 47.3). 

El hipotalamo se encuentra en una profunda region en el 
interior del encefalo. 

La hipofisis se situa justo bajo el hipotalamo y presenta 
una region anterior y una region posterior claramente dife- 
renciadas. 
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• La glandula tiroidea esta situada en el cuello. 

• Las cuatro glandulas paratiroideas se encuentran embebi- 
das en la glandula tiroidea. 

• Los dos rihones estan colocados en la parte posterior de la 
cavidad abdominal. 

• Las dos glandulas suprarrenales se situan sobre los rino- 
nes y tienen una corteza exterior y una medula central. 

• El componente endocrino del pancreas se localiza en la 
parte anterior de la cavidad abdominal. 

Ambos ovarios (en las mujeres) y testkulos (en los hom- 
bres) se encuentran dentro de la cavidad pelvica y suspen- 
didos por debajo de ella, respectivamente. 

Aunque las glandulas endocrinas son una parte clave del 
sistema endocrino, en muchos casos las celulas que secretan 
las hormonas no se organizan en glandulas discretas. En lugar 
de ello, se localizan en otros organos. Por ejemplo, el intestino 
produce secretina, el corazon produce la hormona natriuretica 
atrial y las celulas del tejido adiposo producen leptina. La se- 
cretina estimula la porcion exocrina del pancreas, la hormona 
natriuretica atrial causa la excrecion de sal por el rinon y la 
leptina ayuda a regular la cantidad de grasa almacenada en el 
organismo. 

Finalmente, es importante advertir que no todas las glan- 
dulas del organismo son parte del sistema endocrino. Las 
glandulas exocrinas, a diferencia de las glandulas endocrinas, 
vierten sus secreciones a traves de conductos en otros espacios 
distintos del sistema circulatorio. La mayoria de las glandulas 



digestivas introducidas en el Capitulo 43 eran o bien glandu- 
las exocrinas, como las glandulas salivales, o bien glandulas 
mixtas endocrinas y exocrinas, como el pancreas. Las porcio- 
nes exocrinas del pancreas secretan enzimas digestivas a tra- 
ves de conductos que van al intestino. La porcion endocrina 
del pancreas esta constituida por las celulas de los islotes de 
Langerhans. En esta region del pancreas, hay grupos de celu- 
las que secretan insulina y glucagon directamente a la circula- 
tion sangumea. 

A primera vista, la diversidad de hormonas, glandulas y 
efectos puede parecer casi abrumadora, especialmente consi- 
derando que la Figura 43.7 representa solo un catalogo par- 
cial de una unica especie. Sin embargo, el cuadro general se 
simplifica en cierto modo si se considera que la rnayona de las 
hormonas animales pertenecen a una de estas tres familias es- 
tructurales principales: polipeptidos, derivados de los amino- 
acidos y esteroides. Examinemoslas mas de cerca. 

Caractensticas quimicas de las hormonas 

En la Figura 47.4 se ilustran las tres clases principales de com- 
puestos qmmicos que pueden actuar como hormonas en los 
animales: (1) polipeptidos, que son cadenas de aminoacidos 
unidos por enlaces peptidicos (vease Capitulo 3); (2) deriva- 
dos de los aminoacidos; y (3) esteroides, que son una familia 
de lipidos caracterizados por una estructura con cuatro anillos 
(vease Capitulo 6). La secretina producida en el intestino del- 
gado es un polipeptido; la adrenalina se sintentiza en la me- 
dula suprarrenal a partir del aminoacido tirosina; y el Cortisol 



Peptidos y polipeptidos 



Derivados de los aminoacidos 



Esteroides 



No liposoluble; se une 
a receptores de la superficie 
de las celulas diana 



Celula diana 



CH 9 OH 




La rnayona no son liposolubles; 
se unen a receptores de la 
superficie de las celulas diana 



Liposolubles; se 
unen a receptores 
en el interior de la 
celula diana 



is I Receptor 



FIGURA 47.4 La rnayona de las hormonas animales pertenecen a una de estas tres familias quimicas. 

O PREGUNTA La secretina y la adrenalina no son liposolubles y no atraviesan facilmente la membrana plasmatica. 
El Cortisol, en cambio, es liposoluble y se difunde a traves de la membrana plasmatica eficazmente. ^Corno se explica 
la diferencia en la liposolubilidad de estas moleculas atendiendo a su tamaho y carga? 
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se sintetiza en la corteza suprarrenal a partir del lfpido este- 
roide colesterol. 

Las hormonas polipeptfdicas, las hormonas derivadas de 
aminoacidos y las hormonas esteroides tienen similitudes y di- 
ferencias importantes. Todas las hormonas animales compar- 
ten varias caracterfsticas definitorias: 

• Todas las hormonas son compuestos organicos. 

• Todas las hormonas son secretadas por las celulas en que 
se sintetizan. 

• Todas las hormonas actuan sobre celulas diana distantes de 
sus puntos de origen. 

• Todas las hormonas estan presentes en concentraciones ex- 
tremadamente pequenas y sin embargo sus efectos son muy 
grandes. 

Para comprender este ultimo punto, considera la hormona 
de crecimiento (GH), tambien conocida como somatotropina. 
Varios investigadores habfan observado que las ratas y otros 
animales de laboratorio interrumpfan su crecimiento cuando 
se les extirpaba la hipofisis. Esta observacion llevo a la sos- 
pecha general de que la hipofisis produce una senal qufmica 
que promueve la division celular y otros aspectos del creci- 
miento. Un grupo de investigadores consiguio aislar un pep- 
tido a partir de hipofisis de vaca, inyectandolo despues en 
ratas de laboratorio y detectando un crecimiento rapida- 
mente acelerado. Cuando los investigadores inyectaron dia- 
riamente 0,01 mg de esta molecula durante nueve dfas en 
ratas que carecian de hipofisis, la amplitud de las placas de 
crecimiento en los huesos de las extremidades aumento en un 
50 por ciento y los animales incrementaron su peso en un pro- 
medio de 10 g en comparacion con ratas sin hipofisis que no 
recibieron tratamiento hormonal. Dicho de otro modo, la adi- 
cion de un total de 0,09 mg de hormona condujo a un au- 
mento de peso de 10.000 mg. Asimismo, 1 kg de tejido hipo- 
fisario de vaca produjo tan solo 0,04 g de hormona de 
crecimiento. La hormona supone solo cuatro milesimas del 
1 por ciento del peso de la hipofisis de la vaca. 

Dado que pequenas cantidades de hormonas esteroides, 
derivadas de aminoacidos y polipeptfdicas producen efectos 
muy grandes, <;en que se diferencian estos tres tipos de hormo- 
nas? La principal diferencia es que los esteroides son liposolu- 
bles, mientras que los peptidos y la mayoria de los derivados 
de los aminoacidos no lo son (vease Figura 47.4). Una impor- 
tante excepcion a esta norma es la tiroxina, que se produce en 
la glandula tiroidea. La tiroxina deriva del aminoacido tiro- 
sina pero es liposoluble. 

Las diferencias en solubilidad son importantes porque los 
esteroides y la tiroxina atraviesan la membrana plasmatica 
mucho mas facilmente que otros tipos de hormona. Para ejer- 
cer su efecto en la celula diana, todos los polipeptidos y la ma- 
yona de los derivados de aminoacidos se unen a un receptor 
sobre la superficie celular. Las hormonas liposolubles, por el 
contrario, pueden difundirse a traves de la membrana plasma- 
tica y unirse a receptores en el interior de la celula. Antes de 
explorar las consecuencias de esta diferencia con mas detalle, 
vamos a analizar como descubrieron los investigadores la se- 
lection de hormonas a qui introducida. 



iComo identifican los investigadores 
una hormona? 

La investigation de las hormonas animales comenzo de firme 
a comienzos del siglo xx con el descubrimiento de la secre- 
tins. Puede que recuerdes del Capftulo 43 que los investigado- 
res que estudiaban como se regula la secretion pancreatica ha- 
bfan cortado todos los nervios conectados con la parte 
superior del intestino delgado y el pancreas de un perro con el 
fin de examinar la hipotesis de que la secretion estaba estimu- 
lada por senales electricas. A continuation, los biologos ana- 
dieron una pequena cantidad de acido clorhfdrico (HC1) di- 
luido al intestino delgado, simulando el paso de material 
acido desde el estomago. Observaron que el pancreas secre- 
taba compuestos que neutralizaban el acido presente en el in- 
testino delgado (Figura 47.5). 

<:C6mo era posible que la estimulacion del intestino del- 
gado indujera una respuesta del pancreas? La respuesta no 
podfa estar mediada por el sistema nervioso, ya que todos los 
nervios conectados con el pancreas habfan sido cortados. Los 
biologos propusieron que un compuesto qufmico viajaba por 
la sangre desde el intestino delgado hasta el pancreas sena- 
lando la llegada de acido. Para comprobar esta hipotesis, los 
investigadores llevaron a cabo el experimento representado en 



PRUEBA DE QUE EXISTEN LAS HORMONAS 




1. Se cortan todos 
los nervios 
conectados con los 
organos digestivos. 



2. Se anade HCI 
diluido al intestino 
delgado (Simula 
la llegada de 
material desde 
el estomago). 



3. Poco tiempo 
despues, el 
pancreas secreta 
una solucion que 
neutraliza el acido. 



FIGURA 47.5 Evidencia experimental de que el intestino 
delgado envia una senal hormonal a las celulas del pancreas 
por la sangre. La suposicion clave fue que la unica forma que tenia 
el intestino delgado para comunicarse con el pancreas era una senal 
transportada por la sangre. 
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Experimento 



Pregunta: ^Se puede confirmar rigurosamente la 
hipotesis de la induccion hormonal de la secrecion 
pancreatica? 

Hipotesis: Un mensajero quimico del intestino delgado llega al 
pancreas por la circulacion sangufnea. 

Hipotesis nula: No existe un mensajero quimico transportado por 
la sangre desde el intestino delgado que actue sobre el pancreas. 



Diseno del experimento: 




Prediccion: El extracto liquido presente en la sangre hara que el 
pancreas secrete una solucion neutralizadora. 

Prediccion de la hipotesis nula: El extracto liquido presente 
en la sangre no hara que el pancreas secrete una solucion 
neutralizadora. 



Resultados: 

neutral iza^^^^ 



Conclusion: El extracto del intestino delgado 
contiene una hormona (secretina) que estimula 
al pancreas. 



FIGURA 47.6 Prueba experimental de que una hormona del 
intestino delgado llega a las celulas del pancreas por la sangre. 

Un trabajo posterior consiguio aislar la molecula secretina a partir 
de un extracto soluble del intestino. 

la Figura 47.6. Se inyecto un extracto del intestino delgado en 
los vasos sangumeos del cuello de un perro. Poco tiempo des- 
pues, los biologos observaron que el pancreas secretaba una 
solucion alcalina. Esta era una prueba evidente de que el ex- 
tracto del intestino delgado contema una hormona. Mas ade- 
lante, se aislo esta molecula y se le llamo secretina. 



Ademas de utilizar extractos Kquidos para identificar las 
hormonas, los biologos han analizado los resultados de la des- 
truction natural de los organos. Por ejemplo, la extirpation 
experimental de las glandulas suprarrenales en animales o la 
lesion de las glandulas suprarrenales de seres humanos por 
una hemorragia, un tumor o una infection desencadena la 
muerte asociada con niveles muy bajos de azucar en la sangre 
e hipotension arterial. La administration intravenosa de ex- 
tractos suprarrenales a animales que han perdido las glandu- 
las suprarrenales corrige estas anomalfas. Resultados como 
estos proporcionaron pruebas evidentes de que las hormonas 
secretadas por las glandulas suprarrenales ayudan a regular la 
concentracion de azucar en la sangre y la presion arterial. 

Sin embargo, verificar la asociacion entre una glandula o 
una hormona en particular y un efecto en el organismo es solo 
el primer paso necesario para comprender la accion de la hor- 
mona. Los investigadores consiguieron mayor information 
sobre la funcion de las senales qufmicas cuando pudieron dar 
un paso atras para examinar como el conjunto de hormonas 
que estaban clasificando ayudaba a los animales a permane- 
cer vivos y procrear. 

47.2 iQue hacen las hormonas? 

Al comienzo de este capitulo, lefste que las hormonas son 
mensajeros qufmicos. Si esto es asi, <;que «dicen» las hormo- 
nas? Un primer paso para responder esta pregunta es recono- 
cer que incluso un tipo unico de hormona puede ejercer una 
variedad de efectos distintos. Considera, por ejemplo, la tiro- 
xina. En los seres humanos, la tiroxina estimula el metabo- 
lismo y por tanto el consumo de oxfgeno en todo el orga- 
nismo. Pero tambien promueve el crecimiento, incrementa el 
ritmo cardiaco y estimula la smtesis de muchas macromolecu- 
las importantes. (El Cuadro 47.1 explora las implicaciones 
medicas de los defectos en la production de tiroxina.) Un se- 
gundo paso necesario para comprender lo que hacen las hor- 
monas es reconocer que varios tipos diferentes de hormonas 
pueden afectar al mismo aspecto de la fisiologfa. Por ejemplo, 
la concentracion sangumea de glucosa esta regulada por la in- 
sulina, el glucagon, la adrenalina y el Cortisol. 

Algunas hormonas tienen efectos extremadamente diver- 
sos, mientras que las funciones de otras hormonas parecen so- 
laparse. Estas observaciones comienzan a tener sentido 
cuando se contempla la accion hormonal en el contexto del 
organismo completo. Q Las hormonas coordinan las activi- 
dades de las celulas en respuesta a tres situaciones generales: 
(1) condiciones ambientales adversas; (2) crecimiento, desa- 
rrollo y reproduccion; y (3) homeostasis. Analicemos cada 
una por separado. 

£C6mo coordinan las hormonas la respuesta 
a los cambios ambientales? 

Las condiciones adversas o los estfmulos a los que responden 
las hormonas pueden ser simples o complejos. Las hormonas 
digestivas son un buen ejemplo de como funcionan las hormo- 
nas en circuitos simples de estfmulo y respuesta. Cuando el 
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material alimenticio acido pasa desde el estomago a la por- 
cion superior del intestino delgado, las celulas intestinales li- 
ber an secretina y colecistocinina en la sangre. Recuerda que la 
secretina induce la secrecion por el pancreas de una solucion 
alcalina que neutraliza el acido. La colecistocinina es una 
hormona que causa la secrecion, por el pancreas, de enzimas 
digestivas en el intestino delgado. La colecistocinina hace 
tambien que la vesfcula biliar vierta sales biliares dentro del 
intestino para emulsionar las grasas. De esta forma, las hor- 
monas digestivas senalan la llegada de comida y regulan la li- 
beracion de moleculas que ayudan a la digestion. <;Pero que 
ocurre con estimulos ambientales mas complejos? 

Respuesta inmediata al estres Cuando una persona se 

encuentra repentinamente en una situacion peligrosa o impre- 
decible, las hormonas participan en una respuesta a corto y a 
largo plazo. La reaction inmediata, llamada respuesta de 
lucha o huida, ocurre en conjuncion con la activation del sis- 
tema nervioso simpatico, que se describio en el Capitulo 45. 
Los nervios simpaticos preparan los organos para situaciones 
de estres. Si te persiguiera un oso grizzly, los potenciales de ac- 
tion de tus nervios simpaticos estimularian tu medula supra- 
rrenal e inducirfan la liberation de adrenalina, tambien cono- 
cida como epinefrina. (Las rafces griegas epi y nephron y las 
raices latinas ad y renal significan «encima del rinon»). 

Para entender esta respuesta, considerese el experimento 
representado en la Figura 47.7. Para determinar como afecta 
la adrenalina al organismo, se compararon los efectos de ad- 
ministrar a voluntarios una inyeccion de solucion salina y una 
de adrenalina. Los graficos del apartado «Resultados» de la 
figura muestran el radical aumento de la concentration san- 
guinea de acidos grasos y glucosa que acontece tras la inyec- 
cion de adrenalina. Los datos de la tabla confirman el aumen- 
to significativo del pulso cardiaco, la presion arterial y el 
consumo de oxfgeno por el cerebro. Asimismo, los volunta- 
rios describieron intensos sentimientos subjetivos de ansiedad 
y excitation. Otros experimentos mostraron que la adrenalina 
produce cambios drasticos en la distribution del flujo sangm- 
neo. Espetificamente, la respuesta de lucha o huida condi- 
ciona una redistribution de la sangre hacia el corazon, el cere- 
bro y los musculos y fuera de la piel y el sistema digestive La 
adrenalina tambien relaja el musculo liso y, por lo tanto, di- 
lata los vasos sangumeos, aumentando el aporte sangmneo a 
los tejidos diana. 

En conjunto, la respuesta a la adrenalina conduce a un 
estado de alerta intensificada y a un aumento del uso de 
energfa que prepara al organismo para una action rapida e 
intensa como puede ser la lucha o la huida. Mediante la co- 
ordination de las actividades de las celulas de muchos orga- 
nos y sistemas de todo el organismo, la adrenalina prepara 
al individuo para enfrentarse a una situacion de amenaza. 

Respuesta al estres prolongado Si alguna vez te has en- 

contrado en una situacion aguda de estres y has experimen- 
tado la respuesta de lucha o huida, puede que recuerdes que 
este estado es de corta duration. Una vez que la «oleada» de 
adrenalina se disipa, la mayoria de las personas se sienten ex- 
haustas y quieren descansar y comer. 



Experimento 



Pregunta: ^Como afecta la adrenalina al organismo? 

Hipotesis: La adrenalina participa en la respuesta de lucha o huida. 

Hipotesis nula: La adrenalina no participa en la respuesta de lucha 
o huida. 



Diseho del experimento: 

Control Adrenalina 

HO OH 



(Solucion 
salina) 




H— C — OH 
I 

H— C— H 
I 

N 
/ \ 
H CH 3 



Pulso cardiaco 

(puls/min) 

Presion arterial 

(promedio, mmHg) 

Consumo de O2 por el cerebro 

(cc O2/IOO g sangre/min) 



1. Se inyecta la solucion salina 
o la adrenalina a los voluntarios. 



2. Se documentan los cambios 
producidos en la concentracion 
sanguinea de acidos grasos y 
glucosa, el pulso cardiaco, 
la presion arterial y el consumo 
de oxfgeno por el cerebro. 



Control 


Adrenalina 


78,3 


89,6 


90,9 


108,7 


3,41 


4,16 



Prediccion: La adrenalina aumenta la concentracion sanguinea 

de acidos grasos y glucosa, el pulso cardiaco, la presion arterial 

y el consumo de oxfgeno por el cerebro con respecto a los controles. 

Prediccion de la hipotesis nula: No hay diferencias en el 
estado fisiologico de los individuos dependiendo de la molecula 
inyectada. 



Resultados: 
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Control Adrenalina 



80- 



Control Adrenalina 



Conclusion: La adrenalina causa un conjunto de 
cambios asociado con la respuesta de lucha o huida. 

FIGURA 47.7 £Que efecto tiene la adrenalina sobre el 
organismo? Cada punto de los graficos representa a un voluntario. 
Los datos de la tabla son valores promedio de siete voluntarios. 

<:Que ocurre si el estres continua y se convierte en una si- 
tuacion prolongada? No es raro que una persona experi- 
mente, a lo largo de su vida, periodos de inanicion o ayuno, 
angustia emocional dilatada en el tiempo o enfermedad cro- 
nica. <:C6mo ayudan las hormonas a los seres humanos y 
otros animales a enfrentarse a este estres prolongado? 

Los primeros estudios del estres a largo plazo en seres huma- 
nos aportaron indicios de que la hormona Cortisol, producida 
en la corteza suprarrenal, desempena una funcion. Se detecto un 
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Una mirada mas cercana a la tiroxina y a la glandula tiroidea 



La hormona tiroidea tiroxina es una hor- 
mona derivada de aminoacidos que se 
sintetiza a partir de la tirosina. La tiroxina 
es una molecula poco habitual, sin em- 
bargo, porque contiene cuatro atomos de 
yodo. Esta caracteristica inspiro su nom- 
bre alternative T 4 . Una hormona tiroidea 
estrechamente relacionada con la ante- 
rior y llamada triyodotironina, o T 3 , con- 
tiene tres atomos de yodo. 

En los mamiferos, la T 3 es la mas activa 
de las dos hormonas. Aunque la glandula 
tiroidea libera mucha mas T 4 que T 3 , las 
celulas del higado y otros organos con- 
vierten laT 4 enT 3 . 

El efecto principal de las hormonas ti- 
roideas sobre las celulas diana es un incre- 
mento del metabolismo celular. Las perso- 



nas que producen cantidades inadecua- 
das de hormonas tiroideas se encuentran 
aletargadas y no toleran el fri'o. En cambio, 
las personas que producen cantidades ex- 
cesivas deT 3 yT 4 se encuentran inquietas, 
excitables y son propensas a cambios en 
su estado de animo, pero sus reservas 
energeticas son limitadas y tienden a can- 
sarse facilmente.Se han relacionado otras 
patologias con problemas en los atomos 
de yodo incorporados en la T 3 y la T 4 : 

9 Cuando se liberan atomos de yodo ra- 
diactivo en el ambiente, como ocurrio 
durante el accidente de la central nu- 
clear de Chernobil en Ucrania, las per- 
sonas que viven en las proximidades 
adquieren una gran susceptibilidad a 



padecer cancer de tiroides. Esto ocurre 
porque el tiroides secuestra las mole- 
culas de yodo radiactivo y la radiacion 
puede danar el DNA convirtiendo a las 
celulas en cancerosas. 

Si hay una deficiencia de yodo en la 
dieta, la glandula tiroidea no puede 
producir suficiente T 3 y T 4 . Como resul- 
tado,se sobreestimula por accion de la 
hormona que controla la liberacion de 
T 3 yT 4 y puede hincharse despropor- 
cionadamente. La hinchazon produce 
el trastorno llamado bocio endemico. 
El bocio endemico es actualmente raro 
en muchas partes del mundo porque 
se dispone de sal enriquecida en yodo 
para el consumo humano. 



aumento de los niveles de Cortisol en pilotos de aviacion y miem- 
bros de la tripulacion durante viajes prolongados, deportistas 
que entrenaban para competiciones intensas, padres de ninos 
que recibfan tratamiento oncologico y estudiantes universitarios 
que preparaban los examenes finales. iQue hacen estas senales? 

La principal funcion del Cortisol durante el estres prolon- 
gado en seres humanos es asegurar la disponibilidad continua 
de glucosa para ser utilizada por el cerebro. Esta hormona 
mantiene la production de glucosa mediante la induction de 
la sintesis de las enzimas hepaticas que fabrican glucosa a par- 
tir de aminoacidos y otros precursores qmmicos. Tambien 
hace que el tejido adiposo (tejido graso) y los musculos en re- 
poso se hagan resistentes a los efectos de la insulina. Cuando 
no hay una situacion de estres, la insulina estimula a los adi- 
pocitos, o celulas grasas, y a las celulas musculares en reposo 
para que retiren glucosa de la sangre. Cuando el Cortisol hace 
que estas celulas sean resistentes a la insulina, el efecto resul- 
tante es reservar la glucosa para ser utilizada por el cerebro y 
los musculos activos, ninguno de los cuales depende de la in- 
sulina para estimular la captation de glucosa. La hormona 
promueve tambien la movilizacion desde el tejido adiposo de 
las principales moleculas energeticas del organismo, los acidos 
grasos, para que las utilicen el corazon y los musculos. Como 
consecuencia de su importancia en la regulacion de la glucosa 
sangumea, el Cortisol se considera un glucocorticoide. 

Sin embargo, la respuesta al estres prolongado paga un alto 
precio, como sabe cualquiera que haya sido victima de una le- 
sion o una enfermedad grave. Los glucocorticoides facilitan el 
suministro de aminoacidos para la sintesis de glucosa me- 
diante la degradation de las protemas contractiles del muscu- 
lo. La consiguiente perdida de masa muscular puede causar 
debilidad grave. Los glucocorticoides conservan tambien la 
glucosa retardando la cicatrization de las heridas e inhibiendo 
la respuesta inmunologica y la inflamatoria. Aunque estos 
procesos son costosos en terminos de utilization de energia, 



su inhibition hace que el organismo sea mas susceptible a la 
infection. El concepto general aqui es que la respuesta a largo 
plazo al estres es una concesion con la que el organismo no 
tiene mas remedio que transigir (vease Capitulo 41). Los re- 
querimientos energeticos del cerebro se satisfacen a expensas 
de los demas tejidos y organos. 

Resulta instructivo advertir que los glucocorticoides pue- 
den mediar la respuesta a condiciones ambientales adversas en 
especies distintas de la humana. Recuerda del Capitulo 42 que 
cuando el salmon pasa del agua dulce al agua salada, capta 
iones de sodio por difusion y pierde agua a traves de las bran- 
quias por osmosis. El salmon compensa este estres expulsando 
activamente sodio e iones cloruro fuera de las branquias. Un 
aumento de Cortisol induce la proliferation de las celulas aci- 
dofilas que realizan esta expulsion. La liberacion de Cortisol 
se produce conforme el salmon viaja corriente abajo hacia el 
oceano. Si no se produce esta liberacion de Cortisol, el salmon 
muere poco despues de llegar al mar. 

En resumen, las hormonas ayudan a regular la respuesta del 
organismo a los cambios ambientales, como ocurre en la res- 
puesta a corto y largo plazo del cuerpo humano frente al es- 
tres. La adrenalina y los glucocorticoides son ejemplos de mo- 
leculas que actuan como senal de alerta para celulas y tejidos 
frente a un estfmulo o cambio ambiental en particular. Sin em- 
bargo, otras hormonas tienen efectos radicalmente distintos. 

£C6mo dirigen las hormonas el proceso 
de desarrollo? 

En los animales, al igual que en las plantas, las hormonas de- 
sempenan un papel clave en la regulacion del crecimiento y 
del desarrollo. La hormona del crecimiento y las hormonas se- 
xuales, por ejemplo, desempenan una funcion crucial en la 
promocion de la division celular, el aumento general del ta- 
mano corporal y la diferenciacion sexual, conforme madura el 
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individuo. Asimismo, ciertas hormonas dirigen el desarrollo 
de celulas y tejidos concretos en encrucijadas criticas de la 
vida del individuo. <iQue hormonas participan en la regula- 
tion del desarrollo y cuales son sus efectos especfficos? 

Contestaremos esta pregunta explorando dos de los ejem- 
plos mas llamativos de control hormonal del desarrollo, la 
metamorfosis de los anfibios y la de los insectos, y exami- 
nando despues otros procesos de desarrollo afectados por la 
action hormonal. 

Papel de la T 3 en la metamorfosis de los anfibios Las 

ranas, los sapos y las salamandras reciben el nombre de anfi- 
bios («doble vida») por que en la mayoria de las especies los 
individuos jovenes viven en el agua y los adultos viven en tie- 
rra. El proceso de cambio seguido por un renacuajo acuatico 
inmaduro para madurar sexualmente y convertirse en una 
rana o sapo o salamandra terrestre es un ejemplo de meta- 
morfosis («cambiar-forma»; Figura 47.8). 

Dos series de experimentos complementarios, publicados 
en 1912 y 1916, establecieron que la metamorfosis de la rana 
depende de las hormonas tiroideas. Los investigadores consi- 
guieron inducir la metamorfosis en renacuajos de rana ali- 
mentandolos con tiroides de caballo molido; y pudieron pre- 
venir la metamorfosis mediante la extirpation quirurgica de 
las glandulas tiroideas de los renacuajos. Trabajos posteriores 
demostraron que la hormona tiroidea triyodotironina, o T 3 , 
es responsable de la mayona de los cambios observados en la 
metamorfosis, y que la T 3 se produce en respuesta a senales 
enviadas desde el cerebro, en forma de la hormona estimula- 
dora del tiroides producida en la hipofisis. 

En los anfibios jovenes, las celulas responden al aumento 
de los niveles de T 3 de una de estas tres maneras: 

1. Pueden comenzar a crecer y formar nuevas estructuras, 
tales como las piernas. 



2. Pueden morir, como les ocurre a las celulas que forman la 
cola del renacuajo. 

3. O pueden cambiar su estructura y funcion. Por ejemplo, los 
cambios de las celulas permiten la transformation de un in- 
testino largo, especializado en la digestion de material ve- 
getal, en un intestino corto, especializado en la digestion de 
insectos y presas. En el higado, las celulas responden a la 
T 3 mediante la fabrication de las enzimas necesarias para 
excretar urea en lugar de amoniaco. 

O Debenas ser capaz de sugerir una hipotesis que explique 
por que celulas diferentes pueden responder a la misma hor- 
mona de formas distintas. 

Algunos observadores argumentan que la funcion de la T 3 en 
la metamorfosis de los anfibios es el ejemplo mas espectacular 
de la regulation hormonal del desarrollo y de como una pe- 
quena concentration de una senal celula-celula puede desenca- 
denar cambios radicales en los animales. Otros consideran que 
la T 3 de la rana no tiene ni punto de comparacion con la funcion 
desempenada por la ecdisona en la metamorfosis de los insectos. 

Las interacciones hormonales regulan la metamorfo- 
sis de los insectos En el Capitulo 32 se introdujeron los 
dos patrones principales de transition joven-adulto de los in- 
sectos, la metamorfosis de los hemimetabolos y la de los holo- 
metabolos. Puede que recuerdes que en la metamorfosis de los 
hemimetabolos, los individuos jovenes se llaman ninfas. Pare- 
cen adultos en miniatura, viven en habitats similares y comen 
alimentos similares. Pero los individuos jovenes de los holo- 
metabolos se llaman larvas. Su apariencia es distinta de la de 
los adultos, viven en habitats diferentes y comen diferente. 

Las larvas experimentan una serie de mudas durante las cua- 
les se desprenden de su viejo exoesqueleto, aumentan de ta- 
mano y producen un nuevo exoesqueleto. Sin embargo, trans- 




Rana joven (renacuajo) 


Locomocion 


Nada mediante movimientos del musculo de la cola 


Respiracion 


Intercambio gaseoso branquial, cutaneo y pulmonar 


Nutricion 


La mayona son herbivoros; tienen un largo intestino 
especializado en la digestion de algas y plantas 


Excrecion 


La mayona de los residuos nitrogenados se 
excretan en forma de amoniaco 



Locomocion Sin cola; caminan o saltan 

Respiracion Intercambio gaseoso transcutaneo y pulmonar 

Nutricion La mayona son carnivoros; tienen una gran boca 

o una lengua larga para capturar presas; un intestino 
corto especializado en la digestion de proteinas 

Excrecion La mayona de los desechos nitrogenados se 

excretan en forma de urea 

FIGURA 47.8 La metamorfosis de los anfibios es un proceso continuo. Cuando se inicia la metamorfosis en una rana, sapo o 
salamandra, el individuo permanece activo y alimentandose. La transicion desde el individuo joven al adulto es continua y gradual. 
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Larva Pupa Adulto 




FIGURA 47.9 La metamorfosis de los insectos ocurre durante un periodo de reposo. Cuando se inicia la 
metamorfosis en un insecto holometabolo,el individuo entra en un estado de reposo llamado pupa. 



currido un numero especffico de estos ciclos de muda de la 
etapa juvenil, secretan una cubierta dura llamada pupa. Dentro 
de la cubierta pupal, determinadas poblaciones de celulas lar- 
varias dan lugar a un organismo adulto completamente nuevo. 
El resto del organismo larvario se rechaza (Figura 47.9). 

Al igual que en los anfibios, la metamorfosis de los insectos 
se desencadena por una hormona cerebral. En los insectos, la 
metamorfosis depende de las interacciones de dos hormonas. 
Si la hormona juvenil (JH) esta presente a una concentracion 
elevada en la larva, el aumento subito de la hormona 20-hidro- 
xiecdisona, normalmente llamada ecdisona, induce el creci- 
miento de un individuo joven mediante un ciclo de muda. Pero 
si los niveles de JH son bajos, la ecdisona desencadena la me- 
tamorfosis y la transicion a la vida adulta y la madurez sexual. 

Otros ejemplos de como regulan las hormonas el desa- 
rrollo La metamorfosis de los anfibios y de la rana propor- 
ciona ejemplos particularmente espectaculares de como dirigen 
las hormonas el desarrollo animal. Pero las senales celula-celula 
a larga distancia tambien desempenan diversas funciones clave 
durante el desarrollo embrionario; con frecuencia dirigiendo 
cambios que se completan a lo largo de la vida. 

• Desarrollo embrionario temprano Los fenomenos iniciales 
del desarrollo dictaminan si los organos sexuales, o gona- 
das, del embrion seran masculinos (testfculos) o femeninos 
(ovarios). Este proceso se llama determination sexual prima- 
ria. En los mamfferos no depende de la accion hormonal. Sin 
embargo, una vez que los testfculos o los ovarios se han de- 
sarrollado, comienzan a producir hormonas especfficas del 
sexo correspondiente. En los seres humanos, los testfculos 
incipientes producen dos hormonas: una hormona esteroide 
llamada testosterona induce el desarrollo inicial del aparato 
reproductor masculino y una hormona polipeptfdica lla- 
mada sustancia inhibidora mulleriana inhibe el desarrollo 
del aparato reproductor femenino. El desarrollo del aparato 
reproductor femenino depende de la accion de la hormona 
esteroide estradiol, la cual se produce en los ovarios y perte- 
nece a la familia de moleculas llamadas estrogenos. 

Transicion del individuo joven al adulto Cuando los seres 
humanos alcanzan el inicio de la adolescencia, se producen 
aumentos repentinos en la concentracion de las hormonas 
sexuales que llevan a los cambios fisicos y emocionales aso- 
ciados con la pubertad. Estos cambios crean el fenotipo 



adulto y la capacidad de procrear. En los varones, el aumen- 
to en la concentracion de las hormonas sexuales conduce a 
cambios que incluyen el aumento del tamano del pene y los 
testfculos y el crecimiento de vello facial y corporal. En las 
mujeres, el aumento de la concentracion de estradiol con- 
duce al aumento del tamano de las mamas, el inicio de la 
menstruation y otros cambios. 

Adquisicion de la estatura adulta completa En los seres 
humanos y en otros mamfferos, los largos huesos de las ex- 
tremidades y las vertebras de la columna deben crecer para 
que el individuo alcance la altura propia del adulto. La 
hormona de crecimiento producida en la hipofisis regula 
los factores de crecimiento, senales que controlan el ciclo 
celular (vease Capftulo 11). La pubertad se asocia con una 
aceleracion del crecimiento porque el efecto de la hormona 
de crecimiento sobre el esqueleto aumenta por accion de 
las hormonas sexuales, cuya produccion se incrementa du- 
rante la adolescencia. Aunque la hormona de crecimiento y 
las hormonas sexuales siguen produciendose a lo largo de 
la vida, si bien en bajas concentraciones, el crecimiento 
oseo se detiene cuando la concentracion de hormonas se- 
xuales disminuye al final de la pubertad. 

• Actividad sexual ciclica o estacional La mayorfa de los ani- 
males con vida prolongada se reproducen en ciclos estacio- 
nales. En muchas especies, los cambios ambientales, como el 
aumento de las horas de luz y de la temperatura ambiente o 
el inicio de la estacion de las lluvias, desencadenan la libera- 
tion de las hormonas sexuales. El Capftulo 51 detalla como 
esta oleada de testosterona o estrogeno induce el desarrollo 
de rasgos estacionales como la receptividad sexual en la la- 
gartija hembra. Aunque los seres humanos no se aparean es- 
tacionalmente, las hormonas sexuales son esenciales para la 
regulacion de la produccion de esperma y del ciclo mens- 
trual. El Capftulo 48 explora estos procesos en detalle. 

Resumiendo, las hormonas desempenan funciones clave en 
el crecimiento y el desarrollo. La hormona del crecimiento es- 
timula el aumento del tamano global de los individuos jove- 
nes. Las hormonas sexuales coordinan las actividades de di- 
versos grupos de celulas y tejidos en tres etapas vitales crfticas: 

(1) el desarrollo de las estructuras sexuales de los embriones, 

(2) los cambios fisicos y emocionales de la pubertad, y (3) la 
regulacion de la actividad sexual del adulto. 
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£C6mo participan las hormonas 
en la homeostasis? 

En el Capitulo 41, se introdujo el concepto de homeostasis, el 
mantenimiento de condiciones ffsicas y quimicas constantes 
dentro del organismo. Recuerda que los sistemas homeostaticos 
dependen de (1) un receptor sensorial que monitoriza las condi- 
ciones con respecto a un valor preferido o valor de referencia; 
(2) un integrador que procesa la informacion del sensor; y (3) 
celulas efectoras que restablecen las condiciones de referencia. 
Con frecuencia, en los sistemas homeostaticos, los mensajes via- 
jan desde el integrador al efector en forma de hormonas. 

Ya se han introducido varias hormonas que actuan como 
mensajeros en los sistemas homeostaticos. Recuerda del Capf- 
tulo 42 que cuando un individuo se deshidrata, se sintetiza la 
hormona antidiuretica (ADH, tambien llamada vasopresina) 
en el hipotalamo y se libera desde la hipofisis. La ADH aumen- 
ta la permeabilidad al agua de los tubulos colectores del rinon. 
Como resultado, el agua de la orina se reabsorbe y se reserva. 
De esta manera, la ADH es un instrumento crucial para conse- 
guir la regulacion del equilibrio hidrico. Si se inhibe la accion 
de la ADH, la homeostasis fracasa y el individuo puede enfer- 
mar. Por ejemplo, el etanol de las bebidas alcoholicas inhibe la 
liberacion de la ADH por la hipofisis. Las personas que consu- 



men grandes cantidades de estas bebidas producen gran canti- 
dad de orina diluida. La perdida de agua resultante puede dar 
lugar a deshidratacion y nauseas (resaca). 

En el Capftulo 42 se describio tambien como se libera la al- 
dosterona desde la corteza suprarrenal cuando disminuyen las 
concentraciones ionicas en los fluidos corporales. Debido a 
que la aldosterona aumenta la reabsorcion de sodio en los tu- 
bulos distales del rinon, desempena una funcion clave en la 
homeostasis de las concentraciones de electrolitos y el volu- 
men general de los fluidos corporales. Las hormonas suprarre- 
nales con este efecto se llaman mineralocorticoides. 

Varias de las hormonas introducidas en la Figura 47.3 par- 
ticipan en los sistemas homeostaticos. Por ejemplo, el rinon y 
otros tejidos liberan eritropoyetina (EPO) cuando disminuyen 
los niveles de oxfgeno en sangre. La EPO actua para conseguir 
la homeostasis del oxfgeno mediante la estimulacion de la 
produccion de eritrocitos. A mayor numero de eritrocitos, 
mayor capacidad de transportar oxfgeno tiene la sangre. De 
esta forma, la EPO es un elemento esencial en el sistema de re- 
gulacion homeostatica de los niveles de oxfgeno en sangre. 

La Figura 47.10 proporciona un esquema del funciona- 
miento del sistema de regulacion homeostatica de la concen- 
tracion de calcio en sangre. La forma hormonalmente activa 
de la vitamina D se sintetiza en el rinon, y la hormona parati- 



Si el nivel de Ca 2+ es demasiado 
elevado... 




. las celulas del 
rinon sintetizan 
la forma 
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VITAMINA D 



Rinon 
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FIGURA 47.10 La accion de las hormonas mantiene la homeostasis. Las celulas parafoliculares de la glandula tiroidea 
y las celulas de las cuatro glandulas paratiroideas adyacentes captan los niveles de Ca 2+ y secretan hormonas en respuesta 
a las variaciones. Advierte que el CNS no participa en este sistema homeostatico. 

O EJERCICIO Dibuja un diagrama similar para ilustrar la accion de la EPO, la ADH, la aldosterona, o del glucagon y la 
insulina. (Pista: revisa la Figura 47.3.) 
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roidea (PTH) se produce en las glandulas paratiroideas. Estas 
dos hormonas funcionan en tandem para mantener la concen- 
tration de Ca 2+ en sangre proxima al punto de referenda, de 
forma semejante a como la insulina y el glucagon mantienen 
la concentration de glucosa sangufnea dentro del intervalo de 
normalidad (vease Capftulo 43). 

La importancia de las hormonas en los procesos homeosta- 
ticos llevo al descubrimiento de nuevas hormonas e inspiro el 
estudio de las causas de la obesidad en seres humanos. 

Homeostasis calorica Los animales sanos almacenan 
energfa para utilizarla durante los periodos de escasez de ali- 
mentos. Esta reserva de energfa se encuentra, normalmente, 
en forma de lfpidos llamados trigliceridos. El triglicerido es 

una molecula que permite almacenar energfa eficazmente por- 
que, cuando se oxidan sus tres subunidades de acido graso, se 
generan grandes cantidades de ATP (vease Capftulo 6). Aun- 
que las celulas musculares tambien contienen trigliceridos, la 
mayorfa se almacenan en los adipocitos. Incluso un varon del- 
gado de 70 kg almacena suficiente energfa en el tejido adiposo 
como para sobrevivir durante 30 dfas sin comer. 

Durante decadas los investigadores pensaron que la masa 
total de tejido adiposo variaba solo en respuesta a la ingesta 
de alimentos; es decir, que no dependfa de la regulation home- 
ostatica. Esta vision comenzo a cambiar en la decada de 1970, 
cuando los biologos iniciaron el estudio de la mutation de dos 
genes de raton llamados obese y diabetic. Los ratones homo- 
cigoticos para obese (ob/ob) y diabetic (db/db) consumen 
grandes cantidades de comida y se mueven mucho menos que 
los heterocigoticos o los del tipo salvaje. Asimismo, los homo- 
cigoticos padecen obesidad extrema (Figura 47.1 1 ). 

Para confirmar la hipotesis de que los productos de los 
genes obese y diabetic estan implicados en la funcion endo- 
crina, los investigadores utilizaron una tecnica experimental 
llamada parabiosis. La parabiosis se ha utilizado durante mas 
de 100 anos para determinar si los fenomenos fisiologicos 




FIGURA 47.1 1 En los ratones, las mutaciones del gen obese y 
diabetic pueden causar obesidad. Estos ratones pertenecen a la 
misma camada. El raton delgado es heterocigotico para el gen ob y 
el raton obeso es homocigotico. Los fenotipos de los ratones ob/ob 
y db Idb son indistinguibles. 

O PREGUNTA Supon que un raton es doblemente homocigotico 
{ob lob db /db). <;Sera su fenotipo igual al de los individuos 
homocigoticos simples o diferente? 



estan mediados por hormonas. Con esta tecnica, se unen qui- 
rurgicamente dos animales proximos en parentesco conec- 
tando mediante sutura la pelvis, los hombros y las paredes ab- 
dominales. Se cose entonces la piel de ambos animales por 
encima de la union quirurgica y se espera a que los parabion- 
tes recien creados se recuperen de la intervention. Al poco 
tiempo, se forman capilares entre la pareja parabiotica y se 
desarrolla un sistema circulatorio compartido que permite el 
paso de moleculas de vida media prolongada, como ciertas 
hormonas, entre los dos animales. Sin embargo, no permite el 
intercambio de moleculas que se metabolizan rapidamente, 
como la glucosa y los acidos grasos. Entre los dos animales, 
no crecen nervios nuevos. Como resultado, el uno puede in- 
fluir sobre el otro mediante senales endocrinas pero no me- 
diante senales electricas. Si la manipulation experimental de 
un animal produce un efecto sobre el otro, entonces el efecto 
esta mediado por una hormona. 

Los investigadores crearon parejas parabioticas entre rato- 
nes db/db, ob/ob y ratones normales (Figura 47.12). Cuando 
se emparejaba un animal db/db con un animal delgado o un 
animal ob/ob, el raton db/db continuaba comiendo y cre- 
ciendo, pero su pareja dejaba de comer, perdfa peso y morfa 
de aparente inanition. Pero cuando se emparejaban dos ani- 
males db/db, ambos comfan y crecfan, y no habfa diferencias 
entre ambos en cuanto a la supervivencia. En los parabiontes 
de un ob/ob con un animal delgado, los ratones ob/ob comfan 
menos y ganaban peso mas lentamente que los ob/ob empare- 
jados con otros ob/ob. No se observaron diferencias en la su- 
pervivencia de parabiontes formados por cualquier combina- 
tion de ob/ob y ratones delgados. 

Para interpretar estos resultados, los biologos plantearon 
la hipotesis de que los ratones producen una hormona de la 
saciedad: los ratones db/db carecfan del receptor necesario 
para que la hormona actuara sobre las celulas diana. Con- 
forme los ratones db/db engordaban, producfan mas hor- 
mona, sin ningun efecto. Este modelo explicaba por que la 
serial de los ratones db/db reducfa considerablemente la in- 
gesta de comida en sus companeros parabioticos, pero segufa 
sin tener efecto sobre el raton db/db. Se propuso que la hor- 
mona de la saciedad estaba codificada por el gen obese y que 
los ratones ob/ob no producen la hormona. Sin embargo, 
cuando forman parte de una pareja parabiotica, responden a 
la serial si esta es producida por un companero normal. Los 
dos genotipos producen el mismo fenotipo porque inactivan 
partes diferentes del mismo sistema de serialization hormonal. 

Este modelo supuso un cambio radical en la vision tradicio- 
nal del metabolismo de las grasas en los mamfferos. No se con- 
firmo hasta 1994, cuando se aislo el producto del gen obese, 
ahora llamado leptina, y se caracterizo el propio gen. La lep- 
tina es una hormona polipeptfdica secretada en la sangre por 
los adipocitos. La leptina ejerce su efecto mediante la interac- 
tion con un receptor especffico localizado en muchos tejidos, 
incluyendo areas del cerebro que controlan la conducta ali- 
mentaria. Como predice el modelo de la Figura 47.12, la ad- 
ministration de leptina corrige la obesidad de los ratones 
ob/ob (deficientes en leptina), pero no la de los db/db (deficien- 
tes en el receptor de la leptina). Sin embargo, como explica el 
Cuadro 47.2, las inyecciones de leptina no resultan utiles para 
la inmensa mayorfa de personas obesas. 
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Experimento 



Pregunta: ^Estan implicados los productos de los genes diabetic (db) y obese (ob) en la funcion endocrina? 



Hipotesis: Los productos de los genes estan implicados en la senalizacion hormonal que afecta al apetito y al nivel de actividad. 
Hipotesis nula: Los productos de los genes no estan implicados en la senalizacion hormonal. 



Diseho del experimento: 




"3 



? 



db I db Delgado db I db ob I ob ob I ob Delgado 

Emparejamiento parabiotico de ratones proximos en parentesco con genotipos diferentes, de forma que los productos transportados por la sangre 
pasen de un raton al otro. 



Prediccion: El fenotipo de al menos alguno de los ratones parabioticos cambiara. 

Prediccion de la hipotesis nula: No habra cambios en los fenotipos de los ratones parabioticos. 



Resultados: 

db I db Delgado 

\ Peso corporal \ Peso corporal 

\ Masa de tejido | Masa de tejido 
adiposo adiposo 

Muerte por inanicion 



dbldb oblob 

| Peso corporal \ Peso corporal 

| Masa de tejido | Masa de tejido 
adiposo adiposo 

Muerte por inanicion 



ob I ob Delgado 

\ Peso corporal { Peso corporal 

| Masa de tejido j Masa de tejido 

adiposo adiposo 



Conclusion: Los productos del gen diabetic y del gen obese estan implicados en la senalizacion hormonal que 
afecta al apetito y al nivel de actividad. 



Interpretacion: El gen obese codifica una hormona que reduce el apetito y aumenta la actividad en respuesta a 
un aumento de peso. El gen diabetic codifica el receptor de esta hormona. 



FIGURA 47.1 2 La parabiosis de ratones con obesidad genetica y de ratones delgados proporciona pruebas de que 
existe una «hormona de la saciedad». 



CUADRO 4 



£Esta causada la obesidad humana por la deficiencia en leptina? 



Inmediatamente despues del descubri- 
miento de la leptina, los investigadores 
comenzaron a probar la hipotesis de que 
podn'a utilizarse como un farmaco para 
tratar la obesidad humana. Por desgracia, 
se demostro rapidamente que casi todos 
los individuos obesos presentan niveles 
elevados de leptina; en consonancia con 
su mayor masa de tejido adiposo. La ad- 
ministracion de mas leptina a estos indi- 
viduos no produjo una perdida de peso 
significativa. 

En todo el mundo,se han identificado 
menos de 20 personas con una verdadera 
deficiencia genetica de leptina. Al igual 
que los ratones ob/ob, estos individuos 
ingieren grandes cantidades de comida y 



presentan obesidad grave. Debido a que 
en estos casos raros no se produce lep- 
tina, la obesidad puede curarse mediante 
la administracion de la hormona. 

Para explicar por que la gran mayoria 
de personas obesas no responde a los 
elevados niveles de leptina que presen- 
tan, los investigadores plantearon la hipo- 
tesis de que el efecto de la hormona 
sobre el cerebro disminuye por algun 
motive La identificacion del factor o fac- 
tores implicados en la disminucion de la 
respuesta normal a la leptina es actual- 
mente objeto de una intensa investiga- 
cion. ^Disminuye la respuesta cuando se 
ingiere un tipo especial de comida, o 
cuando las porciones son de mayor ta- 



mano, o cuando el ejercicio es insufi- 
ciente? Un hallazgo sorprendente es que 
los ratones sometidos a una dieta alta en 
grasas presentan una respuesta mucho 
mas debil ante la administracion de lep- 
tina que los ratones alimentados con una 
dieta normal. Este resultado respalda la 
hipotesis de que el aumento de la ingesta 
de comidas grasas perturba el sistema 
homeostatico humano de alguna forma. 
Si esto es asi, el aumento del contenido 
graso de la dieta no solo aumenta la in- 
gesta calorica sino que tambien bloquea 
la respuesta normal de disminucion del 
apetito, conduciendo a una ingesta exce- 
siva y obesidad. 
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Trabajos posteriores han demostrado que los niveles de 
leptina en sangre varian en proporcion a la masa total de te- 
jido adiposo. Por debajo de un cierto valor, disminuye tam- 
bien el nivel de leptina en sangre. El cerebro nota esta dismi- 
nucion del nivel de leptina, generando un aumento del apetito 
y una disminucion del gasto energetico. Esta respuesta esti- 
mula la ingesta y el restablecimiento del balance energetico. 
Cuando la ingesta es suficiente para restablecer los depositos 
de trigliceridos, los niveles del leptina aumentan. El resultado 
es la disminucion del apetito, el aumento del gasto energetico 
y la estabilizacion de la masa de tejido adiposo. Este es un 
claro ejemplo de consecucion de la homeostasis mediante el 
proceso llamado retroinhibicion. 

Comprueba si lo has entendido 



El hipotalamo y la hipofisis 

Los investigadores interesados en el control de la produccion 
hormonal centraron sus estudios en seguida en la hipofisis. 
Como muestra la Figura 47.13, la hipofisis esta localizada en 
la base del encefalo y se conecta directamente con la region 
llamada hipotalamo. Esta conexion ffsica entre el hipotalamo 
y la hipofisis es la base de la conexion entre el CNS y el sis- 
tema endocrine La hipofisis tiene dos segmentos separados: 
la hipofisis anterior y la hipofisis posterior. En 1930 un bio- 
logo demostro que las ratas de laboratorio exhiben varios sin- 
tomas debilitantes cuando se les extirpa la hipofisis. Los ani- 
males interrumpen su crecimiento y no pueden mantener una 
temperatura corporal normal. Asimismo, sus genitales, la 
glandula tiroidea y la corteza suprarrenal se atrofian. Como 
es de esperar, mueren tambien prematuramente. 

Estos experimentos sugieren que, ademas de secretar la 
hormona de crecimiento, la hipofisis secreta sustancias que 
actuan sobre las gonadas, el tiroides y las glandulas suprarre- 
nales. Basandose en esta observacion, se asigno a la hipofisis 
el apelativo de « glandula maestra». Trabajos posteriores con- 
firmaron que este apelativo es apropiado. La hipofisis secreta 
hormonas que regulan la produccion de una amplia variedad 
de otras hormonas. Como ejemplo, analicemos la hormona 
hipofisaria que actua sobre las glandulas suprarrenales. 

Control de la liberation de glucocorticoides Los tra- 
bajos iniciales en ratas proporcionaron indicios de que existe 
una molecula producida por la hipofisis que afecta a las 
glandulas suprarrenales. Esta molecula recibio el nombre de 
hormona adrenocorticotropa, o ACTH. (Adreno- hace refe- 
renda a las glandulas suprarrenales; -cortico- hace referen- 
da a la porcion exterior o corteza de la glandula; y -tropa 
significa que « afecta a la actividad de»). En 1943 se aislo y 



Si entiendes que... O 

• Las hormonas normalmente sirven para preparar 
al individuo para los cambios ambientales,dirigiendo 
su desarrollo y maduracion sexual o manteniendo 
la homeostasis. 

Deben'as ser capaz de... O 

Dar un ejemplo de una hormona que actue en cada uno de los 
fenomenos indicados anteriormente y describir para cada una: 

1 ) Como actua la molecula unica de tu ejemplo en diferentes 
celulas y tejidos. 

2) Como las distintas respuestas que se producen ante la 
misma situacion dan lugar a un conjunto coordinado de 
cambios. 

3) Como consigue el efecto general de la accion hormonal 
aumentar la probabilidad de que el individuo se reproduzca 
y sobreviva. 



47.3 £C6mo se regula la produccion 
de hormonas? 



La mayona de las hormonas se liberan en respuesta o bien a 
un fenomeno ambiental o bien a un mensaje procedente de un 
integrador de un sistema homeostatico. En ambos casos, el 
sistema nervioso puede desempenar un importante papel. Por 
ejemplo, los fenomenos ambientales que marcan el inicio de la 
estacion del celo o la presencia de un predador son percibidos 
por receptores sensoriales e interpretados por el cerebro. De 
modo similar, en la mayona de los sistemas homeostaticos, la 
integracion se produce en grupos de neuronas del sistema ner- 
vioso central (CNS), es decir, del encefalo y de la medula espi- 
nal (vease Capitulo 45). 

Basandonos en estas observaciones, la respuesta a la pre- 
gunta del tftulo de esta seccion es sencilla: en muchos casos, la 
produccion hormonal esta controlada directa o indirecta- 
mente por el sistema nervioso. Entonces, <;c6mo dirige el sis- 
tema nervioso al sistema endocrino? Para responder a esta 
pregunta, examinaremos como se regulan el Cortisol y la adre- 
nalina por el hipotalamo y la hipofisis. 




FIGURA 47.1 3 El hipotalamo y la hipofisis estan fisicamente 
conectados. La hipofisis tiene dos segmentos separados, conocidos 
como hipofisis anterior y posterior. 
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(a) Resultados de la inyeccion de ACTH en voluntaries. 



o 




(b) Resultados de la inyeccion de Cortisol en voluntaries. 




o u ' ' 

5 Antes de la inyeccion Despues de la inyeccion 

de Cortisol de Cortisol 

(c) Retroinhibicion de la ACTH por el Cortisol. 




FIGURA 47.14 La retroinhibicion de la liberacion de ACTH por 
el Cortisol, (a) La ACTH estimula la liberacion de Cortisol, (b) El 
Cortisol reduce la ACTH.(c) La interaccion entre Cortisol, ACTH y CRH 
es un ejemplo de retroinhibicion. 

O EJERCICIO iComo utilizan'as los datos del apartado (a) para 
disehar una prueba de la insuficiencia suprarrenal en humanos? 

caracterizo la ACTH. Los biologos que hicieron este trabajo 
confirmaron que la corteza suprarrenal secreta glucocorti- 
coides en respuesta a la ACTH liberada por la hipofisis. 
Como muestra la Figura 47.14a, cuando se inyecto ACTH a 
voluntarios, los niveles sangumeos de Cortisol se elevaron. 
Por tanto, la ACTH es una hormona reguladora. 

No mucho tiempo despues de que se aislara la ACTH, dos 
laboratories independientes demostraron simultaneamente 
que se libera en respuesta a una molecula producida por el hi- 
potalamo. En un principio, los investigadores llamaron a esta 
hormona factor de liberacion de corticotropina o CRF. Des- 
pues de anos de esfuerzos, un equipo diferente de investigado- 
res consiguio finalmente aislar el CRF. Se trata de un peptido 
de tan solo 41 aminoacidos, que ha sido rebautizado con el 
nombre de hormona liberadora de corticotropina (CRH). 



Cuando el hipotalamo libera la CRH, estimula a las celulas de 
la hipofisis anterior para que secreten ACTH en la sangre. 

<;Por que se regula la secrecion de glucocorticoides con dos 
hormonas, la CRH y la ACTH? La clave para responder a 
esta pregunta esta en reconocer que los propios glucocorticoi- 
des pueden inhibir la produccion de ACTH por la hipofisis. 
Como muestran los graficos de la Figura 47.14b, cuando se 
inyecta Cortisol a voluntarios, sus niveles de ACTH en sangre 
experimentan una acusada caida. El Cortisol inhibe tambien la 
liberacion de CRH por el hipotalamo. Por tanto, si los gluco- 
corticoides alcanzan niveles demasiado altos, los niveles de 
ACTH se reducen. El resultado es una retroalimentacion ne- 
gativa: la produccion de glucocorticoides disminuye y la con- 
centracion en sangre vuelve a la normalidad. Pero si el nivel 
de glucocorticoides baja demasiado, la concentracion de 
ACTH aumenta y se produce un incremento compensatorio 
en la produccion de glucocorticoides. 

La Figura 47.14c resume la relacion existente entre la 
CRH, la ACTH y el glucocorticoide Cortisol. La importancia 
de la retroalimentacion negativa en sus interacciones puede 
apreciarse mejor si se observa lo que sucede cuando falla. 
Ciertos tumores hipofisarios disminuyen la capacidad del Cor- 
tisol para inhibir la produccion de ACTH. Esto da lugar a una 
patologia conocida como enfermedad de Cushing, que se ca- 
racteriza por la presencia de niveles persistentemente elevados 
de ACTH y Cortisol en sangre. En esencia, la enfermedad de 
Cushing consiste en una respuesta desinhibida al estres, que 
produce un agotamiento progresivo de las reservas proteicas 
del organismo. En ausencia de tratamiento, es mortal. 

Si la retrorregulacion existente entre el Cortisol y la ACTH 
estabiliza los niveles sangumeos de Cortisol, <ique funcion 
tiene la CRH? En esencia, la CRH cambia la capacidad del 
Cortisol para inhibir la produccion de ACTH por la hipofisis. 
El aumento de la produccion de CRH por el hipotalamo es 
equivalente a elevar el lmiite de temperatura de un termostato; 
hace mas calor. En circunstancias habituales, la produccion de 
CRH por el hipotalamo varia a lo largo del dfa, alcanzandose 
el nivel mas alto a primeras horas de la manana. Como mues- 
tra la Figura 47.15, esto da lugar al correspondiente ciclo en 
la produccion de ACTH y en la concentracion de Cortisol 
en sangre. El pico en la concentracion de Cortisol en sangre 
que se produce por la manana coincide normalmente con el 
despertar y el inicio de las actividades del dfa, reservando la 
glucosa para ser utilizada por el cerebro. Los desagradables 
sfntomas del jet lag se deben a que el ciclo diario de Cortisol 
no esta sincronizado con la hora local durante un periodo de 
varios dfas despues de tu llegada a una nueva zona horaria. 

Basandose en esta observacion, tiene sentido describir el 
inicio de la respuesta al estres prolongado como un aumento 
sostenido de la produccion de CRH cuando los estfmulos 
que producen dolor o ansiedad se procesan en el cerebro. El 
aumento de la produccion de CRH hace que la concentracion 
en sangre de ACTH y Cortisol permanezca mas elevada a lo 
largo del dfa de lo que lo esta en ausencia de estres (vease Fi- 
gura 47.15). 

El eje hipotalamo-hipofisario: una vision general Seis 
decadas de investigacion han revelado que la relacion CRH- 
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FIGURA 47.1 5 La concentration sangumea de Cortisol sigue un 
ciclo diario. Los niveles sangui'neos de Cortisol son normalmente 
mas elevados a primera hora de la manana y disminuyen a ultima 
hora de la tarde noche. En circunstancias de estres, los niveles 
sangui'neos de Cortisol permanecen elevados todo el dia. 



ACTH-glucocorticoides es solo un ejemplo de una variedad 
de sistemas hormonales basados en la interaccion del hipota- 
lamo, la hipofisis y las glandulas o celulas diana. Como ilus- 
tra la Figura 47.16, el eje hipotalamo-hipofisiario incluye de 
hecho dos sistemas anatomicos distintos. La hipofisis anterior 
se desarrolla a partir de las celulas que recubren la boca y la 
garganta del embrion, mientras que la hipofisis posterior es 
una extension del encefalo. 

Las secciones posterior y anterior de la hipofisis reciben la 
influencia de diferentes poblaciones de neuronas del hipota- 
lamo. Estas poblaciones de neuronas hipotalamicas se llaman 
celulas neurosecretoras, porque son neuronas que sintetizan 
y liberan hormonas. La liberacion de hormonas por las celu- 
las del hipotalamo esta controlada por regiones del cerebro 
responsables de la integracion de la informacion procedente 
del ambiente externo o interno. Por ejemplo, la informacion 
sobre la cercama de un examen importante o una competicion 
deportiva puede desencadenar potenciales de accion que con- 
duzcan a la liberacion de CRH por las celulas neurosecretoras 
del hipotalamo. 



(a) Hipofisis posterior. 

in 



(b) Hipofisis anterior. 
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FIGURA 47.1 6 El hipotalamo y la hipofisis mantienen una estrecha interaccion. (a) Desde el punto de vista 
anatomico y del desarrollo, la hipofisis posterior es una extension del hipotalamo. Las celulas neurosecretoras del 
hipotalamo se extienden directamente dentro de la hipofisis posterior y secretan ADH (vasopresina) y oxitocina. 
(b) El hipotalamo y la hipofisis anterior se comunican de forma indirecta por medio de vasos sanguineos. Las hormonas 
producidas por las celulas neurosecretoras del hipotalamo viajan por la sangre a la hipofisis anterior, donde controlan la 
liberacion de hormonas hipofisarias. 

O PREGUNTA ^Cuales de estas hormonas actuan a traves de la ruta neuroendocrina? ^Cuales actuan a traves de la ruta 
neuroendocrina-endocrina? 
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Es importante advertir que la hipofisis anterior y la hipo- 
fisis posterior funcionan de forma diferente. Como indica la 
Figura 47.16a, la porcion posterior de la hipofisis es de 
hecho una extension del propio hipotalamo. Las celulas neu- 
rosecretoras que se proyectan desde el hipotalamo producen 
la ADH y la oxitocina, que se almacenan despues en la hipo- 
fisis posterior. 

Desde aquf, la ADH y la oxitocina se liberan en la circula- 
tion. Este es un ejemplo de la ruta neuroendocrina de accion 
hormonal. Recuerda que la ADH ayuda a la reabsorcion de 
agua por el rinon. La oxitocina ayuda a inducir el parto y a la 
produccion de leche en las hembras. 

Sin embargo, las celulas neurosecretoras del hipotalamo no 
se proyectan dentro de la porcion anterior de la hipofisis. 
Como ilustra la Figura 47.16b, el hipotalamo y la hipofisis 
anterior se conectan indirectamente por vasos sangumeos. 
<:Que ocurre cuando las celulas neurosecretoras del hipota- 
lamo secretan hormonas dentro de estos vasos sangumeos? En 
respuesta a la llegada de hormonas liberadoras estimulantes 
desde el hipotalamo, incluida la CRH y otras que aparecen en 
la Figura 47.3, la hipofisis anterior secreta hormonas que en- 
tran en la circulacion y actuan sobre tejidos o glandulas 
diana. Este es un ejemplo de la ruta neuroendocrina-endo- 
crina de accion hormonal. 

Entre las hormonas de la hipofisis anterior se encuentran la 
ACTH; la hormona estimuladora del folkulo (FSH) y la hor- 
mona luteinizante (LH), que estan implicadas en la produc- 
cion de hormonas sexuales y que regulan el ciclo menstrual; 
la GH; la prolactina, que estimula el crecimiento de la glan- 
dula mamaria y la produccion de leche; y la hormona estimu- 
lante del tiroides (TSH), que desencadena la produccion de 
hormonas tiroideas. Las hormonas inhibidoras hipotalamicas, 
por el contrario, interrumpen la secretion de determinadas 
hormonas hipofisarias. 

Entre estas hormonas hipofisarias se encuentran la soma- 
tostatina (tambien producida por el pancreas), que inhibe la 
produccion de GH, y la dopamina, tambien llamada hor- 
mona inhibidora de la prolactina (PIH), que limita la produc- 
cion de prolactina. 

En varios casos, la produccion de una hormona hipofisaria 
esta controlada por dos hormonas hipotalamicas, una estimu- 
ladora y una inhibidora. El hecho de que muchas de las hor- 
monas producidas por la hipofisis anterior estimulen la pro- 
duccion de otras hormonas justifico la designation de esta 
estructura como la glandula maestra. 

(Imb) ^^^^^^^^^^^^ en www.masteringbio.com 

Endocrine System Anatomy 

Resumiendo, las interacciones entre el hipotalamo y la hi- 
pofisis aportan un mecanismo clave para el control de la ac- 
cion hormonal por el CNS. El eje hipotalamo-hipofisario con- 
sists en dos sistemas anatomica y funcionalmente distintos. La 
hipofisis posterior se utiliza para el almacenamiento y libera- 
tion de hormonas producidas por las celulas neurosecretoras 
del hipotalamo; la hipofisis anterior se utiliza para la produc- 
cion y liberacion de hormonas bajo el control de las hormo- 
nas hipotalamicas. 



Control de la adrenalina por los nervios 
simpaticos 

Cuando los biologos analizan la interaction entre el sistema 
nervioso y el sistema endocrino para controlar la liberacion de 
la adrenalina, la distincion entre ambos sistemas comienza a 
difuminarse. La Section 47.2 introdujo la funcion hormonal 
de la adrenalina. Durante la respuesta de lucha o huida, los 
nervios simpaticos desencadenan la liberacion de adrenalina 
en la circulacion desde la medula suprarrenal. Pero ademas, 
algunos nervios simpaticos liberan la hormona relacionada, 
noradrenalina, directamente en las celulas diana. En efecto, el 
sistema nervioso libera un mensajero qufmico directamente en 
determinadas celulas mientras que el sistema endocrino envfa 
un mensajero similar secretandolo en la circulacion sangufnea. 
La adrenalina y la noradrenalina, que se distinguen solo por 
la presencia de un grupo metilo adicional en la adrenalina, 
pertenecen a la familia de moleculas llamadas catecolaminas. 

Las catecolaminas funcionan como neurotransmisores y 
como hormonas. Sin embargo, la fntima similitud funcional 
existente entre las hormonas y los neurotransmisores no ter- 
mina aquf. En algunos casos, el modo de accion de hormonas 
y neurotransmisores es similar. Para entender esta idea, recuer- 
dese del Capftulo 45 que los neurotransmisores ejercen dos 
tipos principales de efectos sobre las celulas diana. Todos los 
neurotransmisores desencadenan un potencial post sinaptico, 
que puede aumentar mas o menos la probabilidad de que la 
neurona post sinaptica libere un potencial de accion. Asi- 
mismo, determinados neurotransmisores pueden iniciar cam- 
bios en la expresion genica de las neuronas. En el Capftulo 45, 
se ilustro el efecto de los neurotransmisores sobre la transcrip- 
tion revisando los experimentos realizados con la liebre de 
mar Aplysia. La aplicacion repetida de la serotonina llevaba a 
la activacion genica y a cambios en el comportamiento de la si- 
napsis. Alterando la sinapsis de esta manera, los neurotransmi- 
sores desempenan un papel central en el aprendizaje y la me- 
moria. De modo similar, muchas hormonas ejercen sus efectos 
mediante la activacion de determinados genes en las celulas 
diana. El estudio de la activacion genica en respuesta a los neu- 
rotransmisores y a las hormonas es actualmente objeto de una 
intensa investigation en labor atorios de todo el mundo. 

Comprueba si lo has entendido 



Si entiendes que... o 

• Las concentraciones de las hormonas estan reguladas de 
manera precisa. 

Deberias ser capaz de... O 

1 ) Dibujar un esquema de las interacciones entre el 
hipotalamo y la hipofisis durante la respuesta al estres 
prolongado. 

2) Explicar como ocurre la retroalimentacion negativa en la 
produccion de ACTH. 

3) Explicar como interaccionan el sistema nervioso y el sistema 
endocrino durante la respuesta inmediata al estres. 
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47.4 £C6mo actuan las hormonas 
sobre las celulas diana? 

La clave para entender como actuan las hormonas sobre las 
celulas diana esta en considerar que algunas hormonas anima- 
les son liposolubles y atraviesan la membrana plasmatica fa- 
cilmente mientras que otras no (vease Figura 47.4). Mas espe- 
cfficamente, las hormonas esteroides son pequenos lipidos que 
entran en las celulas sin dificultad. Pero las hormonas peptidi- 
cas y polipeptfdicas y la mayona de las derivadas de amino- 
acidos no atraviesan la membrana plasmatica con facilidad, 
debido a su gran tamano y carga electrica. 

O Las diferencias en liposolubilidad de las hormonas son 
importantes porque determinan donde recibe la celula diana 
el mensaje qufmico. Los esteroides actuan con frecuencia den- 
tro de la celula, mientras que la mayona de los derivados de 
aminoacidos y todos los polipeptidos actuan en la superficie 
celular. Con el fin de explorar estas dos rutas de accion hor- 
monal diferentes, vamos a considerar como afectan el estro- 
geno y la adrenalina a las celulas diana. Tratandose de una 
hormona esteroide y una no esteroide, sirven como sistemas 
modelo de la accion hormonal. 

Hormonas esteroides y receptores intracelulares 

Los estrogenos son esteroides que dirigen el desarrollo de los 
caracteres sexuales secundarios femeninos en muchas especies 
animales. En seres humanos y otros mamfferos, el estrogeno 
mas importante es la molecula de estradiol (formalmente, 17 
^-estradiol). Debido a su importancia en la reproduccion hu- 
mana y de animales domesticos, el modo de accion del estra- 
diol se ha convertido en objeto de intensa investigacion du- 
rante mas de 50 anos. <;C6mo reciben las celulas diana la senal 
transportada por el estradiol? 

Identification del receptor de estrogenos En 1964 se 
dio un paso clave en la investigacion de como afectan las hor- 
monas a las celulas diana, cuando los biologos consiguieron 
aislar el receptor del estradiol en ratas de laboratorio. Como 
indica la Figura 47.17, los investigadores comenzaron mar- 
cando estradiol purificado con un isotopo radiactivo e inyec- 
tando una pequena cantidad en cinco ratas hembra adultas. 
Veinte minutos despues, los biologos extirparon el utero de 
cada rata y homogeneizaron el tejido. El utero, un saco mus- 
cular donde tiene lugar el desarrollo embrionario, es uno de 
los organos que cambia en respuesta a variaciones en las can- 
tidades de estradiol secretadas por el ovario. 

Despues de centrifugar, se separo la fraccion soluble de las 
celulas homogeneizadas y el pellet, colocando la primera en 
otro tubo de centrffuga que contema un gradiente de sacarosa. 
Como se explico en el Capftulo 7, la centrifugacion en gra- 
diente de densidad de sacarosa permite a los investigadores se- 
parar las moleculas por densidad. Cuando finalizo la centrifu- 
gacion, los biologos encontraron que la radiactividad se 
concentraba en una estrecha banda del tubo. La banda conte- 
ma estradiol radiactivo unido al receptor de estradiol. Cuando 
los investigadores purificaron la molecula del receptor, encon- 
traron que podia destruirse facilmente mediante tratamiento 
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FIGURA 47.1 7 Descubrimiento del receptor del estradiol. Si el 

estradiol radiactivo se une a su receptor en el utero, el complejo 
hormona-receptor deberia formar una banda aislada de 
radiactividad cuando se separan las moleculas de las celulas 
uterinas mediante centrifugacion. 



con proteasas. Como resultado, dedujeron que el receptor de 
estradiol era una protema. 

En experimentos posteriores se establecio que el receptor 
del estradiol esta localizado en el nucleo pero no se asocia con 
su membrana. Asimismo, el receptor se encuentra solo en los 
tejidos diana del estradiol, como el utero, el hipotalamo y la 
glandula mamaria. Este hallazgo aclaraba como actuan las 
hormonas sobre tejidos especfficos. Este es un punto crucial: 
las hormonas circulan por todo el cuerpo transportadas por la 
sangre, pero actuan solo en las celulas que expresan el recep- 
tor apropiado. Las celulas diana responden a determinadas 
hormonas porque contienen un receptor para esa hormona. 
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Posteriormente, los biologos descubrieron que el gen del 
receptor del estradiol es similar a los genes que codifican re- 
ceptores de los glucocorticoides, la testosterona y otros este- 
roides. Este resultado sugirio que todos los receptores de hor- 
monas esteroides estan relacionados y descienden de una 
molecula ancestral y que la union de cualquier hormona este- 
roide a su receptor puede afectar a la celula diana de una 
forma similar. 

Los biologos han encontrado la respuesta para algunas de 
las preguntas mas basicas sobre la naturaleza y localization 
del receptor de estradiol. <iQue sucede despues de que se 
forme el complejo hormona-receptor dentro del nucleo de una 
celula diana? 

Estudio de los cambios en la expresion genica Du- 
rante las decadas de 1970 y 1980, los trabajos realizados en 
varios laboratories sugirieron que, tras unirse a sus recepto- 
res, el estradiol y otras hormonas esteroides afectan a la trans- 
cription genica. Por ejemplo, los investigadores pudieron in- 
yectar estradiol y otras hormonas esteroides en animales de 
laboratorio y estudiar los cambios en el mRNA y las protei- 
nas producidas por las celulas diana. Estos datos demostraron 
que las hormonas esteroides pueden causar cambios conside- 
rables en la cantidad o en la distribucion temporal de la pro- 
duction de mRNA de un gran numero de genes. 

Se consiguio un importante dato sobre el mecanismo molecu- 
lar de la accion hormonal cuando los investigadores encontra- 
ron una region caracterfstica de union al DNA en el receptor 
de hormonas esteroides. La region contiene el dominio de 
union al DNA llamado dedo de cine. Trabajos posteriores de- 
mostraron que los dedos de cine se encuentran en todas las 
protemas de la familia de receptores de las hormonas esteroi- 
des. Para entender por que esta observation es significativa, 



recuerda del Capftulo 18 que los dominios de union al DNA 
son regiones de las protemas que entran en contacto ffsico con 
el DNA. La presencia de un dedo de cine en el receptor de es- 
tradiol indica que, una vez que el estradiol se une a el, puede 
afectar a la expresion genica uniendose directamente al DNA. 

En trabajos adicionales se confirmo que los complejos hor- 
mona esteroide-receptor se unen a sitios espeefficos del DNA, 
que recibieron el nombre de elementos de respuesta a hor- 
monas. Los elementos de respuesta a hormonas estan locali- 
zados en position 5' (upstream) respecto al inicio del gen 
diana. La expresion genica cambia cuando una protema regu- 
ladora, como el complejo hormona esteroide-receptor, se une 
al elemento de respuesta a hormonas del gen en cuestion. 

El modelo representado en la Figura 47.18 resume la teona 
actual sobre como afectan las hormonas esteroides a las celu- 
las diana. Cuando el estradiol, o cualquier otra hormona este- 
roide, entra en una celula diana, la hormona se une a su recep- 
tor (pasos 1 y 2 de la figura). La union causa un cambio 
conformacional en el receptor. En respuesta a ello, el complejo 
hormona-receptor se une al DNA junto con otras protemas 
necesarias para iniciar la transcripcion (paso 3), comenzando 
la expresion de genes espeefficos. Debido a que cada complejo 
hormona-receptor conduce a la production de muchas copias 
del producto genico, la senal de la hormona se amplifica 
(pasos 4 y 5). De esta forma, un pequeno numero de molecu- 
las de hormona produce un gran cambio en la actividad de las 
celulas y tejidos diana. 

Actualmente, la investigation de la accion hormonal este- 
roide se centra en (1) los detalles de como el complejo hor- 
mona-protema receptora interacciona con las otras protemas 
necesarias para iniciar la transcripcion genica, y (2) como se 
altera en el tiempo y en magnitud la expresion de los genes 
diana como consecuencia de las interacciones entre el com- 
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FIGURA 47.18 Las hormonas esteroidea se unen a los receptores dentro de las celulas y cambian la expresion genica. 

O EJERCICIO El tamoxifeno es un farmaco que bloquea los receptores del estrogeno en las celulas de tejido mamario. 
(El estrogeno estimula el crecimiento de las celulas mamarias, por lo que con frecuencia se prescribe tamoxifeno como 
tratamiento del cancer de mama). Ahade simbolos y marcas a este esquema ilustrando el mecanismo de accion del 
tamoxifeno y sus consecuencias. 
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plejo hormona-receptor y otras protemas reguladoras. Los in- 
vestigadores estan estudiando tambien el descubrimiento rela- 
tivamente reciente de que al menos algunos mamiferos, inclui- 
dos los seres humanos, tienen dos receptores distintos para el 
estradiol. Conforme continuan los experimentos, sera intere- 
sante ver si estos dos receptores desencadenan o no diferentes 
respuestas a la misma hormona. 

Hormonas que se unen a los receptores 
en la superficie celular 

La adrenalina, la noradrenalina y las hormonas polipeptidicas 
no son liposolubles. Para que estas moleculas afecten a una 
celula, tienen que unirse a receptores en su superficie. El men- 
sajero nunca entra en la celula diana, por lo que es necesario 
transducir su mensaje, cambiandolo a una forma que actue 
dentro de la celula. Recuerdese del Capftulo 8 que este feno- 
meno se conoce como transduction de senal. 

Con el fin de explorar como se produce la transduccion de 
la serial, examinemos primero la naturaleza de los receptores 
hormonales que residen en la membrana plasmatica. Despues 
podremos explorar la investigacion de las moleculas respon- 
sables de procesar el mensaje dentro de la celula. En ambos 
casos, utilizaremos la adrenalina como sistema modelo. 

Identification del receptor de la adrenalina En 1948 
un biologo publico los resultados de un exhaustivo conjunto 
de estudios sobre la actividad de la adrenalina en perros, 
gatos, ratas y conejos. Se observaron dos tipos de respuesta 
distintos dependiendo del tejido que se considerara. Para ex- 
plicar esta observacion, el investigador propuso que la adre- 
nalina se puede unir a dos receptores distintos. Llamo a estas 
protemas hipoteticas el receptor alfa y el receptor beta. 

Los trabajos posteriores con moleculas que bloquean los 
receptores de adrenalina confirmaron esta hipotesis. De 
hecho, los experimentos demostraron que hay dos tipos de re- 
ceptor alfa y dos tipos de receptor beta. En resumen, existen 
cuatro receptores distintos de la adrenalina. Cada tipo de re- 
ceptor se encuentra en un tipo de tejido diferente, induciendo 
cada uno una respuesta celular distinta. 

El descubrimiento de cuatro receptores de la adrenalina re- 
fuerza el concepto de la especificidad de tejido observada en 
los experimentos con el receptor del estradiol. Las hormonas 
se transmiten por todo el cuerpo, de forma similar a una senal 
de radio o television que se envfa por el aire. Sin embargo, su 
mensaje se recibe solo en celulas con receptores apropiados; al 
igual que la serial de radio o television se recibe solo con la an- 
tena apropiada. En el caso de la adrenalina, hay cuatro recep- 
tores distintos en lugar de solo uno. Como resultado, la 
misma hormona puede desencadenar diferentes efectos en ce- 
lulas diferentes. iQue sucede despues de que la adrenalina se 
une a uno de estos receptores? 

La transduccion de la senal y el papel de los segundos 

mensajeros La transduccion de la senal ocurre cuando un 
mensaje qufmico genera una respuesta dentro de la celula, ac- 
tuando sobre su superficie. En efecto, los receptores «leen» el 
mensaje que transporta una hormona y, por medio de una se- 
cuencia de acontecimientos, inician una respuesta apropiada 



(a) La fosforilasa cataliza la produccion de glucosa 
a partir de glucogeno. 




Glucogeno Glucogeno Glucosa 



(b) La fosforilasa se activa en respuesta a la adrenalina. 




Control Experimento 
(sin adrenalina) (adrenalina anadida) 



FIGURA 47.1 9 La adrenalina activa la enzima que cataliza la 
formation de glucosa a partir del glucogeno. (a) La fosforilasa se 
activa cuando una enzima le ahade un grupo fosfato. (b) Cuando se 
anade adrenalina a extractos de tejido hepatico libres de celulas, la 
cantidad de fosforilasa activada aumenta radicalmente. 

en la celula diana. La transduccion de senal es actualmente un 
area de investigacion excepcionalmente activa, y el estudio de 
la adrenalina ha producido datos fundamentales sobre como 
funciona el procesamiento a nivel molecular. 

Recuerdese de la Seccion 47.2 que uno de los principales 
efectos de la adrenalina es aumentar los niveles de glucosa en 
la sangre. Para entender como sucede esto, los biologos estu- 
diaron la fosforilasa. La fosforilasa es una enzima descubierta 
a mediados de la decada de 1940 por biologos que estudiaban 
la obtencion de moleculas de glucosa a partir del glucogeno. 
Como muestra la Figura 47.19a, la fosforilasa cataliza esta 
reaction. Los investigadores encontraron que la fosforilasa 
existe en forma activa e inactiva, y que la enzima cambia de 
un estado a otro cuando otra enzima la fosforila o desfosfo- 
rila. La fosforilasa fue la primera de muchas enzimas que de- 
mostro ser activada por la adicion de un grupo fosfato. 

En un laboratorio diferente, los investigadores continuaron 
estudiando estos resultados y explorando si la fosforilasa se ac- 
tivaba en respuesta a la adrenalina. Durante la respuesta de 
lucha o huida, la fuente principal de la glucosa que entra en la 
circulation es el glucogeno almacenado en el hfgado. ^Estimula 
la adrenalina la produccion de glucosa activando la fosforilasa 
de las celulas hepaticas donde se almacena el glucogeno? 

Para responder a esta pregunta, el grupo de investigacion 
diseno tecnicas para homogeneizar las celulas hepaticas y para 
estudiar la produccion de glucosa a partir del glucogeno in 
vitro: fuera de las celulas. Como muestra la Figura 47.19b, 
este grupo encontro que cuando anadian adrenalina al sistema 
libre de celulas, se activaban grandes cantidades de fosfori- 
lasa. Esta observacion sugeria que habfa algo en las celulas 
homogeneizadas que activaba la fosforilasa en respuesta a la 
presencia de adrenalina. Mediante la purification de los com- 
ponentes de las celulas homogeneizadas y su analisis en el sis- 
tema libre de celulas, los investigadores terminaron encon- 
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FIGURA 47.20 La quimica y la actividad de las celulas del 
musculo cardiaco cambian en respuesta a la adrenalina. Cuando 
se ahade adrenalina a las celulas del musculo cardiaco, se produce 
un rapido e intenso aumento de la concentracion intracelular de 
cAMP. Poco despues, la fuerza contractil de las fibras musculares 
experimenta un acusado aumento; algo mas tarde, la actividad de la 
fosforilasa aumenta significativamente. 

O EJERCICIO Dibuja una Imea en el grafico superior que muestre 
cual sen'a la concentracion de cAMP esperada si no desempehara 
ningun papel en la activacion de la fosforilasa. 



trando el ingrediente que activaba a la fosforilasa. Se trataba 
de una molecula llamada monofosfato cfclico de adenosina, o 
AMP cfclico (cAMP). 

La funcion del cAMP en la transduccion de la senal se con- 
firmo cuando los investigadores estudiaron los efectos de la 
adrenalina sobre la actividad del musculo cardiaco de la rata. 
Durante la respuesta de lucha o huida, el ritmo cardiaco y la 
fuerza contractil del corazon aumentan radicalmente, incre- 
mentando el gasto cardiaco. El gasto cardiaco es una medida 
de la eficacia de bombeo del corazon. Como muestran los gra- 
ficos de la Figura 47.20, poco despues del tratamiento de las 
celulas de musculo cardiaco con adrenalina (tiempo 0), se 
produce un llamativo aumento de los niveles de cAMP intra- 
celulares. Los investigadores confirmaron que la fuerza con- 
tractil de las celulas del musculo cardiaco aumentaba parale- 
lamente a la actividad de la fosforilasa en estas celulas. 

Con el fin de reflejar la importancia del cAMP en el inicio 
de estos efectos, los biologos se refirieron a el como un se- 



gundo mensajero. Recuerdese del Capftulo 8 que un segundo 
mensajero es una molecula de senalizacion no proteica que 
aumenta en concentracion dentro de la celula en respuesta a 
una senal recibida, una molecula que se une a la superficie. 
<:Que hace el cAMP? Trabajos posteriores han demostrado 
que el cAMP se une a una enzima llamada protema cinasa A 
dependiente de cAMP. Esta enzima responde fosforilando la 
fosforilasa cinasa, que entonces fosforila la fosforilasa. La sin- 
tesis de cAMP a partir de ATP en una reaction catalizada por 
la enzima adenilil ciclasa activa esta cadena de acontecimien- 
tos, llamada cascada de transduccion de senal. La adenilil ci- 
clasa se activa por una protema G (vease Capital o 8), que a su 
vez se activa cuando la adrenalina se une a su receptor. 

Con el fin de integrar todos estos detalles y reacciones, los 
investigadores propusieron el modelo de action de la adrena- 
lina representado en la Figura 47.21. Para el estudio de este 
modelo, resulta crucial comprender dos puntos: primero, el 
segundo mensajero cAMP transmite la senal desde la superfi- 
cie celular a la cascada de senalizacion. Segundo, los otros 
acontecimientos de la secuencia amplifican esta senal. Para 
entender este ultimo punto, debe considerarse que se ha esti- 
mado que la adenilil ciclasa cataliza la formacion de al menos 

MODELO DE ACCION DE LA ADRENALINA 



1. La adrenalina 
se une a su receptor. 



Adrenalina 




Transmision del 
mensaje desde 
la superficie 
celular 



La adenilil ciclasa 
activada cataliza 
la formacion de 
cAMP. 



4. Activacion de la cinasa A dependiente 
decAMP. 
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5. Activacion de la fosforilasa cinasa. 
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6. Activacion de la fosforilasa. 



7. Production de glucosa a partir 
de glucogeno. 



FIGURA 47.21 La adrenalina desencadena una cascada de 
transduccion de senal. 

O EJERCICIO Utilizando la informacion contenida en el texto, 
escribe la amplificacion aproximada que se produce desde 
el paso 3 hasta el 7. 
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100 moleculas de cAMP en respuesta al estfmulo producido 
por el complejo hormona-receptor. A su vez, cada una de estas 
moleculas de cAMP activa muchas moleculas de protema ci- 
nasa A dependiente de cAMP. Consiguientemente, cada mole- 
cula de protema cinasa activa muchas moleculas de fosforilasa 
cinasa, y asf sucesivamente. De esta forma, la union de solo 
una molecula de adrenalina puede desencadenar la liberacion 
de millones o incluso miles de millones de moleculas de glu- 
cosa. La amplificacion a traves de una cascada de transduc- 
tion de senal explica por que pequenas cantidades de hormo- 
nas pueden tener efectos tan grandes en un individuo. 

El modelo de la Figura 47.21 se inspiro en experimentos 
con el receptor de la adrenalina llamado receptor beta-1. Pero 
otros grupos demostraron que cuando la adrenalina se une a 
un receptor alfa-1, se produce una cascada de transduccion de 
serial completamente diferente. Tanto en este como en otros 
muchos sistemas de receptores, los iones calcio (Ca 2+ ) actuan 
como segundo mensajero en conjuncion con una molecula 11a- 
mada IP 3 . El diacilglicerol (DAG) y el 3', 5' GMP ciclico 
(cGMP) son tambien segundos mensajeros habituales en los 
sistemas de respuesta hormonal. 

Los investigadores estan cada vez mas impresionados con 
la diversidad y complejidad de las cascadas de transduccion 
de senal. Por ejemplo, las celulas diana que tienen la misma 
protema receptora pueden tener diferentes segundos mensaje- 
ros o sistemas enzimaticos. Como resultado, el mismo par 
hormona-receptor puede dar lugar a diferentes respuestas en 
diferentes celulas diana. Este matiz ayuda a explicar una de 
las observaciones mas fundamentales que se han hecho sobre 
las hormonas: que el mismo mensajero qmmico puede desen- 
cadenar diferentes respuestas en celulas de diferentes organos 
o en celulas en diferentes estadios de desarrollo. La razon es 
que las celulas contienen diferentes receptores, segundos men- 
sajeros, protemas cinasas y pasos de amplificacion. 

A pesar de su gran diversidad, los receptores y las cascadas 
de transduccion de senal sobre los que actuan las hormonas 



polipeptfdicas y derivadas de aminoacidos conducen a una 
respuesta comun: la activation de una protema o un conjunto 
de protemas especfficas, normalmente mediante fosforilacion. 
En contraste, las hormonas esteroides suelen ejercer su efecto 
mediante cambios en la expresion genica. Las hormonas este- 
roides activan factores de transcription que conducen a la 
produccion de nuevas protemas; las hormonas no esteroides 
desencadenan cascadas de transduccion de senal que activan 
protemas ya existentes. 

Comprueba si lo has entendido 



Si entiendes que... O 

• Las hormonas actuan sobre las celulas diana uniendose a 
receptores. 

• La respuesta a una hormona es especifica de tejido porque 
solo ciertas celulas contienen los receptores de 
determinadas hormonas. 

• Tras su formacion, los complejos hormona-receptor pueden 
unirse al DNA para inducir cambios en la expresion genica o 
bien activar la produccion de segundos mensajeros y 
cascadas de transduccion de senal que dan lugar a la 
fosforilacion de protemas ya existentes. 

Deberias ser capaz de... O 

1) Dibujar esquemas que resuman ambas secuencias de 
acontecimientos. 

2) Predecir como responderan esos sistemas a un cambio en la 
secuencia de DNA del elemento de respuesta a hormonas o 
en la enzima responsable de la produccion del segundo 
mensajero. 
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Hormone Actions on Target Cells 
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Repaso del capitulo 
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RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 



O Los animales utilizan al menos seis tipos principales de senales 
qmmicas. Las hormonas son senales qmmicas que estan presen- 
tes en pequenas concentraciones y viajan por todo el organismo 
para afectar a las celulas diana. 

Las hormonas son mensajeros qmmicos que se liberan por las 
neuronas o las celulas del sistema endocrino, circulan por la san- 
gre u otros fluidos corporales y desencadenan una respuesta en 
celulas diana distantes que contienen un receptor apropiado. Las 
hormonas tienen diversas estructuras qmmicas. La mayoria de las 
hormonas animales son polipeptidos, derivados de aminoacidos 
o esteroides. Aunque se producen en pequenas concentraciones, 
las hormonas ejercen grandes efectos porque activan la expresion 
genica o porque su mensaje se amplifica a traves de una cascada 
de transduccion de senal. 

Deberias ser capaz de explicar la relation entre las senales elec- 
tricas del sistema nervioso y las senales qmmicas de los sistemas 



nervioso y endocrino cuando se combinan para coordinar la res- 
puesta del organismo a los cambios ambientales. Q 
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Endocrine System Anatomy 

O La information de las senales hormonales ayuda a los animales a 
responder a los cambios ambientales, a desarrollarse durante la 
etapa embrionaria, a completar la maduracion sexual y a mante- 
ner la homeostasis. 

Junto con el sistema nervioso, las hormonas coordinan las activi- 
dades de diversas celulas y tejidos. Una sola hormona puede afec- 
tar a una amplia serie de celulas y tejidos e inducir una variedad 
de respuestas. 

La adrenalina y el Cortisol son ejemplos de hormonas que ayu- 
dan a los individuos a hacer frente a los cambios ambientales. 
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Estas hormonas activan las respuestas a corto y largo plazo al es- 
tres, desencadenan la respuesta de lucha o huida o inducen cam- 
bios que conservan la glucosa para que sea utilizada por el cerebro. 

El estradiol es un ejemplo de hormona que regula el desarrollo 
y la maduracion sexual. El estradiol estimula la formacion de los 
caracteres sexuales femeninos en el embrion humano y la madu- 
racion de estos tejidos en la adolescencia. 

Las hormonas participan en una amplia variedad de interaccio- 
nes homeostaticas. Por ejemplo, las hormonas estan implicadas 
en dirigir las celulas que modifican las concentraciones de glu- 
cosa, Na + , Ca 2+ , 0 2 , agua y otras moleculas en la sangre y el li- 
quido intersticial. La homeostasis de los depositos de trigliceridos 
esta tambien sujeta al control endocrino. 

Debenas ser capaz de explicar por que las senales electricas del 
sistema nervioso no son las responsables principales de la regula- 
tion de la respuesta a los cambios ambientales, el desarrollo em- 
brionario y sexual y la homeostasis. Q 

O La produccion de una hormona esta estrechamente regulada por 
el sistema nervioso y por otras hormonas. 

En muchos casos, los mensajeros qmmicos de la hipofisis anterior 
regulan la liberation de las hormonas. La hipofisis esta localizada 
cerca de la base del encefalo en los seres humanos y otros mamf- 
feros. Las hormonas liberadas en la region hipotalamica del ence- 
falo regulan las celulas secretoras de hormonas de la hipofisis an- 
terior. Por ejemplo, el cerebro responde al estres mantenido 
liberando la hormona hipotalamica CRH. La CRH activa la libe- 
racion de ACTH por la hipofisis, la cual estimula la produccion 
de Cortisol por las celulas de la corteza suprarrenal. Debido a que 
el Cortisol inhibe la produccion de ACTH y CRH, esta cadena de 
acontecimientos se regula por retroinhibicion. 

Debenas ser capaz de predecir las consecuencias de un fallo en 
la retroalimentacion negativa producido despues de la liberacion 
de CRH. O 



O Algunas hormonas se unen a los receptores dentro de las celulas 
diana y cambian la expresion genica. Otras hormonas se unen a 
los receptores en la superficie celular y producen cambios en la 
activation de proteinas. 

Las hormonas animales tienen dos modos basicos de accion. Las 
hormonas esteroides son liposolubles, atraviesan facilmente la 
membrana plasmatica y con frecuencia se unen a receptores den- 
tro de la celula. La mayorfa de las hormonas polipeptidicas y de- 
rivadas de aminoacidos no son liposolubles y se unen a recepto- 
res localizados en las membranas de las celulas diana. En ambos 
casos, la respuesta a una hormona es espetifica de tejido porque 
solo determinadas celulas expresan determinados receptores. 

La mayorfa de las hormonas esteroides actuan induciendo un 
cambio en la expresion genica. Los receptores de las hormonas 
esteroides estan estrechamente relacionados estructuralmente y 
tienen un dominio caracteristico de union al DNA. El complejo 
hormona-receptor se une a los elementos de respuesta a hormo- 
nas proximas al punto de inicio de uno o mas genes. En respuesta 
a ello, se activa o reprime la transcription de genes especfficos. 

Las hormonas polipeptidicas y derivadas de aminoacidos de- 
sencadenan una compleja secuencia de acontecimientos cuando 
se unen a un receptor en la membrana plasmatica. Estas cascadas 
de transduccion de senal inducen un cambio en la concentration 
de un segundo mensajero, como el cAMP, dentro de la celula 
diana. En muchos casos, el punto final del proceso es la activa- 
cion de una protefna diana mediante fosforilacion y un cambio 
radical en la actividad de la celula. 

Debenas ser capaz de explicar si una celula puede o no puede 
responder a mas de una hormona a la vez. Q 
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PREGUNTAS 



O Comprueba tus conocimientos 

1. Tanto la adrenalina como el Cortisol estan implicados en la 
respuesta del organismo al estres. ^En que se diferencian las dos 
moleculas? 

a. El Cortisol es un derivado de aminoacidos; la adrenalina es un 
esteroide. 

b. El Cortisol se une a receptores en la membrana plasmatica de 
la celula diana; la adrenalina se une a receptores en el interior 
de la celula diana. 

c. La adrenalina media la respuesta a corto plazo; el Cortisol 
media las respuestas a corto y largo plazo. 

d. El Cortisol controla la liberacion de adrenalina por las 
glandulas suprarrenales. 

2. ,;En que se diferencian las hormonas esteroides de las hormonas 
polipeptidicas y de la mayorfa de las hormonas derivadas de 
aminoacidos? 

a. Los esteroides son liposolubles y atraviesan con facilidad la 
membrana plasmatica. 

b. Las hormonas polipeptidicas y las derivadas de aminoacidos 
persisten mas en la circulation y por tanto amplifican mas las 
senales. 

c. Las hormonas polipeptidicas son las mas complejas 
estructuralmente e inducen cambios permanentes en las 
celulas diana. 

d. Solo las hormonas polipeptidicas y las esteroides se unen a 
receptores en la membrana plasmatica. 



3. iQue es la transduccion de senal? 

a. La union del complejo hormona esteroide-receptor al DNA. 

b. La liberacion de una hormona por la hipofisis anterior en 
respuesta a una hormona hipotalamica. 

c. La liberacion de una hormona por la hipofisis posterior en 
respuesta a potenciales de accion del hipotalamo. 

d. La produccion de un segundo mensajero qufmico dentro de 
una celula en respuesta a la union de una hormona en la 
superficie celular. 

4. ^Cual de los siguientes procesos del desarrollo no esta 
controlado por hormonas? 

a. El desarrollo inicial de gonadas masculinas y femeninas, poco 
despues de la fecundation. 

b. El crecimiento general. 

c. Los ciclos de muda de insectos y otros animales invertebrados. 

d. La metamorfosis de los insectos y otros animales 
invertebrados. 

5. <;Que es un elemento de respuesta a hormonas? 

a. Un receptor de una hormona esteroide. 

b. Un receptor de una hormona polipeptfdica. 

c. Un segmento de DNA al que se une un complejo hormona- 
receptor. 

d. Una enzima que se activa en respuesta a la union de una 
hormona y produce un segundo mensajero. 
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6. <; Cuando se produce retroinhibicion en los sistemas hormonales? 

a. Cuando la presencia de una hormona inhibe su liberacion. 

b. Cuando la presencia de una hormona estimula su liberacion. 

c. Cuando un segundo mensajero desencadena la fosforilacion 
de una protema inhibidora. 



d. Cuando una hormona del hipotalamo inhibe la liberacion de 
una hormona de la hipofisis anterior. 

•b *9 b 'c *|7 '£ iB "i b "J :sBjS3tids3^ 



O Comprueba tu aprendizaje 

1. Compara y contrasta las funciones de las senales electricas y las 
senales qmmicas en los animales. ^Como interaccionan el 
sistema nervioso y el sistema endocrino durante la respuesta de 
lucha o huida? iQue papel desempena el sistema nervioso 
durante el control hormonal de la homeostasis? 

2. Compara y contrasta los modos de accion de las hormonas 
esteroides y no esteroides. 

3. Con frecuencia, la hipofisis se designa como «glandula maestra». 
<:Por que? 
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4. <;Por que es importante la observacion de que una hormona 
puede unirse a mas de un tipo de receptor? 

5. Las hormonas estan presentes en pequenas concentraciones, pero 
tienen grandes efectos sobre las celulas diana y sobre el individuo 
en general. <;C6mo es esto posible? 

6. Compara y contrasta las respuestas a corto y largo plazo al 
estres en seres humanos. iQue hormonas estan implicadas? <;Por 
que resultan sus efectos logicos en terminos de maximizar la 
capacidad del individuo para sobrevivir a una situacion 
potencialmente letal? 



O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. Supon que durante un estudio anatomico detallado de un 
invertebrado marino has encontrado una estructura pequena 
previamente no descrita. ^Como confirmarfas la hipotesis de que 
la estructura es una glandula que libera una o mas hormonas? 

2. La cortisona es un glucocorticoide que inhibe la inflamacion y 
otros aspectos de la curacion de las heridas. La cortisona se ha 
utilizado para tratar a deportistas con lesiones articulares y 
personas con artritis. A corto plazo, la cortisona es 
extremadamente eficaz en la reduccion de la hinchazon y el 
dolor. A mas largo plazo, sin embargo, los medicos observaron 
que la administracion repetida de grandes dosis tenia efectos 
secundarios perjudiciales. ,:Cuales crees que son estos efectos? 
Explica tu razonamiento. 

3. Eres un medico que supervisa la recuperacion de un paciente tras 
la extirpacion quirurgica de la hipofisis posterior. Nombra una 
hormona que tendras que administrar a este paciente 
artificialmente. iQue sintoma(s) monitorizaras para valorar si la 
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dosificacion y distribucion en el tiempo de tus inyecciones tienen 
el efecto deseado? 

4. Supon que un investigador anuncia el descubrimiento de una 
hormona que afecta al metabolismo de las grasas en las ratas de 
laboratorio. Los datos preliminares indican que la hormona es un 
polipeptido de alrededor de 50 aminoacidos de longitud. ,:C6mo 
aislarias el receptor de esta hormona? Utilizando un cultivo in 
vitro de adipocitos, ^como confirmarfas la hipotesis de que la 
union de la hormona causa un cambio en un segundo mensajero? 

En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • guias de estudio online y preguntas • mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 



FUNCIONAMIENTO DE LOS ANIMALES 



UNIDAD 



Reproduction animal 





El trasero rojo e hinchado de esta Hamadryas baboon hembra indica que esta a punto de 
producir un ovulo y aceptara el cortejo y posible copulation con machos. Ella 
probablemente se aparee con varios machos antes de que el ovulo se fecunde. Este 
capitulo abordara un conjunto de cuestiones sobre la reproduction femenina, incluyendo 
como las hormonas controlan el ciclo reproductor femenino y las consecuencias del 
apareamiento multiple. 



CONCEPTOS CLAVE 

O Los aparatos reproductores de los animales 
son muy diversos. Muchos animales pueden 
cambiar de reproduction asexual a sexual. 
Cuando se realiza la reproduction sexual, la 
fecundation puede ser interna o externa, y 
el desarrollo embrionario puede llevarse a 
cabo dentro o fuera del cuerpo de la madre, 
dependiendo de la especie. 

O En los seres humanos,el aparato 

reproductor masculino esta formado por 
estructuras para la production y 
almacenamiento del espermaja smtesis de 
moleculas importantes encontradas en el 
semen, o el transporte y transmision del 
mismo. El aparato reproductor femenino 
esta formado por estructuras para producir 
los ovulos, recibir el esperma y alimentar al 
embrion durante el desarrollo primario. 

O En seres humanos, el ciclo menstrual esta 
regulado por las hormonas de la glandula 
pituitaria y los organos reproductores 
femeninos. Estas hormonas pueden 
interaccionar a traves de una 
retroalimentacion positiva o negativa.EI 
embarazo esta regulado por senales 
hormonales del embrion y los organos 
reproductores maternos. 



Todas las celulas, tejidos, organos y sistemas introduci- 
dos en la Unidad 8 existen por una razon: permiten 
que los animales sobrevivan el tiempo suficiente y 
reunan los recursos necesarios para reproducirse. La glan- 
dula rectal de los tiburones, las branquias de los peces, el 
axon gigante de los calamares, los sensores infrarrojos de la 
serpiente cascabel y las glandulas adrenales de los seres hu- 
manos son adaptaciones que ayudan a estos individuos a so- 
brevivir en entornos particulares, obtener energfa y producir 
crias. Explicado de otra manera, la descendencia es la razon 
por la que se producen todas las adaptaciones. La reproduc- 
cion es el objetivo inconsciente de todo lo que un animal 
hace. 



La evolucion por seleccion natural explica por que los ani- 
males se reproducen: el objetivo de este capitulo es explorar 
como se realiza la reproduccion. La Seccion 48.1 comienza con 
la introduccion sobre los ciclos de modo de reproduccion se- 
xual y asexual de los animales y explica como ambos modos se 
realizan a nivel celular. La Seccion 48.2 estudia la diversidad de 
formas en las que los animales completan la fecundacion una 
vez que los gametos se han formado. Las tres secciones finales 
se centran en la reproduccion de los mamfferos, utilizando a los 
seres humanos como organismo modelo. Se analizaran los or- 
ganos reproductores masculinos y femeninos, explorando 
como las hormonas controlan los cambios en esos organos, y 
por ultimo se describira el embarazo y el nacimiento humanos. 



O Concepto clave Information destacada O Para practicar 
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En el transcurso de las investigaciones sobre los mecanis- 
mos de reproduction celular y molecular, tambien tendremos 
en cuenta temas de interes practico de ultima hora. Entre estos 
temas, se trataran los peligros de las hormonas esteroides usa- 
das por los atletas y culturistas, y el reciente descenso espec- 
tacular del mdice de mortalidad materna al dar a luz. La com- 
prension y el control de los aparatos reproductores animales 
constituyen un asunto importante en la vida laboral de los 
medicos, veterinarios, granjeros, trabajadores del zoo y mu- 
chas otras profesiones relacionadas con la Biologfa. 

48.1 Reproduction asexual y sexual 

Varios capftulos anteriores han explicado la diferencia entre 
la reproduction sexual y la asexual. O La reproduction ase- 
xual se realiza sin la fusion de gametos. Normalmente se basa 
en la mitosis, y el resultado es una descendencia identica gene- 
ticamente a su progenitor. La reproduction sexual, por el con- 
trario, se basa en la meiosis y la fusion de gametos. Debido a 
la recombination genetica durante la meiosis y la fusion de los 
gametos haploides (normalmente de progenitores diferentes) 
durante la fecundation, la reproduction sexual tiene como re- 
sultado descendencia que difiere geneticamente de ambos pro- 
genitores. Primero, consideremos como los animales fabrican 
copias identicas de si mismos, y luego repasemos los mecanis- 
mos responsables de la reproduction sexual. 

£C6mo se realiza la reproduccion asexual? 

En miles de especies animales, los individuos pueden clo- 
narse a si mismos, es decir, producir grandes cantidades de 
copias identicas de si mismos de forma asexual. <iQue anima- 
les producen descendencia de forma asexual, y como se lleva 
a cabo la reproduccion asexual? La Figura 48.1 explica 
ambas cuestiones. La hidra de la Figura 48.1a se esta repro- 
duciendo por gemacion. Cuando se lleva a cabo la gema- 
cion, una cria empieza a formarse dentro del progenitor. La 
gemacion se completa cuando la cna, una version en minia- 
tura del progenitor, es liberada y empieza a crecer por su 
cuenta. La Figura 48.1b ilustra un platelminto realizando el 
proceso de fision, en el que un individuo simplemente se di- 
vide en dos o mas descendientes. En algunas poblaciones de 
la lagartija cola de latigo del oeste (Figura 48.1c), la repro- 
duccion se lleva a cabo unicamente por partenogenesis (li- 
teralmente «origen-virgen»), en la que los descendientes de 
la hembra se desarrollan sin haber sido fecundados. En la 
mayoria de los casos, los ovulos partenogeneticos se produ- 
cen por mitosis o por meiosis que se realiza sin intercambio 
o recombination, despues de que el numero de cromosomas 
se haya duplicado. En ambos casos, los descendientes son ge- 
neticamente identicos a la madre. Si una especie se reproduce 
exclusivamente por partenogenesis, no existen individuos 
machos. La partenogenesis se produce en gran numero de es- 
pecies, como los peces guppy, crustaceos y rotfferos, asf como 
en las lagartijas. 

Ademas, muchas especies animales a menudo cambian 
entre reproduccion sexual y asexual. <;Por que? 



(a) Gemacion en la hidra. (b) Fision de los platelmintos. 




(c) Partenogenesis de los reptiles. 




Ovulos producidos * 
por mitosis 



FIGURA 48.1 Los mecanismos de reproduccion asexual en 
animales son diversos. 



Cambio de modo reproductive: un caso concreto 

Dapbnia es un crustaceo que vive en habitats de agua dulce de 
todo el mundo. En un ano normal, Dapbnia produce solo des- 
cendientes hembras diploides durante la primavera y el ve- 
rano, por partenogenesis. Tal y como indica la Figura 48.2a, 
los ovulos producidos por partenogenesis se desarrollan en 
una estructura llamada marsupio. Estos se liberan cuando la 
hembra muda su exoesqueleto. 

A final de verano o principio de otono, sin embargo, mu- 
chas Dapbnia hembras empiezan a producir asexualmente 
ovulos no fecundados que forman tanto hembras como ma- 
chos. Una vez que los machos maduran, se lleva a cabo la re- 
produccion sexual: el esperma haploide (gametos masculinos) 
producido por meiosis en los machos fecunda los ovulos ha- 
ploides (gametos femeninos) que las hembras producen por 
meiosis. La fecundation es la fusion del esperma y el ovulo. 
Los ovulos fecundados se liberan en una cubierta duradera 
que cae al fondo del estanque o lago durante el invierno. En 
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(a) La Daphnia produce ovulos diploides asexualmente. 




Marsupio 
con ovulos 



(b) La reproduccion asexual es mas comun en poblaciones 
densas que en poblaciones pequenas. 




100 



Porcentaje de Daphnia hembras 
que se reproducer! sexualmente 



(c) <j,Que indicador medioambiental desencadena 
el cambio a reproduccion sexual? 
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FIGURA 48.2 En Daphnia, los indicadores medioambientales 
que provocan el cambio de reproduccion sexual a asexual. 

(a) Los ovulos diploides mostrados aqui tendran como resultado 
descendencia identica geneticamente a la madre.(b) Grafico 
explicativo de los porcentajes de Daphnia hembras que reproducen 
sexualmente y la densidad de Daphnia (a gran escala). (c) Se ha 
experimentado con varias condiciones medioambientales. El agua 
densa se tomo de los depositos que contienen poblaciones densas. 

O PREGUNTA ^Corno determinants cual es la molecula o 
moleculas que sirven para desencadenar la reproduccion sexual? 



la primavera, la descendencia producida sexualmente incuba 
y empiezan a reproducirse asexualmente. 

Los biologos intentan explicar observaciones como esta a 
dos niveles (veanse Capftulos 12 y 51). A un nivel mas impor- 
tante, la cuestion es como el comportamiento afecta al bienes- 
tar. Los investigadores suponen que la descendencia de Daph- 
nia estara en mejores condiciones al ano siguiente, ya que las 
circunstancias son propensas a ser diferentes, si son genetica- 
mente distintos a sus padres. Pero a un nivel mas proximo, la 
cuestion es explicar cual es el mecanismo responsable de la 
observacion. Por ejemplo, <ique indicacion desencadena el 
cambio en los modos de reproduccion de Daphnia? 

Durante decadas, la mayorfa de los investigadores asumfan 
que la duracion del dfa desencadenaba el cambio de sexual a 
asexual. La idea consistfa en que la disminucion de la dura- 
cion de los dfas a finales de verano u otono provocaba la pro- 
duction de machos y ovulos diploides. Entonces, en 1965 un 
grupo de biologos mostraron que la alta densidad de pobla- 
ciones tambien es un factor para provocar el cambio. Los in- 
vestigadores que llevaron Daphnia a los laboratories y man- 
tuvieron la duracion del dfa constante encontraron una 
correlacion entre la densidad de la poblacion y el porcentaje 
de hembras que se reproducen sexualmente (Figura 48.2b). 

En 1992, otro grupo de investigadores extendieron este re- 
sultado apuntando los aspectos espeefficos de la densidad del 
agua que afectan a los animales. Para llevar a cabo este trabajo, 
los biologos llevaron Daphnia a los laboratories y alteraron la 
duracion del dfa, la cantidad de alimentos disponible para los 
individuos, y la calidad del agua en cuestion. (Para variar la ca- 
lidad del agua, los investigadores usaron agua limpia o agua to- 
mada de depositos donde habfa gran cantidad de Daphnias.) 
Tal y como muestra la Figura 48.2c, los individuos en la pobla- 
cion estudiada cambiaron a la reproduccion sexual solo cuando 
estaban expuestos al agua de las poblaciones densas, existfa 
baja disponibilidad de alimentos y estaban expuestos a dfas 
cortos. En resumen, Daphnia necesita tres indicadores diferen- 
tes del entorno para cambiar a la reproduccion sexual. 

Sin embargo, estos experimentos no tratan la cuestion de por 
que Daphnia cambia de modo de reproduccion. <;Por que la re- 
produccion sexual se adapta a las condiciones adversas dictadas 
por densidad de poblacion, falta de alimentos y falta de luz en 
dfas cortos? La hipotesis mas plausible explica que, como con- 
secuencia de la descendencia geneticamente diversa de la repro- 
duccion sexual, al menos algunos seran mas capaces de sobrevi- 
vir cuando se produzca la incubacion de la siguiente primavera, 
que los que son geneticamente iguales por ser identicos los unos 
a los otros y a sus padres. Esta hipotesis es coherente con la in- 
vestigation explicada en el Capftulo 12. Quiza recuerdes que la 
reproduccion sexual en una especie de caracol se asocia con 
altos niveles de infection parasitaria. La idea general es que la 
descendencia geneticamente variable se adapta mejor a entornos 
con parasitos, enfermedades ffsicas degenerativas u otros tipos 
de cambios medioambientales. Q Si entiendes este concepto, 
deberfas ser capaz de predecir las condiciones en las que la re- 
produccion asexual constituye el unico metodo para tener des- 
cendencia. Tambien deberfas ser capaz de hablar sobre los cos- 
tes y beneficios de propagar cultivos de plantas como bananeras 
unicamente a traves de reproduccion asexual. 
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Sin embargo hasta el momento, la hipotesis basada en la 
variabilidad del entorno para la evolution de reproduction se- 
xual no se ha probado rigurosamente en Dapbnias. La inves- 
tigation sobre la importancia adaptativa del sexo de las espe- 
cies y otros organismos continua. 

Mecanismos de reproduction sexual: 
gametogenesis 

Las divisiones celulares mitoticas, meioticas y los procesos de 
desarrollo que tienen como resultado la production de game- 
tos masculinos o femeninos, o espermatozoides y ovulos, se 
llaman colectivamente gametogenesis (vease Capitulo 22). 
La aspermatogenesis es la formation de espermatozoides, y 
la ovogenesis es la formation de ovulos. En una gran mayo- 
ria de animales, la gametogenesis se produce en un organo se- 
xual o gonada.Las gonadas masculinas se llaman testkulos; 
las gonadas femeninas se llaman ovarios.Al principio del de- 
sarrollo, las celulas reproductoras llamadas celulas germinales 
penetran los testkulos y ovarios, y forman parte de las celulas 
diploides que realizaran la gametogenesis. 

La Figura 48.3 resume el proceso que se lleva a cabo du- 
rante la gametogenesis de los seres humanos. Es importante 
advertir que en las gonadas masculinas y femeninas, las celulas 



diploides llamadas espermatogonias y ovogametos, respecti- 
vamente, se dividen por mitosis. Algunas de estas celulas hijas 
continuan funcionando como espermatogonias u ovogonias; 
otras cambian para formar celulas especializadas destinadas a 
la production de gametos. En los machos, estas celulas espe- 
cializadas se llaman espermatocitos primarios. Estos realizan 
la meiosis I y producen dos espermatocitos secundarios, que 
realizan la meiosis II. El resultado es cuatro celulas haploides 
llamadas espermatidas. Cada espermatida haploide madura 
y se convierte en espermatozoide. La production de esperma- 
togonias y espermatocitos primarios se produce continua- 
mente durante la vida adulta. 

La gametogenesis en mujeres es completamente diferente. 
Las celulas especializadas producidas por las ovogonias se lla- 
man ovocitos primarios. Cuando estas celulas realizan la 
meiosis, solo uno de los cuatro productos haploides madura y 
se convierte en un ovulo. Las otras celulas producidas por 
meiosis en mujeres tienen una cantidad mfima de citoplasma 
y no maduran para convertirse en ovulos. La distribution del 
citoplasma es muy desigual en la division meiotica en las mu- 
jeres, por lo que las celulas mas pequenas se llaman corpuscu- 
los polares. (Recuerda que polar significa desigual o contrario). 
Ademas, la production de ovocitos primarios cesa temprano 
en el desarrollo de muchas especies; en los seres humanos, 
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FIGURA 48.3 Gametogenesis de los seres humanos. Durante la gametogenesis, las espermatogonias producen esperma 
y las ovogonias producen ovulos. 

O EJERCICIO En cada diagrama, etiqueta las celulas haploides y diploides. 
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cesa antes del nacimiento. Y en los seres humanos y muchos 
otros mamiferos, los ovocitos primarios entran en la profase 
de la meiosis I durante la embriogenesis, pero entonces paran 
el desarrollo durante un periodo de meses o anos. 
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Human Gametogenesis 

48.2 Fecundacion y desarrollo ovular 

La fecundacion es la union de un espermatozoide con un 
ovulo para formar un cigoto. El Capitulo 22 explicaba este 
proceso al describir como un espermatozoide contacta con un 
ovulo y atraviesa la membrana de este. En este tema se cen- 
traba la atencion en los mecanismos moleculares de la fecun- 
dacion, utilizando el erizo de mar como ejemplo. El objetivo 
de esta seccion es explicar la variedad de los mecanismos de 
fecundacion observados en los animales y explicar que pasa 
en los ovulos fecundados. ,;Por que los ovulos se liberan al en- 
torno pero en otras especies se guardan en el interior del 
cuerpo de la madre? Un contraste igual de asombroso se pro- 
duce en los modos de fecundacion. Q En muchas especies, los 
individuos liberan sus gametos al entorno para que se pro- 
duzca una fecundacion externa. En otros animales, los ma- 
chos depositan esperma en los aparatos reproductores de las 
hembras y se produce la fecundacion interna. 



comportamiento de cortejo parece mucho menos importante, 
o incluso ausente, en algunas especies como las almejas, los eri- 
zos de mar y los pepinos de mar. <;C6mo saben cuando liberar 
sus gametos los animales que no pueden ver a sus semejantes? 

Los investigadores han supuesto durante mucho tiempo 
que los mensajeros qufmicos llamados feromonas pueden 
estar implicados en la sincronizacion de la liberacion de los 
gametos. La idea es que cuando esta preparada para aparear- 
se, una estrella de mar liberara feromonas, que entonces de- 
sencadenara la liberacion de gametos de otro individuo. Sin 
embargo, recientemente han surgido datos que no respaldan 
esta teona. Por ejemplo, en una prueba reciente sobre la hipo- 
tesis de la feromona para la sincronizacion de la ovacion, los 
biologos mantienen dos grupos de pepinos de mar bajo condi- 
ciones normales de luz y temperatura durante 15 meses. En un 
tratamiento, los individuos se mantienen en tanques aislados; 
y en el otro, se mantienen con otros pepinos de mar. Los in- 
vestigadores liberan gametos durante el periodo normal de 
ovacion. Por el contrario, solo el 10 por ciento de los indivi- 
duos aislados liberan los gametos. 

Aunque estos datos sugieren que las feromonas pueden no 
estar implicadas en la coordination de la fecundacion externa 
en las estrellas de mar, no son definitivos. La mayoria de los 
biologos no se convenceran de que la hipotesis de la feromona 
es valida hasta que un mensajero qmmico se purifique y pueda 
demostrarse que induce a la ovacion en individuos aislados. 



Fecundacion externa 

La mayona de los animales que dependen de la fecundacion 
externa viven en entornos acuaticos. La correlation entre la 
fecundacion y los entornos acuaticos es logica, ya que los ga- 
metos y embriones deben protegerse de secarse. Si la fecunda- 
cion externa se produjese en entornos terrestres, los gametos 
o los cigotos resultantes podrian morir de disecacion. 

Otra observation general es que las especies con fecunda- 
cion externa tienden a producir un numero excepcional de ga- 
metos. Por ejemplo, una estrella de mar Asterias amurensis li- 
bera normalmente 100.000.000 ovulos al agua colindante 
durante la ovacion. Los machos liberan muchas veces el 
mismo numero de espermatozoides. La hipotesis mas plausi- 
ble para explicar este patron de conducta es la probabilidad 
de un espermatozoide y un ovulo de encontrarse en un oceano 
o lago es extremamente pequena a menos que haya un nu- 
mero extremamente grande de gametos. 

Si el esperma y los ovulos de diferentes individuos se deben 
liberar al entorno simultaneamente para que la fecundacion 
externa funcione, <;c6mo se coordina la liberacion de los game- 
tos? La respuesta tiene dos partes. La mayor parte de las inves- 
tigaciones hasta la fecha indican que la gametogenesis se pro- 
duce como respuesta a indicadores medioambientales como la 
duration de los dfas y temperaturas altas del agua. Estos resul- 
tados son logicos, ya que los indicadores senalan el momento 
favorable para la procreation. Pero, ,;que desencadena la libe- 
racion en si de los gametos? En los peces y otros animales 
acuaticos con ojos bien desarrollados y fecundacion externa, 
la ovacion es a menudo la culmination de un elaborado ritual 
de cortejo entre el macho y la hembra. Por el contrario, el 



Fecundacion interna y competition 
de espermatozoides 

La fecundacion interna se produce en la gran mayona de ani- 
males terrestres, asi como en un numero importante de anima- 
les acuaticos. La fecundacion interna se produce tras la copula- 
tion, en la cual los machos depositan el esperma directamente 
en el aparato reproductor femenino con la ayuda de un organo 
copulativo, normalmente llamado pene. De forma alternativa, 
los machos pueden almacenar su esperma en una estructura 
llamada espermatofora, y que entonces se traspasa al aparato 
reproductor femenino por el macho o la hembra. En algunas 
especies de salamandras, por ejemplo, el macho situa la esper- 
matofora en el suelo dentro de su territorio. Entonces la hem- 
bra la recoge con su cloaca, una camara utilizada por los apa- 
ratos reproductor y excretor con una abertura. En este caso, el 
resultado es la fecundacion interna sin ningun tipo de contacto 
fisico entre ambos sexos. 

A pesar de que la fecundacion interna parece estar muy clara, 
algunas investigaciones sobre este tema han producido resulta- 
dos inesperados. En cuanto a la comprension del comporta- 
miento animal, quiza la vision mas importante sobre la fecunda- 
cion interna se origino en la decada de 1970 con Geoff Parker. 
Parker entendio que en muchas especies animales, la hembra se 
aparea con mas de un macho antes de que se realice la fecunda- 
cion. Como resultado, el esperma de diferentes machos compi- 
ten para fertilizar a los ovulos. 

En 1970, Parker publico el resultado de los experimentos en 
moscas del estiercol que confirmaron la existencia de la com- 
petencia del esperma, competencia entre esperma de diferentes 
machos para fertilizar los ovulos de la misma hembra. Los ex- 
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perimentos de Parker consistfan en una serie de apareamientos 
controlados cuidadosamente entre una hembra y dos machos. 
En cada experimento, los dos machos se seleccionaron de tal 
forma que se pudiera diferenciar su descendencia. Como pre- 
dijo con su hipotesis de la competencia de esperma, la propor- 
tion de la descendencia de cada padre no era de 50:50. El ul- 
timo individuo que habfa copulado en ultimo lugar tenia una 
media de 85 por ciento de la descendencia producida. 

Investigaciones de seguimiento han confirmado que esta 
ventaja del segundo macho se da tambien, aunque no es uni- 
versal, en otros insectos y otros grupos pequenos de animales. 
<:C6mo se produce? Para responder a esta pregunta, los biolo- 
gos escogieron a la mosca de la fruta Drosopbila melanogas- 
ter. Un grupo de investigation fue capaz de introducir un gen 
en moscas macho que tuvo como resultado la production de 
esperma con rastro verde (Figura 48.4). Cuando el aparea- 
miento con un macho de esperma verde se sucedia por el apa- 
reamiento con un macho de esperma normal, la mayona del 
esperma verde desaparetia del area de almacenamiento de es- 
perma de la hembra. Para interpretar este hallazgo, los biolo- 
gos sugieren que el esperma del segundo macho desplazaba fi- 
sicamente los gametos del primer macho e insertaba los suyos 
en su lugar. Los investigadores tambien han demostrado que 
el fluido que acompana el esperma durante la fecundacion es 
capaz de desplazar el esperma almacenado de los otros ma- 
chos. Estos dos mecanismos favorecieron la fecundacion de la 
mayoria de los ovulos por el esperma del segundo macho. 

Junto con la documentation de los mecanismos responsables 
de la ventaja del segundo macho, las investigaciones sobre la 
competencia del esperma han contribuido recientemente a otro 
resultado importante. En especies en las que el apareamiento 
multiple es comun, los machos tienen unos testfculos extraordi- 
nariamente grandes para su tamano y producen una cantidad 
desproporcionada de espermatozoides. Aunque esta pauta fue 
demostrada inicialmente en primates, ahora tambien se ha ob- 
servado en una gran cantidad de grupos de animales. Por ejem- 
plo, los machos de especies de murcielagos que viven en gran- 
des grupos sociales producen mas esperma que los que viven en 
pequenos grupos. La hipotesis mas plausible que explica esta 
observation es que la fecundacion es similar a la loteria, en la 
que cada esperma representa un cupon. De acuerdo con esta hi- 
potesis de la loteria, cuantos mas «cupones» ponga en juego el 
macho, mas probabilidades tiene de «ganar» la fecundacion y 
traspasar sus alelos a la proxima generation. Como resultado, 
es logico observar testfculos excepcionalmente grandes en las 
especies en las que se da la competencia de esperma. 

Sin embargo, este modelo de loteria ha sido retado ultima- 
mente por pruebas que demuestran que en algunas especies, si 
no en todas, las hembras almacenan el esperma y tienen el con- 
trol de decidir que esperma tendra exito en la fecundacion. En 
otras palabras, las hembras no siempre aceptan los resultados 
de la competicion de esperma pasivamente. Las hembras de al- 
gunas especies eligen activamente con que macho realizaran la 
ultima copula antes de que tenga lugar la fertilization. En otras 
especies, las hembras ffsicamente expulsan el esperma de los 
machos indeseables. Este fenomeno ha sido llamado election 
cnptica de la hembra. El nombre es apropiado porque la selec- 
tion del esperma por las hembras no se expone a los machos. 



EXPERIMENTO 



Pregunta: ^Como se produce la «ventaja del segundo 
macho» en la competicion de esperma? 



Hipotesis: El esperma del segundo macho desplaza el esperma 
del primer macho. 

Hipotesis nula: El mecanismo no implica el desplazamiento 
del esperma. 



Diseho del experimento: 




1. Introducir un gen en 
algunas de las moscas 
de la fruta para marcar 
su esperma con una 
proteina verde fluorescente. 

Esperma verde 
Esperma de color normal 

2. Permitir que la hembra de 
la mosca de la fruta se aparee 
con un macho o con dos 
machos que tienen esperma 
de diferente color. Observar 

el esperma del area de 
almacenamiento de esperma 
de las hembras despues de 
cada apareamiento. 



entonces 




Hembra 



Primer macho 



Segundo macho 



Prediccion: Cuando la hembra se aparea dos veces, poco esperma 
del primer macho permanece en el almacenamiento. 

Prediccion de la hipotesis nula: Cuando la hembra se aparea 
dos veces, aun esta el esperma depositado por el primer macho. 



Resultados: 

o 80 




La diferencia 
representa el 
esperma desplazado 



Primer macho 



Un macho Dos machos 
Numero de machos que se aparean con la hembra 



Conclusion: El esperma del segundo macho 
desplaza el esperma del primero. 



FIGURA 48.4 Pruebas experimentales de la ventaja del 
segundo macho durante la competicion de esperma en la 
mosca Drosophila. Los investigadores crearon un macho de mosca 
de la fruta con esperma verde para explorar la razon por la cual el 
segundo macho que se aparea tiende a fecundar un mayor numero 
de ovulos en comparacion con el primer macho en muchas 
especies. El grafico muestra los resultados de los machos con 
esperma verde cuando solo se aparea con un macho o cuando era 
el primero de dos machos. Cuando la competicion de esperma se 
produce, el primer macho fecunda un porcentaje pequeno de 
ovulos, probablemente porque la mayoria de esperma desaparece 
del organo de almacenamiento de esperma en las hembras. 
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iPor que algunas hembras ponen huevos 
mientras que otras dan a luz? 

O Una vez que la fecundacion se completa, el embrion se pone 
en forma de huevo fuera del cuerpo de la madre, o se retiene 
para que se desarrolle en el interior. En los animales oviparos 
(que ponen huevos), el embrion se desarrolla en el exterior. En 
algunas especies oviparas como las estrellas de mar, los erizos 
de mar y la mayorfa de los insectos, ni la hembra ni el macho 
proporcionan ningun cuidado; los huevos y los embriones se 
abandonan para que se valgan por si mismos. Pero un numero 
importante de especies oviparas continuan cuidando a sus crias 
despues de que el huevo ha salido del cuerpo de la madre. Por 
ejemplo, los pajaros incuban sus huevos y alimentan a sus crias 
despues de ponerlos; los peces pueden guardar sus huevos de 
los predadores y ventilar la nidada para oxigenarlos. 

En las especies viviparas (que llevan vida), el desarrollo 
embrionario tiene lugar dentro del cuerpo de la madre. Mas 
especificamente, el embrion se adhiere al aparato reproduc- 
tive de la madre y recibe directamente la nutricion a traves de 
esta, mediante la difusion de su aparato circulatorio. Cuando 
se produce la ovoviviparidad, la descendencia se desarrolla 
dentro del cuerpo de la madre pero se alimenta mediante una 
yema rica en nutrientes almacenados en el huevo. 

<;Por que la oviparidad existe en algunos grupos y la vivipa- 
ridad u ovoviviparidad en otros? Los biologos abordan este 
tema estudiando al reptil del genero Sceloporus (Figura 48.5a). 
Algunas de las poblaciones bajo estudio son oviparas y otras 
son ovoviviparas; todos viven en la sierra de sureste de 
EE.UU. y Mexico, donde las temperaturas son frescas. Para 
comprender como la oviparidad y la ovoviviparidad se desa- 
rrollan, los biologos analizaron el arbol filogenetico, basado 
en informacion molecular y morfologica, de muchas especies 
de Sceloporus (Figura 48.5b; consulta BioHabilidades 2 para 
la interpretation de los arboles filogeneticos). Una de las pri- 
meras conclusiones de los investigadores fue que como conse- 
cuencia de que la mayoria de las poblaciones Sceloporus son 
oviparas, la condition de poner los huevos debe provenir de 
los origenes ancestrales. Sin embargo, como muestran las 
ramas rojas del arbol, la ovoviviparidad evoluciono de forma 
independiente en dos grupos. Utilizando una estrategia de in- 
vestigation similar, los biologos hallaron que las poblaciones 
ovoviviparas de estrellas de mar evolucionaron a partir de po- 
blaciones oviparas en varias ocasiones. 

,;Por que la seleccion natural favorece estos cambios entre 
poner huevos y dar a luz? La ovoviviparidad o viviparidad de- 
beria evolucionar cuando esto conlleve la supervivencia de un 
mayor numero de crias. Los investigadores han supuesto du- 
rante mucho tiempo que la seleccion natural que favorece el 
nacimiento por parto deberia intensificarse en habitats frios. 
Las bajas temperaturas ralentizan el desarrollo de los embrio- 
nes, por lo que en los habitats frios debe ser ventajoso para las 
hembras el retener los huevos en el interior del cuerpo para 
que la descendencia pueda desarrollarse a una temperatura 
mas favorable. Para respaldar esta hipotesis, un investigador 
ha demostrado que las bajas temperaturas de los nidos con- 
lleva un mayor porcentaje de malformaciones en la descen- 
dencia. Ademas, la descendencia que se desarrolla en nidos 



(a) Algunos reptiles Sceloporus ponen huevos; otros miembros 
de la misma especie tienen a sus crias. 




FIGURA 48.5 La oviparidad ha evolucionado numerosas veces 
en las lagartijas Sceloporus. (a) Los Sceloporus son un tipo de reptil 
de las zonas deserticas de Norteamerica. (b) Cada trazo de este 
arbol filogenetico representa una especie de Sceloporus 
de Norteamerica. De acuerdo con esta informacion, la oviparidad 
evoluciono dos veces a medida que la especie de diversificaba. 

mas frios corre mas lentamente que los individuos de la 
misma edad que se desarrollan a temperaturas mas altas. Las 
investigaciones sobre la ovoviviparidad y la viviparidad en 
ciertas poblaciones se continuan desarrollando. 

Comprueba si lo has entendido 

Sientiendesque... O 

Algunos de los aspectos mas basicos de la reproduccion son 
variables en algunas poblaciones de animales o especies: si la 
reproduccion es asexual o sexual, si la fecundacion es interna o 
externa y si los ovulos fecundados se han desarrollado en el 
entorno o en el interior de la madre. 

Deben'as ser capaz de... O 

1 ) Describir las ventajas e inconvenientes de cada uno de 
estos tipos de reproduccion. 

2) Disenar experimentos para comprobar las siguientes 
hipotesis: 

• Una molecula particular es una feromona liberada por los 
gametos de las estrella de mar. 

• Una molecula particular es una toxina activa en la 
competencia del esperma. 

• En las poblaciones ovoviviparas y oviparas de la misma 
especie, las poblaciones ovoviviparas tienen un mayor 
exito de reproduccion en entornos frios. 
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48.3 Estructuras reproductivas 
y susfunciones 

Las primeras dos secciones de este capftulo consideraban el 
amplio contraste entre la reproduccion sexual y asexual, y exa- 
minaban las pautas generales en la fecundacion y cuidado del 
ovulo. Ahora centremonos y exploremos la mecanica de la re- 
produccion sexual con mas detalle. La primera tarea es com- 
prender la anatomfa de los aparatos reproductores masculinos 
y femeninos. 

El aparato reproductor masculino 

En el hombre, la anatomfa externa del aparato reproductor 
masculino es simple: esta formado por un escroto y un pene. El 
escroto en forma de saco sujeta los testiculos, el pene tiene la 
funcion de organo copulativo previo a la fecundacion interna. 

Los biologos que han comparado estas estructuras entre las 
especies animales se han sorprendido de la gran variabilidad y 
complejidad de estas. Por ejemplo, el escroto solo se da en al- 
gunas especies de animales mamiferos. Las ballenas, elefantes, 
erizos, topos y muchas otras familias de mamiferos no cuentan 
con esta estructura y en su lugar los testiculos se encuentran en 
la cavidad abdominal. Entre las especies que tienen escroto, el 
tamano de la estructura y la forma varfan. En muchas especies 
de primates, el escroto tiene un color muy llamativo y parece 
ser importante en los comportamientos sexuales. 

£C6mo afecta la anatomfa externa en la competencia 
del esperma? La diversidad de la morfologfa escrotal es 
minima en comparacion con la variacion de la estructura del 
pene y otros tipos de genitales. En muchas familias de insec- 
tos y aranas, la unica forma que tienen los biologos de diferen- 
ciar las especies es examinando los genitales. La Figura 48.6a 
muestra una elaborada estructura tfpicamente observada en 
aranas. Incluso entre las especies mas cercanas, el tamano y la 
forma de estos organos tienden a ser notablemente diferentes. 
<:Por que los genitales de los insectos son tan diversos? 

Los investigadores han proporcionado recientemente infor- 
macion que puede ayudar a contestar esta pregunta, basada 
en la hipotesis de que ciertas formas de los genitales son mas 
ventajosas en la competencia de espermas. Para comprobar 
esta idea, los biologos han estudiado cuanto varia la ventaja 
del segundo macho entre machos con diferente forma de los 
genitales en el apareamiento de una hembra de insecto tejedor 
con dos machos. Tal y como muestra la Figura 48.6b, hay una 
variacion importante en el tamano y forma de dos partes im- 
portantes de los genitales masculinos de esta especie. Cuando 
la competencia de esperma se llevo a cabo, los investigadores 
hallaron que los machos con cierto tipo de genitales, aquellos 
con la forma de los genitales que se explica en la parte inferior 
izquierda de la Figura 48.6b, dieron lugar a un numero mayor 
de descendientes que los demas. En esta especie, y quiza en 
muchas otras, la variacion del tamano y la forma de los geni- 
tales masculinos tienen un impacto importante en el exito de 
reproduccion del macho. El mecanismo responsable exacto 
para esta pauta se desconoce. 



(a) Los genitales masculinos de la arana Zosis geniculatus. 



La estructura en forma de bolsa 
encaja en la depresion 
de los genitales femeninos 

Tubo que transporta el 
esperma almacenado 
a los genitales femeninos 

Los escleritos (porciones normales 
de exoesqueleto) ayudan a 
entrelazar los genitales masculinos 
y femeninos durante el apareamiento 



(b) En una poblacion del insecto tejedor, la forma 
de los genitales masculinos es altamente variable. 
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Los puntos lila oscuro son machos que 
son mas eficaces en la compeficion 
de esperma 
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FIGURA 48.6 En insectos, los genitales masculinos pueden 
variar entre especies e individuos y pueden intervenir en el 
exito de la reproduccion. (a) Una estructura reproductora 
masculina elaborada, utilizada para traspasar el esperma a la 
hembra en una especie de arana. En los insectos y aranas, las 
especies que parecen identicas a menudo se diferencian en los 
genitales. (b) Explicacion de la relacion entre el tamano y la forma 
de las dos partes de los genitales masculinos en el insecto tejedor. 

Anatomfa interna y externa de los hombres La Figu- 
ra 48.7 proporciona una vista frontal y lateral de las estructu- 
ras internas del aparato reproductor masculino de los seres 
humanos. O Aunque numerosas estructuras estan implicadas, 
observa que el aparato reproductor de los hombres tiene solo 
tres componentes basicos: 

1. Aspermatogenesis y almacenamiento de esperma El es- 
perma se produce en los testiculos y se almacena en los al- 
rededores del epididimo. 

2. Production de fluidos adicionales Las complejas soluciones 
se forman en las veskulas seminales, la prostata y la glan- 
dula bulbouretral. Estas soluciones, llamadas fluidos acce- 
sorios, se anaden al esperma antes de la eyaculacion, o ex- 
pulsion del cuerpo. La Tabla 48.1 enumera algunos de los 
componentes de estos fluidos accesorios. El semen es la 
combination del esperma y los fluidos accesorios. 
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(a) Vista lateral. 




(b) Vista frontal. 



Vejiga urinaria 
Vesicula seminal 
Prostata 



Glandula bulbouretral 
Uretra 



Tejido erectil del pene 

Vasos deferentes 

Epidermis 

Testiculos 

Escroto 



Vasos deferentes 
Vesicula seminal 
Conducto eyaculador 
Glandula prostatal 
Glandula bulbouretral 





Vasos deferentes 
Epidermis 
Testiculos 
Escroto 



Vejiga 
urinaria 




Uretra 

Tejido 
erectil 
del pene 

Prepucio 



FIGURA 48.7 Anatomia del aparato reproductor de un hombre. 

Los dos azucares de seis carbonos mostrados aqui van'an solo en la 
disposicion espacial de sus grupos hidroxilo.Estas moleculas son 
isomeros, pero no son imagenes en espejo. 

O EJERCICIO Etiqueta las estructuras que tengan como funcion: 

(1 ) la produccion y el almacenamiento de esperma, 

(2) la produccion de fluidos accesorios y (3) el transporte del semen. 



3. Transporte del semen Los conductos deferentes son un 

par de tubos musculares que almacenan el esperma y 
transportan el semen de la epidermis al conducto eyacula- 
dor. El semen entonces entra en la uretra, un tubo largo 
que atraviesa el pene y que sirve al aparato urinario y re- 
productor de los machos. El semen se expulsa durante la 
eyaculacion. 

<:C6mo estas estructuras varian entre los animales? La va- 
riacion del tamano entre especies de mairnferos ya ha sido 
examinada. Ademas, la composicion de los fluidos accesorios 
varia enormemente. En muchos insectos, aranas y vertebra- 
dos, las moleculas de los fluidos accesorios se coagulan tras 
llegar al aparato reproductor femenino y lo taponan. Existen 
experimentos que han demostrado que estos tapones copula- 
tivos pueden servir como un disuasivo eficaz para futuros 
apareamientos; aunque en algunas especies, las hembras o los 
segundos machos lo eliminan activamente. 



TABLA 48.1 Fluidos accesorios en el semen humano 



Fuente Contenido Funcion 

Vesicula seminal Fructosa Fuente de energia quimica 

(un azucar) para el movimiento del 

esperma 

Prostaglandinas Estimula las contracciones de 
los musculos blandos en las 
contracciones del utero 

Prostata Componente Evita las infecciones 

antibiotico urinarias en los hombres 

Acido citrico Nutrientes utilizados 
por el esperma 

Glandula Mucosa alcalina Lubrica la punta del pene; 

bulbouretral neutraliza los acidos de la 

uretra 
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Otro aspecto diverso de la anatomfa interna de los machos 
es un hueso dentro del pene llamado baculo. Algunas especies 
de mamfferos, incluyendo los seres humanos, carecen de este 
hueso. Pero entre los roedores, la forma del baculo es tan va- 
riable que puede usarse como caracterfstica de diferenciacion 
de especies. En las focas, el tamano del baculo parece estar re- 
lacionado con el sistema de apareamiento. En especies de 
focas en las que la hembra se aparea rutinariamente con va- 
rios machos antes de quedarse embarazada, los machos no 
solo tienen grandes testfculos para su tamano, sino que tam- 
bien cuentan con un gran baculo. En todas las especies en las 
que se da este fenomeno, el baculo ayuda a fortalecer el pene 
durante la copulacion. El Cuadro 48.1 introduce otros aspec- 
tos normales de los organos reproductores masculinos y la fe- 
cundacion. 

El aparato reproductor femenino 

La parte mas importante del aparato reproductor femenino es 
el ovario, el organo en el que se realiza la meiosis y los ovulos 
maduros se producen. En la gran mayorfa de especies, el 
ovulo maduro es una estructura recubierta por una membrana 
que consiste en un nucleo haploide, un componente completo 
de otros organulos y un gran suministro de nutrientes en 
forma de yema (vease Capitulo 22). 

Los capftulos anteriores han analizado las variaciones del 
tema basico de la composition de un ovulo. El Capitulo 22 
explica las complejas membranas exteriores de un erizo de 
mar, que desempena un papel clave en la union de espermato- 
zoides de la misma especie y el inicio de la fecundacion. El 
ovulo amniotico se examino en el Capitulo 34 como una in- 
novation que permite la reproduction en los tetrapodos en en- 
tornos secos. El Capitulo 41 senalaba que la cantidad de yema 
presente en un huevo estaba altamente relacionada con el ta- 
mano de la descendencia que se incuba. Ese capitulo tambien 
aportaba information que indica que las hembras muestran 
una compensation entre el tamano de los huevos y el numero 
total de huevos que pueden producir. 

Para probar la variation de la estructura del huevo y los 
aparatos reproductores femeninos, consideremos dos ejem- 
plos altamente especializados: el aparato reproductor de paja- 
ros hembra y el de los seres humanos. Los pajaros son un 
ejemplo de un vertebrado que pone un huevo amniotico pro- 
tegido por una envoltura dura; los seres humanos son un 
ejemplo de vertebrados vivfparos. 

El aparato reproductor de los pajaros hembra La Fi- 
gura 48.8 expone un diagrama del aparato reproductor de los 
pajaros. Empezando en el ovario, las etiquetas en el dibujo in- 
dican la secuencia de eventos que se lleva a cabo a medida que 
el huevo se desplaza hacia el aparato reproductor. El resultado 
es un huevo con una envoltura dura, como los huevos de ga- 
llina que compras en la tienda, que pueden expulsarse al en- 
torno e incubarse. Desde el momento en el que el ovulo se li- 
bera del ovario hasta que el cigoto experimenta la mitosis y el 
embrion comienza a desarrollarse, un ovulo de pajaro es una 
celula unica. El ovulo de avestruz, que puede tener mas de 15 
cm de diametro, contiene una de las celulas unicas mas grandes 




TRACTO REPRODUCTOR DE UN PAJARO HEMBRA 




1. Se produce la meiosis y 
la maduracion del foliculo. 
Los foliculos son los ovulos 
adheridos a la yema 
(esferas amarillas). 

2. La apertura del oviducto 
atrapa cada foliculo. La 
fecundacion se produce si 

la gallina se aparea con un gallo 
(la gallina puede almacenar 
esperma hasta durante 30 dias). 

3. Se ahade la clara de 
los huevos. 

4. Se ahaden las membranas 
gruesas exteriores. 



5. El carbonato calcico 
de la cascara se forma. 



6. El huevo pasa a traves 
de la vagina y se expulsa 
por la cloaca. 



FIGURA 48.8 Anatomfa del aparato reproductor de los pajaros 
hembra. 

O EJERCICIO Dos ramas del aparato reproductor femenino se 
vacian en la cloaca, pero solo una es funcional. Haz un circulo sobre 
la rama vestigial. 

que se conoce en los animales. La estructura contiene suficien- 
tes nutrientes para permitir el desarrollo hasta la incubation. 

Ten en cuenta que a pesar de que los pajaros tienen dos tes- 
tfculos, las hembras tienen solo un ovario. La presencia de un 
ovario unico se considera una adaptation que reduce peso y 
hace el vuelo mas eficaz. 

Anatomfa interna y externa de las mujeres La Figu- 
ra 48.9 muestra una vista frontal y lateral de la anatomfa del 
aparato reproductor de las mujeres. La anatomfa externa esta 
formada por los labios menores y los labios mayores, la 

abertura de la uretra y la abertura de la vagina. Los labios son 
recubrimientos de piel que cubren las aberturas de la uretra y 
la vagina. El clitoris es un organo sensible que se desarrolla 
del mismo conjunto de celulas embrionarias que dan lugar al 
pene en los hombres. De la misma forma se erecta durante la 
estimulacion sexual y se cubre con una funda llamada prepu- 
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cio clitoral, que es homologo al prepucio que cubre la parte 
final del pene. En las mujeres, sin embargo, la abertura ure- 
tral, por donde se expulsa la orina, esta separada de las es- 
tructuras reproductoras. La vagina, o el canal del parto, es la 
camara donde el semen se deposita durante la relacion sexual 
y por donde el nino sale durante el parto. 

O La anatomia interna del aparato reproductor de la 
mujer y otros mamiferos esta formada por estructuras con dos 
funciones: 

1. Production y transporte de los ovulos Los ovulos se produ- 
cen en los ovarios. Durante la ovulacion, un ovocito en de- 
sarrollo (ovulo) se expulsa del ovario y penetra en el ovi- 
ducto, tambien conocido como trompa de Falopio, donde 



la fecundacion puede tener lugar. Tal y como la Seccion 
48.5 explicara mas adelante, los ovulos fecundados se 
transportan del oviducto a la bolsa muscular llamada utero. 

2. Desarrollo de la descendencia En el utero se lleva a cabo el 
desarrollo embrionario. Durante el parto, el embrion desa- 
rrollado (ahora llamado feto) pasa a traves de la abertura 
del utero, llamada cervix, a la vagina. 

Para apreciar como los ovarios y el utero funcionan en los 
seres humanos, es esencial explorar el ciclo menstrual mensual 
y el embarazo con mayor detalle. Aun asf, no es posible com- 
prender ningun proceso sin investigar las hormonas que los 
regulan. Pasemos ahora a investigar las hormonas sexuales de 
los mamiferos. 
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Aspectos inusuales de la fecundacion 



Estudios sobre la reproduccion sexual 
animal han aportado informacion sobre 
los comportamientos mas remarcables 
observados en la naturaleza. Esta lista a 
continuacion no es de ninguna forma ex- 
haustiva.Es una muestra,ofrecida simple- 
mente porque la diversidad de tipos de 
apareamiento en animales es fascinante 
para los biologos y otras personas intere- 
sadas. 

• Femme fatale Cuando las aranas rojas 
australianas se aparean,el macho hace 
una voltereta despues de insertar su 
organo homologo al pene. El salto 
toma lugar en su superficie dorsal en 
frente de la boca de la hembra. (Los 
biologos se refieren a las hembras que 
comen a los machos como femme fa- 
tale, una frase utilizada para describir a 
mujeres asesinas en las peliculas). Los 
experimentos han demostrado que los 
machos que son devorados copulan 
durante mas tiempo y fecundan mas 
ovulos que los machos que sobreviven 
a la copulacion, probablemente por- 
que el traspaso de esperma continua 
despues de que la comida termine. 

• Esperma gigante En la mosca de la fruta 
Drosophila bifurca, la media del tamano 
total de los machos es de 1 ,5 cm, pero 
su esperma mide 6 cm. Los estudios 
sugieren que el esperma rellena el 
area de almacenamiento de la hembra 
y evita la fecundacion por otros ma- 
chos. El tapon de esperma hace impo- 
sible que entre el de otro macho. 



• Pene falso Aunque muy pocos pajaros 
tienen pene, los tejedores bufalo de 
pico rojo tienen un pene falso que se 
erecta durante la copulacion (Figura 
48.10). Este no tiene la funcion del 
traspaso del esperma, pero parece es- 
timular el aparato reproductor feme- 
nino y desencadena un estado pare- 
cido al orgasmo en los machos. Las 
hembras tienen un organo similar 
cuya funcion es desconocida. 

• Infidelidad Los investigadores que usan 
los marcadores geneticos para exami- 
nar la paternidad de los pajaros que pa- 
recen ser monogamos hallaron que 
hasta el 60 por ciento de los nidos con- 
tienen al menos una cn'a de otro macho. 
En la mayoria de los casos, las hembras 
solicitan activamente la copulacion de 
los machos que rodean su territorio. 

• Dardos de amor Muchos caracoles y 
babosas son hermafroditas, es decir, 
un individuo que tiene gonadas mas- 
culinas y femeninas. Durante la copu- 
lacion, dos individuos simultanea- 
mente reciben y depositan esperma 
para fertilizar los huevos el uno del 
otro. En otras especies, el pene se 
queda bloqueado en el aparato repro- 
ductor y es devorado por la pareja. 

• Insemination hipodermica Algunas 
chinches tienen penes hipodermicos, 
es decir, que funcionan como una 
aguja hipodermica. Los machos fuer- 
zan el organo a traves de la pared ab- 
dominal de la hembra y depositan el 



esperma directamente en su cavidad 
corporal. 

lEs el proceso de seleccion sexual, in- 
troducido en el Capitulo 25, el responsa- 
ble de la evolucion de estas estructuras y 
comportamientos? Si es asi, £c6mo y por 
que? En muchos casos, o en la mayoria, 
las respuestas a estas preguntas son des- 
conocidas. 




FIGURA 48.1 0 Un pene falso en el pajaro 
tejedor. El organo mostrado aquf,en estado 
erecto, se llama falso pene porque no 
penetra en el aparato reproductor femenino 
y no traspasa el semen. 



48.4 El papel de las hormonas 
sexuales en la reproduccion 
de los mamiferos 

El Capitulo 47 introdujo la hormona sexual masculina 11a- 
mada testosterona y la hormona sexual femenina llamada es- 
tradiol. Recuerda que tanto la testosterona como el estradiol 
son esteroides, que ambos se unen a receptores del interior 
del nucleo de la celula en cuestion, y que la hormona-receptor 
resultante se une al DNA y desencadena cambios en la expre- 
sion de genes. Ambos tambien se consideran hormonas gona- 
das, ya que se producen en las gonadas. La testosterona se sin- 



tetiza en celulas especializadas en el interior de los ovarios. 
Mas especificamente, las hormonas sexuales femeninas se pro- 
ducen por celulas que rodean a cada ovulo en desarrollo. 
Estas celulas colindantes forman una estructura llamada fo- 
lfculo alrededor del ovulo. 

Tal y como explicaba el Capitulo 47, las hormonas sexuales 
humanas desempenan un papel clave en tres acontecimientos: 
(1) el desarrollo del aparato reproductor de los embriones, (2) 
la maduracion del aparato reproductor durante la transicion de 
la infancia a la edad adulta, y (3) la regulacion de la espermato- 
genesis y la ovogenesis en adultos. Para empezar a explorar la 
accion de las hormonas sexuales en mayor detalle, miremos 
mas de cerca el papel de la transicion de adolescentes a adultos. 
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TABLA 48.2 Cambios en la pubertad 

Los pediatras usan cinco etapas de la pubertad enumeradas en esta tabla para diagnosticar el estado de desarrollo de sus pacientes. 

Chicos Chicas 



Etapa 1 (Prepubertad) 



No hay desarrollo sexual 



No hay desarrollo sexual 



Etapa 2 



Aumento de los testiculos 
Olor corporal 



Crecimiento del pecho 
Primer vello pubico 
Olor corporal 
Aumento de altura 



Etapa 3 



Aumento del pene 
Primer vello pubico 
Eyaculacion (suehos mojados) 



Aumento del pecho 

El vello pubico se oscurece y se riza 

Descarga vaginal 



Etapa 4 



Crecimiento continuado de testiculos y pene 

El pene y el escroto oscurecen su color 

El vello pubico se riza y espesa 

Aumento de altura 

Desarrollo del pecho (temporal) 



Comienzo de la menstruacion 

El pezon se diferencia de la aureola 

La pelvis comienza a ensancharse 



Etapa 5 (Edad adulta) 



El vello pubico se extiende a los muslos 

El aumento de la altura se ralentiza y luego se detiene 

Aumento de la masa muscular 



El vello pubico se extiende a los muslos 

El aumento de la altura se ralentiza y luego se para 

Acumulacion de grasa en las caderas,gluteos, 
muslos y pecho 



iQue hormonas controlan la pubertad 
en los mamiferos? 

La Tabla 48.2 enumera algunos de los cambios que ocurren en 
los chicos y las chicas a medida que atraviesan la pubertad, el 

proceso que conlleva la maduracion sexual en el ser humano. 
El Capftulo 47 explicaba que en los anfibios, la transicion de 
joven a adulto esta desencadenada por la hormona T 3 ; en los 
insectos la transicion a adultos se produce como respuesta a 
la ecdisoma. Pero en los seres humanos, los medicos e investi- 
gadores saben desde hace tiempo que la transicion se produce 
como respuesta a altos niveles de hormonas gonadales, testos- 
terona en los chicos y estradiol en las chicas. Un grupo de me- 
dicos ha aportado recientemente pruebas evidentes sobre la 
funcion de la testosterona. Estas pruebas se han presentado en 
un nino de dos anos que habfa mostrado signos de entrar en 
la pubertad. Sus smtomas inclufan aumento del tamano del 
pene, el desarrollo del vello pubico y acne facial. Tras un exa- 
men exhaustivo, los medicos determinaron la causa de su en- 
fermedad. El padre del nino era un culturista que estaba apli- 
candose crema de testosterona en los hombros y brazos para 
aumentar su masa muscular. El nino aparentemente estaba 
absorbiendo testosterona suficiente de la piel de su padre para 
desencadenar los smtomas de la pubertad. Afortunadamente 
para el nino de dos anos, todos estos smtomas, exceptuando 
el aumento del pene, remitieron una vez que su padre dejo de 
utilizar la crema de testosterona. El Cuadro 48.2 muestra 
otros efectos secundarios negativos del uso de esteroides por 
atletas y culturistas. 



A pesar de que se tiene mucha information sobre las fun- 
ciones de la testosterona y el estradiol en la pubertad, se ha 
comprobado que comprender como se inicia el proceso es un 
problema complicado. Algunos investigadores suponen que 
las hormonas sexuales estan reguladas por el eje hipotala- 
mico-pituitario, introducido en el Capftulo 47. Recuerda que 
las senales qmmicas de la region del hipotalamo en el cerebro 
conllevan la liberacion de hormonas reguladoras de la glan- 
dula pituitaria, que entonces puede provocar la liberacion de 
hormonas de otras glandulas. i Estan implicados en la libera- 
cion de hormonas el hipotalamo y la pituitaria? 

Dos avances han hecho posible responder a esta pregunta 
afirmativa y definitivamente. En primer lugar, los investigado- 
res aislaron una hormona llamada hormona liberadora de 
gonadotropic (GnRH) del hipotalamo. En segundo lugar, los 
investigadores hallaron que los chicos y chicas que estan en- 
trando en la pubertad experimentaban pulsos distintos en la 
concentration de estas hormonas, llamadas hormona luteini- 
zante (LH) y hormona estimuladora de folkulo (FSH).Los in- 
vestigadores supusieron que los pulsos de LH y FSH se produ- 
cian en respuesta a la liberacion de GnRH y eran responsables 
del aumento de la testosterona y el estradiol. Para probar la 
hipotesis del control hipotalamico-pituitario que se explica en 
la Figura 48.11, los investigadores administraron pulsos de 
GnRH a los chicos y chicas que teman deficits en su hipota- 
lamo y estaban experimentando retrasos en el final de la pu- 
bertad. Como se habia predicho, el tratamiento de GnRH in- 
ducfa aumentos en la LH y la FSH que desencadenaban los 
procesos de desarrollo enumerados en la Tabla 48.2. Este re- 
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CUADRO 48. 



Abuso de esteroides sintetico 



Entre los culturistas y atletas, el uso de 
moleculas de testosterona sintetica, co- 
munmente llamados androgenos, se ha 
hecho muy popular ultimamente.Tanto 
hombres como mujeres utilizan estos 
medicamentos para favorecer el desarro- 
llo del aumento de su masa muscular du- 
rante el entrenamiento de peso,al igual 
que la testosterona apoya el aumento de 
masa muscular durante la pubertad. 

Sin embargo, la investigacion sobre los 
culturistas ha confirmado que existe una 
gran cantidad de efectos secundarios. Las 
mujeres que usan androgenos de forma 



rutinaria experimentan que la voz se 
agrava y crece el vello facial. Tanto el 
hombre como la mujer que toman estas 
sustancias sufren acne,cambios emocio- 
nales, retencion de h'quidos y enfermeda- 
des del higado. Existen pruebas de que 
los hombres tambien sufren problemas 
de fertilidad. La hipotesis mas plausible 
para explicar la infertilidad es que los an- 
drogenos sinteticos imitan la retroali- 
mentacion negativa que la testosterona 
ejerce sobre la produccion de la hormona 
luteinizante (LH).La LH es necesaria para 
apoyar la espermatogenesis, por lo que 



las altas dosis de androgenos pueden re- 
ducir la concentracion de LH a un nivel 
que termina la produccion de esperma. 

Por desgracia, las encuestas de opi- 
nion han mostrado que la mayon'a de cul- 
turistas y atletas estan dispuestos a tole- 
rar estos efectos secundarios para poder 
aumentar su rendimiento en competicio- 
nes. En respuesta, algunas agencias regu- 
ladoras hacen tests a menudo para detec- 
tar los androgenos sinteticos en la orina 
de los deportistas y prohibirles participar 
en las competiciones. 




Laringe y Pecho y 

otros tejidos otros tejidos 



FIGURA 48.1 1 En los seres humanos, la pubertad se 
desencadena por las hormonas del hipotalamo y la pituitaria. 

O PREGUNTA ^Como se compara el control de testosterona y 
estradiol con el control de la liberacion de la cortisona por la 
glandula adrenal? (Vease Figura 47.14c). 



sultado proporciona un fuerte respaldo para la hipotesis de 
que una hormona del hipotalamo es responsable del inicio 
de la pubertad. 

Entonces, ique desencadena el aumento del GnRH en la 
edad apropiada? Esta es la cuestion mas importante para que 
los investigadores y medicos interesados en el control hormo- 
nal del desarrollo sexual. Aunque la cuestion permanezca sin 
responder, existen algunos datos sobre la implication del es- 
tado nutricional. Por ejemplo, las chicas con altas reservas de 
grasa tienden a entrar en la pubertad antes que las chicas que 
estan delgadas. Ademas, la media actual de edad para el co- 
mienzo de la menstruacion en las chicas de EE.UU. es sobre 
los 12 anos. Esto es mucho mas temprano que la edad media 
de las mujeres de EE.UU. en los siglos xvm y xix, epocas en 
las que la menstruacion empezaba alrededor de los 17 anos, 
cuando el estado nutricional general era mas pobre. Conti- 
nuan las investigaciones sobre la edad, condition nutricional 
y quiza otros factores que interaccionan para facilitar la libe- 
racion de GnRH. 

Si recuerdas del Capitulo 47 como la hormona adrenal Cor- 
tisol se controla, sin embargo, puedes sospechar que el mo- 
delo de regulation de las hormonas sexuales explicadas en la 
Figura 48.11 esta probablemente simplificado. El Capitulo 47 
resalta que muchas hormonas participan en la retroalimenta- 
cion negativa, tambien llamada inhibition de retroalimen- 
tacion, lo que significa que la presencia de una hormona inhibe 
el factor que desencadena su liberacion. <;Las hormonas sexua- 
les participan en la retroalimentacion negativa? La respuesta 
corta a esta pregunta es si. Para apreciar los detalles, investi- 
guemos el control hormonal del ciclo menstrual femenino. 

iQue hormonas controlan el ciclo menstrual 
de los mamiferos? 

La Figura 48.12 ilustra la secuencia de eventos en el ovario 
humano durante el ciclo menstrual, un ciclo reproductor men- 
sual. Aunque la duration de este ciclo varia entre las mujeres, 
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Ovocito secundario 



5. Degeneracion del 
cuerpo luteo 



9 % 




4. Ovulacion 



3. Maduracion del foliculo 



1. Formacion de los 
ovocitos primarios 
dentro del foliculo 



2. Crecimiento de folfculos 

FIGURA 48.1 2 Los ovarios cambian durante el ciclo menstrual. A medida que el foliculo madura, los ovocitos 
primarios completan la meiosis I. El ovocito secundario que resulta se expulsa del ovario y se desplaza hacia abajo por el 
oviducto. (Los folfculos en realidad no se mueven en un circulo durante el ciclo menstrual; se muestran de esta forma con 
propositos ilustrativos unicamente.) 

O PREGUNTA ^Que eventos ilustrados en esta figura se producen durante la fase folicular del ciclo menstrual? ^Cuales 
suceden durante la fase lutea? 



la media es de alrededor de 28 dfas. Junto con los cambios en 
el ovario ilustrados en esta figura, la pared del utero sufre un 
notable engrosamiento y recesion; por ultimo, una parte del 
recubrimiento se desprende y se expulsa a traves de la vagina. 
La combinacion de los ciclos del utero y el ovario es el co- 
mienzo de la menstruacion, la expulsion del recubrimiento 
uterino. Este evento se designa como dfa 0 del ciclo mens- 
trual. 

El ciclo en si mismo tiene dos fases diferenciadas. Un 
foliculo madura durante la fase folicular, que dura una media 
de 14 dfas. Los ovocitos primarios completan la meiosis I du- 
rante esta fase (ilustrada en la Figura 48.3). La ovulacion se 
produce cuando el foliculo madura y libera su ovocito secun- 
dario al oviducto. (Los investigadores aun no estan seguros de 
que ovario, derecho o izquierdo, liberara el ovulo durante la 
ovulacion.) Aunque el tiempo de la ovulacion es altamente va- 
riable, la siguiente fase lutea tambien dura una media de 
14 dfas. Su nombre se inspira en la formacion y subsiguiente 
degeneracion de una estructura llamada cuerpo luteo (sangre 
amarillenta) del foliculo roto. La meiosis II se produce solo si 
el ovulo esta fecundado (vease Seccion 48.5). 

La frecuencia regular del ciclo menstrual durante anos 
hace que las mujeres sean extremadamente inusuales entre 
los mamfferos. Aunque algunos mamfferos ovulan multiples 
veces durante el ano, la mayorfa ovula solo durante las tem- 
poradas de apareamiento, a menudo como respuesta a indi- 
cadores medioambientales; es mas frecuente que en res- 
puesta a indicadores de los machos. Ademas, solo los seres 
humanos y otros grandes primates menstruan. En la gran 
mayorfa de mamfferos, el recubrimiento del utero se reab- 



sorbe si el embarazo no llega a producirse. Las hembras que 
no menstruan tienen un ciclo estrual y son sexualmente re- 
ceptivas durante dicho ciclo, tambien conocido como celo. 
Pero si un ciclo estrual o un ciclo menstrual se produce, la 
secuencia basica de eventos, con una fase folicular prece- 
dente a la ovulacion y la fase lutea posterior a la ovulacion, 
es comun entre los mamfferos. Cuando se produce, el con- 
trol hormonal del ciclo estrual y los ciclos menstruales son 
tambien similares. 

£C6mo cambian la pituitaria y las hormonas ovulares 
en el ciclo menstrual? Las senales de las hormonas son 
responsables de los cambios que se producen en el utero y los 
ovarios durante el ciclo menstrual. Para los biologos que que- 
rfan probar como las hormonas hipotalamicas, pituitarias y 
ovulares interaccionan para regular el ciclo menstrual, la pri- 
mera tarea era documentar como las hormonas cambiaban 
con el tiempo. Al controlar la concentracion de hormonas en 
la sangre u orina de un gran numero de mujeres, los investiga- 
dores fueron capaces de documentar cambios notables en las 
concentraciones de estradiol y otras hormonas. La LH y la 
FSH se producen en la glandula pituitaria durante cada ciclo 
en respuesta a la GnRH; la hormona esteroide progesterona 
se produce junto con los estrogenos, incluyendo el estradiol en 
los ovarios. 

Algunas observaciones se extraen de la information de la Fi- 
gura 48.13. Los niveles de LH son constantes excepto un pico 
que comienza justo antes de la ovulacion, lo que sugiere que la 
LH puede desencadenar este evento. Las concentraciones de 
FSH, por el contrario, son relativamente altas durante la fase fo- 
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Crecimiento folicular 
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0 © 



FASE LUTEA 

Degeneracion del cuerpo luteo 




FIGURA 48.1 3 Cambios que se producer! durante el ciclo menstrual de una mujer. Durante el ciclo menstrual, se 
producen cambios en las concentraciones de las hormonas pituitarias LH y FSH, el ovario, las concentraciones de 
hormonas ovulares, estradiol y progesterona y la pared del utero. Al principio del ciclo, la pared del utero engrosada se 
desprende y se expulsa a traves de la vagina. 



licular y descienden en la fase lutea, aunque tambien hacen un 
pequeno pico antes de la ovulacion. La progesterona esta pre- 
sente a niveles bajos durante la fase folicular, pero a niveles altos 
durante la fase lutea. Esta observation sugiere que la progeste- 
rona puede apoyar la maduracion del engrosamiento de la pared 
uterina. Las concentraciones de estradiol cambian de una forma 
mucho mas compleja, como se refleja en el pico al final de la 
fase folicular. En general, el estradiol surge durante la fase fo- 
licular, mientras que la progesterona surge durante la fase lutea. 
Pautas similares se observan en otros mamfferos, desde los mar- 
supiales a los r atones. <;C6mo se regulan estos cambios? 
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Human Reproduction 

£C6mo interaccionan las hormonas pituitarias y ovula- 
res? Varios experimentos ayudaron a establecer que los 



cambios en la concentration del estradiol y la progesterona 
afectan a la liberation de las hormonas pituitarias LH y FSH. 
Los investigadores trabajaron con tres voluntarias cuyos ova- 
rios habfan sido extraidos a causa de crecimientos cancerosos 
y otros problemas. Las mujeres recibian bajos niveles constan- 
tes de estradiol, que paretia ejercer una retroalimentacion ne- 
gativa en la LH y la FSH. Pero cuando los investigadores in- 
yectaban dosis grandes de estradiol o con progesterona, la 
situacion cambiaba completamente. Por ejemplo, un aumento 
del estradiol estimulaba el pico notable en los niveles de LH. 
Esto sugena que la retroalimentacion positiva estaba teniendo 
lugar, es decir, que altos niveles de estradiol aumentaban la li- 
beracion de esta hormona reguladora, aunque las bajas dosis 
de esta la suprimian. Las inyecciones de progesterona, por el 
contrario, parecfan inhibir tanto la LH como la FSH. La pro- 
gesterona ejerce solo retroalimentacion negativa en las hor- 
monas pituitarias. 
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FIGURA 48.14 El ciclo menstrual se regula por la compleja interaccion entre hormonas. Las hormonas pituitarias FSH 
y LH controlan la liberacion de estradiol y progesterona de los tejidos reproductores. El estradiol y la progesterona pueden 
ejercer una retroalimentacion negativa, retroalimentacion positiva o ambas,dependiendo de la concentracion de 
hormonas pituitarias. 



Gracias a docenas de experimentos como este, llevados a 
cabo por gran variedad de laboratories durante las ultimas 
decadas, los investigadores tienen ahora una buena idea de 
como interaccionan las hormonas. Para resumir la interaccion 
entre LH, FH, estradiol y progesterona, empecemos en el dfa 
0 y sigamos los eventos del ciclo en progresion. 

Cuando el ciclo comienza, el utero esta expulsando la gran 
parte de su recubrimiento durante la menstruacion. En el ova- 
rio, se estimula un foliculo para que se desarrolle bajo la influen- 
cia de la FSH. Cuando el foliculo crece, su produccion de estra- 
diol empieza gradualmente a aumentar. El aumento de estradiol 
estimula la mitosis y un aumento de las celulas que recubren el 
utero. El foliculo tambien produce una pequena cantidad de 
progesterona. O Mientras que los niveles de estradiol aun estan 
relativamente bajos, esta hormona detiene la secrecion de LH a 
traves de retroalimentacion negativa. Una vez que el foliculo ha 
crecido lo suficiente como para producir grandes cantidades de 
estradiol, sin embargo, la hormona comienza a ejercer una re- 
troalimentacion positiva en la secrecion de LH. Tal y como 
muestra la Figura 48.13, esta retroalimentacion positiva alcanza 
un pico en el nivel de LH justo despues de la concentracion pico 
de estradiol. El aumento de LH desencadena la ovulacion y ter- 
mina la fase folicular. Q Si entiendes como el estradiol afecta a 
la LH en el cambio de regulacion negativa a regulacion positiva, 
deberias ser capaz de predecir el efecto de ( 1 ) inyectar a una de 
las mujeres voluntarias altos niveles de estradiol al comienzo del 
ciclo, y (2) utilizar un medicamento para mantener la produc- 
cion de estradiol a niveles bajos durante todo el ciclo. 



A medida que el cuerpo luteo se desarrolla a partir de los 
restos del foliculo roto, segrega grandes cantidades de proges- 
terona y pequenas cantidades de estradiol en respuesta a la 
LH. Este aumento de progesterona disminuye la produccion de 
LH y FSH, y activa el recubrimiento del utero, creando un te- 
jido esponjoso con un adcuado suministro de sangre. En este 
sentido, la progesterona crea un entorno que apoya el desarro- 
llo embrionario en caso de que se produzca la fecundacion. 

Sin embargo, si la fecundacion no se produce, el cuerpo 
luteo se degenera aproximadamente 12 dias despues de la 
ovulacion. Los niveles de progesterona disminuyen como re- 
sultado, lo que causa que el recubrimiento del utero se dege- 
nere. Una vez que los niveles de progesterona han disminuido, 
el hipotalamo y la pituitaria se liberan del control inhibidor 
que la progesterona ejerce. Los niveles de LH y FSH se elevan 
y un nuevo ciclo comienza. Las interacciones entre FSH, LH, 
estradiol y progesterona estan resumidas en la Figura 48.14, y 
la interaccion entre las hormonas pituitarias y ovulares son si- 
milares en otras especies de mamiferos que han sido estudia- 
das hasta el momento. 

Manipulation de los niveles hormonales para evitar el 
embarazo La informacion del control hormonal del ciclo 
menstrual abre nuevas posibilidades a la investigation del 
control de reproduccion. Esperificamente, los investigadores 
han encontrado que manipular los niveles de progesterona y 
estradiol puede evitar la ovulacion y servir como un metodo 
efectivo y seguro contra los embarazos indeseados. 
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tab la 48.3 Comparacion de metodos anticonceptivos 



Ver texto para explicacion del «porcentaje de efectividad» 




Tipo 


Nombre 


Modo de accion 


Porcentaje de efectividad 


Metodos basados 
en hormonas 


Pildora, parche, anillo, 
inyeccion, implante 


Proporciona una cantidad cfclica continua de progesterona o 
progesterona mas estradiol 


92 al 99,9* 


Metodos de barrera 


Preservative 


Cubre el pene y evita que el esperma entre en la vagina 


85 




Preservativo 
femenino 


Cubre los labios, vagina y cervix y evita que el esperma penetre en el 
utero 


79 




Diafragma 


Cubre el cervix y evita que el esperma penetre en el utero 


84 




Esponja 


Cubre el cervix y evita que el esperma entre en el utero; tambien 
contiene una molecula que inmoviliza el esperma 


84 




Espermicida 


Gelatina o crema que cubre el cervix y evita que el esperma entre en 
el utero;tambien contiene una molecula que inmoviliza el esperma 


71 


Metodos de conducta 


Metodo del ritmo 


La pareja evita la relacion vaginal durante la etapa de ovulacion 


80 




Marcha atras 


El hombre retira el pene antes de la eyaculacion 


73 


Evitar la implantacion 


IUD (dispositivo 
intrauterino) 


Pequeha estructura en forma de T introducida en el utero; modo de 
accion desconocido 


99 




Contracepcion 
de emergencia 


Proporciona progesterona o progesterona con estradiol despues de 
una relacion vaginal desprotegida 


92 




RU-486 


Bloquea los receptores de progesterona para que la menstruacion 
se produzca despues de la fecundacion o la implantacion 


92 



*Depende del sistema utilizado. 



Los metodos basados en el control de hormonas contienen 
versiones sinteticas de progesterona o progesterona con estra- 
diol. Estas hormonas detienen la liberacion de GnRH y FSH a 
traves de retroalimentacion negativa. El pico de LH no se pro- 
duce, por lo que durante la fase folicular del ciclo el folfculo 
no madura y la ovulacion no se produce. 

Si una mujer usa hormonas en forma de pildora, estas se 
toman de manera ciclica. Las pfldoras que contienen hormo- 
nas se toman durante tres semanas y se para durante una se- 
mana para permitir la menstruacion. Un metodo mas reciente 
de inhibir la ovulacion implica el implante de una hormona 
sintetica bajo la piel; estos implantes son extremadamente efi- 
caces y duran hasta cinco anos. En EE.UU., las pfldoras de 
control de embarazo son el metodo anticonceptivo mas 
usado. 

Sin embargo, como indica la Tabla 48.3, los metodos basa- 
dos en hormonas son solo uno de los diferentes enfoques para 
evitar el embarazo. Otros tipos de metodos trabajan para im- 
pedir que el esperma alcance el ovocito, o interferir en la im- 
plantacion del embrion. 

La columna « Porcentaje de efectividad », a la derecha de la 
tabla, indica el porcentaje medio de mujeres que no se quedan 
embarazas durante un ano normal de utilizacion del metodo. 
En muchos casos, el porcentaje de efectividad aumenta nota- 
blemente si las parejas usan el metodo «perfectamente», es 
decir, tal y como se recomienda para la efectividad optima, 
durante todos los episodios de la relacion sexual. 

Cuando el espermatozoide y el ovulo se unen, el ciclo 
menstrual se detiene. El cuerpo luteo no se degenera, y la pro- 



gesterona y el estradiol permanecen a niveles altos. La mens- 
truacion no tiene lugar. En su lugar, la madre esta embara- 
zada. 

Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... O 

Un conjunto de hormonas interaccionan de forma compleja 
para regular el ciclo menstrual humano. 

Deben'as ser capaz de... O 

1 ) Describir la funcion de la FSH, LH, estradiol y progesterona a 
lo largo de un ciclo. 

2) Explicar las consecuencias de la retroalimentacion positiva 
entre el estradiol y la LH negativa entre la progesterona y la 
LH y FSH. 

3) Predecir las consecuencias de un medicamento que impida 
la liberacion de una de estas cuatro hormonas durante un 
ciclo. 



48.5 Embarazo y nacimiento 
en mamiferos 



Recuerda que en la Seccion 48.2 se explicaba como la vivipa- 
ridad permitfa que la madre proporcionara un entorno calido 
y protegido para su descendencia en el desarrollo temprano. 
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Las especies ovfparas que guardan o incuban sus huevos tam- 
bien proporcionan un entorno seguro y calido para sus cnas. 
Sin embargo, la inversion de tiempo que los padres dedican a 
cada cria tiene un coste: cuanto mas tiempo dedique una 
madre a una cna, el numero de cnas que pueda producir sera 
menor. Este dilema entre calidad y cantidad de la descenden- 
cia se exploraba con mas detalle en el Capitulo 41. 

El embarazo y la lactancia (proporcionar leche para ali- 
mentar a las cnas tras el parto) representan algunas de las for- 
mas mas extremas de cuidado parental entre animales. Y en 
algunos mamiferos, el cuidado parental continua mucho des- 
pues de que la lactancia termine. Los seres humanos, por 
ejemplo, son altamente o completamente dependientes de sus 
padres en lo que se refiere a proteccion y alimentacion hasta 
la pubertad o la edad adulta temprana. 

Examinemos como las madres uterinas hacen esta inver- 
sion, empezando desde la fecundacion y terminando con el 
parto, de nuevo utilizando a los seres humanos como ejemplo. 

Eventos mas importantes durante el embarazo 

Una vez que se libera del ovario humano, un ovocito secunda- 
rio es viable en menos de 24 horas. El esperma humano, por el 
contrario, es capaz de fecundar un ovulo durante hasta cinco 
dfas. Por tanto, la relacion sexual en los seres humanos tiene 



que realizarse menos de cinco dfas antes de la ovulacion, o justo 
despues de la ovulacion para que el embarazo se produzca. 

Aunque una eyaculacion puede contener cientos de millo- 
nes de espermatozoides, la mayoria mueren en el trayecto al 
utero. Solo de 100 a 300 consiguen llegar realmente al ovi- 
ducto, donde la fecundacion tiene lugar. 

El Capitulo 22 explica en detalle como el espermatozoide y 
el ovocito (ovulo) interaccionan cuando se unen. Recuerda 
que el contacto entre el espermatozoide y el ovocito desen- 
cadena la reaccion acrosomal, en la que las enzimas liberadas 
de la cabeza del espermatozoide se abren camino a traves de 
la membrana del ovocito. Una vez que las membranas del 
ovocito y el espermatozoide se han unido, el nucleo del ovo- 
cito completa la meiosis II. Los dos nucleos entonces se unen 
y forman un cigoto diploide. 

Las contracciones del musculo liso en el oviducto mueven 
gradualmente al cigoto a traves del utero. A medida que viaja, 
la celula comienza a dividirse por mitosis. Al mismo tiempo 
alcanza el recubrimiento del utero, el embrion esta formado 
por una bola de celulas. Entonces se lleva a cabo la implanta- 
cion, momento en el que queda adherido a la pared vasculari- 
zada del utero. El embrion se quedara en el utero durante 
todo el periodo de desarrollo, o gestacion, de aproximada- 
mente 270 dfas (9 meses) en los seres humanos. El Cuadro 
48.3 contrasta los periodos de gestacion observados en los 



CUADRO 48. 



£C6mo se produce la gestacion y el desarrollo en los marsupiales? 



Puede que recuerdes del Capitulo 34 
que los mamiferos estan compuestos 
por tres grupos monofileticos: los mono- 
tremos, los uterinos y los marsupiales. 
Aunque todos los mamiferos son endo- 
termicos, tienen piel y lactan, estas tres 
familias se distinguen por su modo de 
reproduccion. Los monotremos ponen 
huevos y los incuban hasta la eclosion. 
En los uterinos, las madres llevan las 
cnas durante relativamente largos perio- 
dos de desarrollo durante la gestacion y 



los alimentan a traves de la placenta. 
Pero en los marsupiales, el cuerpo luteo 
no se mantiene como en los uterinos, y 
no se forma una placenta. En su lugar, las 
cnas se expulsan del cuerpo de la madre 
al final del ciclo estrual, cuando estan 
mucho menos desarrollados que las 
cnas de los mamiferos uterinos cuando 
completan la gestacion. 

La Figura 48.15a muestra un canguro 
recien nacido. La mandibula, intestinos, 
pulmones y patas delanteras estan relativa- 



mente bien desarrollados en el nacimiento. 
Como resultado, la cna es capaz de escalar 
por la vagina de la madre hasta un pezon, 
que normalmente encierra en una bolsa 
creada por un pliegue de piel. Las cnas se 
mantienen en este lugar y continuan su 
desarrollo, alimentadas por la leche ma- 
terna (Figura 48.15b). Incluso despues de 
crecer lo suficiente para dejar la bolsa y 
empezar a moverse y alimentarse por si 
mismas, las cnas regresan a la bolsa en 
busca de proteccion (Figura 48.15c). 



(a) Canguro rojo en el nacimiento. (b) Cuatro semanas despues del nacimiento. (c) Cuatro meses despues del nacimiento. 




FIGURA 48.1 5 Los marsupiales cambian un largo periodo de gestacion por un largo periodo de lactancia. Las cnas 
uterinas pasan largo tiempo dentro de la madre siendo alimentados y protegidos,y un tiempo relativamente corto 
alimentados con leche despues del nacimiento. Las cnas de los marsupiales pasan muy poco tiempo en el interior de la 
madre y un tiempo relativamente corto siendo alimentados por la leche y protegidos en la bolsa despues del nacimiento. 
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seres humanos y en otros mamfferos uterinos con las pautas 
observadas en los marsupiales. 

Una vez que el embrion se implanta en la pared del utero, 
sus celulas empiezan a sintetizarse y segregar una hormona 
llamada gonadotropins corionica humana (hCG). La hor- 
mona hCG es un mensajero qmmico que impide que el cuerpo 
luteo degenere. Cuando la hormona hCG esta presente, los 
ovarios continuan segregando progesterona y el ciclo mens- 
trual se detiene. El embrion produce hCG suficiente, que se 
expulsa en la orina de la madre para usarse como un indica- 
dor de las pruebas de embarazo. 

Primer trimestre En los seres humanos, la gestacion esta 
dividida en etapas de tres meses llamadas trimestres. No 
mucho despues de que la implantacion suceda, se llevan a 
cabo movimientos masivos de celulas que tienen como resul- 
tado la formacion de tres tejidos embrionarios llamados ecto- 
dermo, endodermo y mesodermo (vease Capitulo 22). A las 
ocho semanas de vida, estos tejidos se han diferenciado en va- 
rios organos y aparatos del cuerpo. Tambien en este mo- 
mento, el corazon ha comenzado a impulsar la sangre a traves 
del aparato circulatorio. El embrion en esta etapa se llama 
feto (Figura 48.16a). 

Tambien en este primer trimestre, el ectodermo embriona- 
rio aporta varias membranas importantes. Una de estas mem- 
branas, llamada amnios, rodea completamente el embrion. El 
amnios en algun momento se llena con fluido amniotico, que 
proporciona al embrion una capa protectora. 

El otro evento importante de este primer trimestre es la for- 
macion de la placenta. Este organo empieza a formarse en la 
pared uterina unas semanas despues de la implantacion. La 
placenta esta compuesta por tejidos de la madre y el embrion. 
Esta contiene un suministro denso de vasos sangumeos de la 
madre, por lo que es la fuente primaria de nutricion del feto 
en desarrollo. Las arterias transportan la sangre del sistema 



(a) Primer trimestre. 



(b) Segundo trimestre. 



circulatorio del feto, a traves del cordon umbilical, para for- 
mar un extensivo lecho capilar en la placenta. En este sentido, 
la placenta proporciona una gran superficie de area para el in- 
tercambio de gases, nutrientes y desechos entre la sangre ma- 
terna y fetal, incluso aunque la sangre materna y fetal no se 
mezclen. La placenta tambien segrega diversas hormonas. Por 
ejemplo, al terminar el primer trimestre, las celulas de la pla- 
centa sintetizan y segregan grandes cantidades de progeste- 
rona y estradiol, mas de lo normal al reemplazar las hormo- 
nas producidas por el cuerpo luteo, que se ha degenerado en 
este momento. Estas hormonas impiden la liberacion de 
GnRH, LH y FSH a traves de retroalimentacion negativa, y 
evitan la maduracion y ovulacion de folfculos adicionales. 
O Si entiendes como las hormonas influyen en el embarazo, 
debenas ser capaz de explicar (1) por que las mujeres que pro- 
ducen bajos niveles de progesterona del cuerpo luteo son mas 
propensas al aborto espontaneo, y (2) por que la terapia de 
progesterona para ayudar a estas mujeres puede interrumpirse 
de forma segura despues del primer trimestre. 

Segundo y tercer trimestres Despues de que los organos 
fetales y la placenta se formen durante el primer trimestre, el 
resto del desarrollo se centra en el crecimiento (Figuras 48.16b 
y 48.16c). Durante las ultimas semanas del embarazo, el cere- 
bro y los pulmones experimentan un crecimiento y desarrollo 
notables. Si un bebe nace prematuramente, el reto primario de 
los cuidadores es mantener el suministro de oxigeno. En mu- 
chos casos, se requiere una intervention radical para mante- 
ner al bebe con vida hasta que los pulmones puedan comple- 
tar su desarrollo (vease Cuadro 44.1). 

Las instalaciones y el nivel de cuidado hospitalario que ne- 
cesitan los bebes prematuros hacen que destaque como las 
madres estan adaptadas increiblemente para alimentar al feto 
en el utero. Miremos mas de cerca este aspecto tan importante 
del embarazo. 

(c) Tercer trimestre. 






FIGURA 48.16 Desarrollo del feto humano. 

O EJERCICIO En cada fotografia, etiqueta las manos, ojos y cordon umbilical. Estima la proporcion del tamaho de la 
cabeza con respecto al del cuerpo en cada fotografia. 
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iComo alimenta la madre al feto? 

En las especies ovfparas, la madre proporciona a los huevos 
todos los nutrientes y fluidos necesarios hasta la incubacion. 
Pero en algunas especies vivfparas, los huevos son relativa- 
mente pequenos y contienen un limitado suministro de nu- 
trientes. En estas especies, el desarrollo del embrion depende 
del cuerpo de la madre para el oxfgeno, la energfa qufmica en 
forma de azucares, aminoacidos y otras materias primas para 
el crecimiento y expulsion de desechos. iQue cambios fisiolo- 
gicos se producen en las madres humanas para satisfacer esta 
demanda? 

Para responder esta cuestion, los investigadores se han cen- 
trado en los sistemas basicos de transporte del cuerpo: el cora- 
zon, los pulmones y los vasos sangumeos. Durante el emba- 
razo, los aparatos circulatorio y respiratorio cambian para 
aumentar la eficiencia del transporte de nutrientes y el inter- 
cambio de gases con el feto. Por ejemplo, el volumen total de 
sangre de una mujer se aumenta hasta al 50 por ciento durante 
el embarazo. Para satisfacer esta demanda, los vasos sangumeos 
maternos se dilatan y la presion sangufnea disminuye. El cora- 
zon de la madre se agranda y empieza a latir mas rapidamente. 
El resultado es que el nivel cardiaco total de la madre aumenta 
hasta en un 50 por ciento en el transcurso del embarazo. 

La respiracion de la madre y el volumen tambien aumen- 
tan para satisfacer la necesidad de oxfgeno del feto y su pro- 
duction de dioxido de carbono. Se llevan a cabo ademas im- 
portantes adaptaciones para aumentar la eficiencia del 
intercambio de gases entre la madre y el embrion. Tal y como 
muestra la Figura 48.1 7, los flujos de la sangre materna y fetal 
en la placenta se producen por un mecanismo de contraco- 
rriente en muchas especies. Tal y como explicaba el Capftulo 
41, los flujos contracorriente mantienen el gradiente de con- 
centration que aumenta la eficiencia de la difusion u otros 
tipos de intercambio. La informacion de las presiones parcia- 
les de oxfgeno mostradas en la Figura 48.17a son de experi- 
mentos con ovejas. 

El flujo contracorriente no se produce en la placenta hu- 
mana, por lo que la sangre fetal no es tan oxigenada como 
la sangre de la oveja. Aun asf, algunos mecanismos permiten 
el intercambio de oxfgeno entre la madre y el feto. Por ejem- 
plo, las arterias maternas de los seres humanos se vacfan en 
un espacio de conjuncion entre la madre y porciones fetales 
de la placenta. Este espacio esta lleno con unas proyecciones 
pequenas llamadas villi, que contienen vasos sangumeos fe- 
tales. Por tanto, una gran superficie del feto se sumerge con 
la sangre altamente oxigenada de la madre. Los villi fetales 
son analogos a los alveolos de los pulmones (vease Capf- 
tulo 44), que proporcionan una gran superficie de intercam- 
bio de gases. 

La Figura 48.17b ilustra otra adaptacion que aumenta el 
nivel de oxfgeno transportado al feto. Observa que los ejes 
de este grafico dan una presion parcial de oxfgeno en la san- 
gre o en los tejidos en contra del porcentaje de hemoglobina 
que mantiene el oxfgeno a esa presion. (Recuerda que el Ca- 
pftulo 44 explicaba que este tipo de grafico se llama curva de 
equilibrio de oxigeno-hemoglobina). 1 I punto clave es que la 
informacion de la hemoglobina fetal se cambia a la izquierda 



(a) Flujo sanguineo contracorriente en el placenta. 
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FIGURA 48.1 7 Las adaptaciones que aumentan el suministro de 
oxfgeno al feto. 

O EJERCICIO En el apartado (a), dibuja las flechas de oxfgeno que 
pasa de la sangre materna a la sangre fetal. 



de la informacion para la hemoglobina adulta. Como resul- 
tado, la sangre del feto siempre tiene mas afinidad con el oxf- 
geno que la sangre de la madre. Los biologos interpretan esta 
pauta como una adaptacion. La alta afinidad de oxfgeno de la 
hemoglobina fetal garantiza que el feto siempre sea capaz de 
adquirir oxfgeno de la madre. 

Antes de dejar este tema del embarazo, es importante saber 
que las madres y los embriones intercambian mas que nutrien- 
tes y desechos. Por ejemplo, considera la tragedia de la talido- 
mida. Durante la decada de 1950, cientos de ninos quedaron 
afectados por el consumo por parte de sus madres del tranqui- 
lizante talidomida, que se traspasaba al torrente sanguineo 
fetal y causaba defectos de nacimiento, casi siempre un acor- 
tamiento de los brazos. Aunque la talidomina ahora esta 
prohibida a las embarazadas, el alcohol representa un pro- 
blema similar. Los ninos de madres que beben alcohol tienen 
gran riesgo de experimentar hiperactividad, discapacidades de 
aprendizaje graves y depresion. De forma colectiva, estos sfn- 
tomas se llaman smdrome alcoholico fetal (FAS). 
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(a) Las secciones de cerebro de ratas recien nacidas a las que 
se les ha inyectado solucion salina o solucion salina con etanol. 



Los puntos 
negros indican 
la degeneracion 
de las neuronas 




Cerebro inyectado con 
solucion salina 



Cerebro inyectado con 
etanol 



(b) Peso del tejido cerebral de ratas recien nacidas a las que 
se les ha inyectado solucion salina o solucion salina con etanol. 
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FIGURA 48.18 El etanol mata las celulas cerebrales en las ratas 
recien nacidas. 

O PREGUNTA Este estudio fue disenado para probar los efectos de 
una unica dosis de alcohol. iComo modifican'as el estudio para 
probar los efectos de la exposicion a largo plazo al alcohol durante 
el embarazo? 



Para comprender por que el FAS existe, recuerda que el ce- 
rebro experimenta un crecimiento especialmente rapido en el 
tercer trimestre del desarrollo, y entonces considera la infor- 
mation mostrada en la Figura 48.18. La Figura 48.18 muestra 
dos vistas del cerebro de ratas recien nacidas. Un dfa antes de 
tomar estas fotograffas, se inyecto una solucion salina no da- 
nina a un grupo de ratas embarazadas, en una dosis de 2,5 g 
por kg de peso corporal; al otro grupo se le inyecto la misma 
solucion, excepto que en este caso contema un 20 por ciento 
de etanol. Para una mujer de peso medio, esto seria el equiva- 
lente de 2,5 latas de cerveza o copas de vino. Las motas negras 
en el cerebro de las ratas tratadas con etanol indican la dege- 
neration de las neuronas. El histograma de la Figura 48.18b 
ilustra una consecuencia: las ratas tratadas con etanol tienen 
el cerebro mas pequeno que las ratas tratadas con la solucion 
salina. El mensaje que se extrae de esta information es que el 
etanol destruye las neuronas en desarrollo y que incluso una 
dosis «moderada» de alcohol puede tener un efecto devasta- 
dor. Basandonos en estos resultados, los medicos recomiendan 
que las mujeres embarazadas no beban nada de alcohol. 



Nacimiento 

Aunque los mecanismos responsables del desencadenamiento 
del parto no se comprenden por completo, la hormona oxito- 
cina es claramente esencial en la estimulacion de las celulas de 
los musculos de la pared uterina para que empiecen las con- 
tracciones. Las contracciones que expulsan al feto del utero 
fuera del cuerpo de la madre constituyen el parto. 

Durante la primera etapa del nacimiento, el utero se con- 
trae a una frecuencia relativamente baja. A medida que el 
parto progresa, el cervix de la base del utero empieza a 
abrirse, o dilatarse (Figura 48.19). Una vez que el cervix se di- 
lata por completo, las contracciones uterinas empiezan a ser 



SECUENCIA DEL PARTO 
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FIGURA 48.19 La secuencia del parto en seres humanos. 

O PREGUNTA Los bebes humanos normalmente nacen boca 
abajo,como se muestra en la imagen.Tienes que predecir las 
consecuencias de un bebe en posicion boca arriba,o con los pies 
por delante en el canal del parto. 
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mas forzadas, largas y frecuentes. En algun momento, el feto 
se expulsa a traves del cervix a la vagina. 

Despues del parto, la placenta sigue adherida a la pared 
uterina. Entonces los auxiliares pinzan y cortan el cordon um- 
bilical que conecta el nino con la placenta. Cuando la madre 
expulsa la placenta y las membranas, el nacimiento ha con- 
cluido. 

Aunque esta description suena simple, en realidad puede 
tener lugar un gran numero de complicaciones. Considera la 
informacion de la Figura 48.20. El grafico muestra el numero 
de madres suecas que murieron, por cada 100.000 partos, en 
intervalos de cinco anos entre 1760 y 1980. En 1970, apro- 
ximadamente 1,4 madres murieron por cada 100.000 partos 
en los que los ninos nacian. En la mayona de los casos, la 
causa de la muerte es la perdida de sangre o la infection des- 
pues del parto. Observa el eje vertical logantmico, y que el 
indice mas bajo de mortalidad se produjo como resultado del 
lavado de manos a finales de 1870. Como resultado de las 
tecnicas esteriles, antibioticos y la tecnologia de transfusiones 
de sangre, el indice de mortalidad sueco ha disminuido hasta 
menos del 0,007 por ciento. El avance de la cesarea, un mejor 
cuidado de los bebes y la mejora en los tratamientos de las 
enfermedades de Rh tambien han conseguido que la mortali- 
dad infantil disminuya en muchos pafses. Aunque por lo ge- 
neral no se tiene en cuenta, esta inmensa reduction del indice 
de mortalidad en el parto se considera uno de los grandes 
triunfos de la medicina moderna. Por desgracia, muchos pai- 
ses carecen de instalaciones esteriles y antibioticos adecua- 
dos, por lo que la mortalidad de madres e hijos sigue siendo 
bastante elevada en esos pafses. 
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FIGURA 48.20 La mortalidad materna durante el parto ha 
disminuido considerablemente. Estos datos son de Suecia; la 
escala del eje vertical es logantmica.Nota:en 1861 un investigador 
publico informacion convincente de que el lavado de manos 
reducia notablemente la mortalidad materna durante el parto, pero 
los doctores se resistian a la idea hasta que Pasteur publico su teon'a 
de la enfermedad por germenes en 1 878. 

O PREGUNTA Si una mujer de Suecia en 1 760 tenia 1 0 ninos en 
toda su vida,£cual era la posibilidad de que muriera en uno de los 
partos? 
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RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 



I 



O El aparato reproductor de los animales es altamente variable. 
Muchos animales pueden cambiar de reproduccion asexual a se- 
xual. Cuando la reproduccion sexual se produce, la fecundacion 
puede ser externa o interna y el desarrollo del embrion puede 
tener lugar en el interior o en el exterior del cuerpo de la madre, 
dependiendo de la especie. 

Solo unas cuantas especies animales se reproducen exclusiva- 
mente por medios asexuales, pero muchas alternan entre repro- 
duccion asexual y sexual. La reproduccion asexual tiene como re- 
sultado descendientes que son geneticamente identicos al 
progenitor. Por el contrario, cada descendiente producido sexual- 
mente es geneticamente unico, debido a la recombination de 
genes durante la meiosis y la fusion de los gametos haploides de 
dos padres diferentes durante la fecundacion. 

En seres humanos, la production de espermatozoides y ovulos se 
diferencia en varios aspectos. La espermatogenesis es continua a 
traves de la vida adulta de los machos, pero en las mujeres todas las 
celulas que se dividen mitoticamente para empezar la ovogenesis se 
han formado al principio del desarrollo. La meiosis en las mujeres 
tambien se detiene durante largos periodos de tiempo. Finalmente, 
la division celular durante la meiosis es tan desigual que se produce 
solo un ovulo (en vez de cuatro) por cada ovocito primario. 



La fecundacion es externa en muchos animales acuaticos, pero 
es interna en la mayona de las especies terrestres. La liberation 
de los gametos durante la fecundacion externa puede sincroni- 
zarse por el cortejo o posiblemente por las feromonas. La investi- 
gation sobre la fecundacion interna ha aportado informacion 
sobre el apareamiento multiple y la competicion de esperma. De 
estos estudios, han surgido dos grandes generalizaciones de la 
competicion de esperma. En primer lugar, el ultimo macho en el 
apareamiento normalmente es el padre de un numero despropor- 
cionadamente grande de descendientes. En segundo lugar, los ma- 
chos de especies que toman parte en la competicion de esperma 
tienen testiculos relativamente grandes para su tamano total. 

Una vez que el ovulo esta fecundado, las hembras pueden 
poner los huevos o retenerlos en el interior para dar a luz a sus 
crias. Al estimar las relaciones evolutivas entre las especies rela- 
cionadas con la viviparidad y la oviparidad, los investigadores 
han determinado que la viviparidad se ha desarrollado muchas 
veces de forma independiente. En algunos grupos al menos, la vi- 
viparidad ha podido ser una adaptation que aumente la supervi- 
vencia de las crias en habitats frios. 

Debenas ser capaz de explicar por que se espera que los peces 
que cuidan de sus crias produzcan menos huevos al ano que los 
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peces que no cuidan de sus crias, si se produce competicion de es- 
perma en los peces y cuando se espera que la fecundacion interna 
tenga lugar en los peces. Q 



Web Animation 



Human Gametogenesis 



en www.masteringbio.com 



O En los seres humanos, el aparato reproductor masculino esta for- 
mado por estructuras especializadas para la produccion y el al- 
macenamiento de esperma, la smtesis de moleculas importantes 
encontradas en el semen, o el transporte del semen. El aparato re- 
productor femenino esta compuesto de estructuras especializadas 
que producen ovulos, reciben el esperma y alimentan la descen- 
dencia durante el desarrollo temprano. 

En seres humanos, la anatomfa externa del aparato reproductor 
masculino esta formada por el pene y el escroto. Los biologos no 
estan seguros de por que el escroto se desarrollo en los mamiferos, 
pero han aportado datos que indican que la seleccion sexual ha pro- 
ducido variaciones notables en la morfologia genital de los insectos 
y aranas macho. La anatomia interna del aparato reproductor mas- 
culino incluye estructuras dedicadas a la produccion y almacena- 
miento de esperma, smtesis de los fluidos accesorios y transporte del 
semen. La anatomfa externa del aparato reproductor femenino hu- 
mano esta formada por la abertura vaginal y el clitoris. La anato- 
mfa interna del aparato reproductor femenino se dedica a la forma- 
tion de ovulos y el transporte o desarrollo de descendientes. 

Deberias ser capaz de predecir como los medicos alteran los apa- 
ratos reproductores femenino y masculino de voluntarios huma- 
nos para esterilizarles. Q 

O En los seres humanos, el ciclo menstrual esta regulado por hor- 
monas de la glandula pituitaria y los organos de reproduccion fe- 



meninos. Estas hormonas pueden interaccionar entre si a traves 
de retroalimentacion positiva o negativa. El embarazo se man- 
tiene por senales hormonales entre el embrion y los organos re- 
productores de la madre. 

El desarrollo y la actividad de las estructuras reproductoras feme- 
ninas y masculinas estan bajo control hormonal. En los mamife- 
ros, los experimentos han confirmado que la GnRH del hipota- 
lamo libera FSH y LH de la glandula pituitaria. Las hormonas 
pituitarias, en cambio, regulan la produccion de las hormonas go- 
nadales, la testosterona y el estradiol, en los testiculos y los ova- 
rios, respectivamente. Las investigaciones sobre el ciclo menstrual 
de las mujeres han confirmado que el estradiol y la progesterona 
ejercen una retroalimentacion negativa y positiva en la produc- 
cion de FSH y LH. Las interacciones entre las hormonas pituita- 
rias y ovulares son responsables de regular los cambios ciclicos en 
los ovarios y el utero. 

Cuando se produce la fecundacion, el embrion en desarrollo se- 
grega la hormona hCG, que detiene el ciclo menstrual y permite 
que el embarazo continue. Durante el primer trimestre, el em- 
brion se implanta en la pared uterina engrosada, los organos se 
desarrollan y el organo nutritivo llamado placenta se forma. Para 
hacer posible un crecimiento rapido durante el segundo y tercer 
trimestres, el corazon de la madre late mas deprisa y el volumen 
de bombeado aumenta. Los nutrientes y gases se intercambian 
eficazmente en la placenta. 

Deberias ser capaz de explicar por que la administration de pro- 
gesterona es un metodo efectivo de control de embarazo en los 
seres humanos. Q 



Web Animation 



Human Reproduction 



en www.masteringbio.com 



PREGUNTAS 



O Comprueba tus conocimientos 

1. iQue termino describe el modo de reproduccion asexual en el 
que la descendencia se desarrolla de huevos no fecundados? 

a. Partenogenesis. 

b. Gemacion. 

c. Regeneration. 

d. Fision. 

2. En la competicion de esperma, ^que es la ventaja del segundo 
macho? 

a. Cuando las hembras se aparean con dos machos, cada macho 
fecunda el mismo numero de ovulos. 

b. Cuando la hembra se aparea con dos machos, el segundo 
macho fecunda la mayoria de los ovulos. 

c. Las hembras se aparean normalmente con al menos dos 
machos antes de poner huevos o quedarse embarazadas. 

d. Los fluidos accesorios evitan el apareamiento con otros 
machos, por ejemplo formando tapones copulativos. 

3. <En que se parecen el pene y el clitoris? 

a. Se desarrollan del mismo conjunto de celulas embrionicas. 

b. Ambos se desarrollan durante las primeras etapas de la 
pubertad. 

c. Ambos contienen la uretra. 

d. Ambos producen fluidos accesorios requeridos durante la 
relation sexual. 



4. En la produccion de hormonas, ^como se comparan el foliculo y 
el cuerpo luteo? 

a. Ambos producen principalmente estradiol. 

b. Ambos producen principalmente progesterona. 

c. El foliculo produce mas estradiol que progesterona; el cuerpo 
luteo produce mas progesterona que estradiol. 

d. El foliculo produce principalmente progesterona; el cuerpo 
luteo produce estradiol y progesterona. 

5. iQue hormonas pituitarias estan implicadas en la regulation del 
ciclo menstrual? 

a. GnRH y LH. 

b. Estradiol y progesterona. 

c. Oxitocina y LH. 

d. FSH y LH. 

6. <;E1 cuerpo luteo se detiene con la fecundacion debido a la 
presencia de que hormona? 

a. LH. 

b. Estradiol. 

c. Progesterona. 

d. Gonadotropina corionica humana (hCG). 

•p *9 ip *c b *|7 •£ •£ '\ iSBjsandsa^ 
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O Comprueba tu aprendizaje 

1. Resume las pruebas experimentales de que Daphnia requiere tres 
indicadores para desencadenar la reproduccion sexual. Explica 
que indican sobre el entorno estos tres indicadores. Genera una 
hipotesis sobre por que la reproduccion es adaptativa en estos 
animales. 

2. Compara y contrasta la espermatogenesis con la ovogenesis. 
^Como estos dos procesos difieren en el numero de celulas hijas 
producidas, tamano del gameto y tiempo de la segunda division 
meiotica? 

3. El medicamento RU-486 bloquea los receptores de 
progesterona en el utero. ^Por que este medicamento acaba con 
el embarazo en los seres humanos, incluso si la implementation 
se ha producido? 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

4. Explica la diferencia entre la retroalimentacion negativa y 
positiva en el control hormonal del ciclo menstrual femenino. 
^Como es posible que el estradiol inhiba la liberation de LH en 
un momento del ciclo reproductivo pero la estimule en otro 
momento? 

5. ^Por que se aconseja a las madres embarazadas que no fumen, 
beban alcohol o bebidas con cafema? 

6. Supongamos que las hembras de algunas especies de insectos se 
aparean normalmente con dos machos y eligen sus parejas 
basandose en el cortejo y otras caracteristicas. Tienes que 
predecir si las hembras deberian ser mas exigentes con el primer 
macho, el segundo macho o con ambos por igual. Explica la 
logica de esta prediccion. 



O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. Los investigadores han desarrollado recientemente metodos para 
la donation de mamfferos. De hecho, los biologos pueden 
inducir ahora la reproduccion asexual en especies que 
normalmente no se reproducen asexualmente. Supon que esta 
practica se generaliza y en el futuro la mayoria de las ovejas del 
mundo son geneticamente identicas. Explica algunas 
consecuencias posibles de este desarrollo. 

2. El texto afirma que especies con fecundation externa producen 
un numero extraordinariamente grande de gametos. <;C6mo 
probarfas esta hipotesis rigurosamente? En la respuesta, ten en 
cuenta que tienes informacion sobre el numero medio de 
gametos producidos por diferentes especies, junto con 
informacion del tamano medio de su cuerpo. 

3. Supon que tienes la oportunidad de estudiar poblaciones de la 
lagartija Sceloporus, que algunos son viviparos y otros son 
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oviparos. iQue poblaciones esperarfas que produjeran huevos 
especialmente grandes en relation con el tamano total de su 
cuerpo? <;C6mo comprobarias esta prediccion? 

4. Cuando se estan desarrollando los huevos marsupiales, aparece 
una membrana durante un corto periodo de tiempo y despues se 
desintegra. Establece una hipotesis para explicar esta 
observacion. 

En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • guias de estudio online y preguntas • mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 
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El sistema inmunitario 
de los animales 



CONCEPTOS CLAVE 

O Los leucocitos organizan la respuesta 

inmune innata generada ante una infeccion 
respondiendo de forma inespecifica contra 
los patogenos. Los linfocitos organizan la 
respuesta inmune adquirida.Cada linfocito 
responde contra un patogeno especifico. 

O La respuesta inmune adquirida comienza 
cuando las protemas de la superficie celular 
de los linfocitos se unen a un antigeno, 
normalmente una protema derivada de un 
agente causante de enfermedad. 

O La respuesta humoral marca los patogenos 
con anticuerpos,producidos por los 
linfocitos llamados celulas B, para destruir 
dichos patogenos. 

O La respuesta celular destruye las celulas 
infectadas por medio de linfocitos llamados 
celulas Tcitotoxicas. 




Microfotografia electronica de barrido de una celula del sistema inmunitario que esta 
fagocitando y destruyendo bacterias (pequenas celulas en verde). Este capitulo explora 
como las celulas del sistema inmunitario son capaces de reconocer bacterias y virus 
como extranos y eliminarlos. 



Las enfermedades afectan a todos los animales. Solo el 
hombre es vfctima de cientos de enfermedades causadas 
por virus y bacterias, y una gran variedad de hongos y 
gusanos parasitarios. Dada la capacidad de esos patogenos 
para provocar enfermedad y muerte, es impresionante que 
muchos animales esten sanos la mayor parte de sus vidas. 

Para entender como el hombre y otros animales se prote- 
gen contra las enfermedades, los biologos se han centrado en 
la investigacion de tres observaciones. Primero, las heridas 
suelen cicatrizar, aunque se infecten. Segundo, la mayoria de 
las personas que contraen una enfermedad viral o bacteriana 
se recupera, incluso sin ayuda de medicacion. Tercero, las per- 
sonas que han sufrido una infeccion viral o bacteriana y se re- 
cuperan suelen ser inmunes a esa enfermedad, lo que significa 
que no la contraeran en el futuro. La inmunidad es la resis- 



tencia o proteccion frente a los patogenos que causan las en- 
fermedades. 

Esta ultima observation es especialmente intrigante. <;Por 
que las personas que sufren sarampion o varicela no vuelven 
a enfermar, despues de una segunda exposition al mismo pa- 
togeno causante de la enfermedad? En el ano 430 a.C. Tuti- 
dides ya hizo alusion a este aspecto. Escribio que, cuando las 
plagas asolaban Atenas, solo las personas que se habfan recu- 
perado de la enfermedad podfan cuidar a los enfermos, por- 
que no volverian a contraerla una segunda vez. En la Edad 
Media, los medicos chinos y turcos protegfan a las personas 
de la viruela exponiendolas a fragmentos de pustulas secas de 
otras personas infectadas. Estos son ejemplos de inmuniza- 
cion, es decir, conferir inmunidad frente a una enfermedad 
determinada. 
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Al final del siglo xvm Edward Jenner encontro la clave para 
perfeccionar la tecnica de inmunizacion. En la epoca de Jenner, 
se consideraba que las lecheras eran guapas porque sus caras 
no estaban marcadas con las pustulas de la viruela. Jenner 
sabfa que las vacas sufrian una enfermedad similar a la viruela 
y penso que las lecheras eran inmunes a la viruela porque esta- 
ban expuestas al virus mientras ordenaban las vacas. Para con- 
firmar esta hipotesis, inyecto el fluido de una pustula de vi- 
ruela de vaca a un nino y mas tarde le inyecto fluidos de 
pustulas de viruela humana. Es decir, inoculo al nino patoge- 
nos de viruela vacuna y humana. Como predijo, el nino no 
contrajo la viruela humana. La tecnica de Jenner se adopto ra- 
pidamente en toda Europa, y mas tarde recibio el nombre de 
vacunacion (el termino latino vacca significa «vaca»). 

<;Por que funciono la tecnica de Jenner? Mas concretamen- 
te, <;cual es la base molecular de la capacidad de una persona 
para acabar con una infeccion virica o bacteriana y adquirir la 
inmunidad? Para responder esta pregunta, necesitamos explo- 
rar como el sistema inmunitario reconoce y elimina patogenos. 
Consideremos la respuesta de nuestro organismo ante dos 
eventos: una infeccion bacteriana y un ataque viral. Ambas in- 
fecciones pueden afectar a cualquiera en todo momento. Por 
ejemplo, supongamos que has estado hace varios dfas en un 
autobus, abarrotado de gente, cerca de alguien con una tos 
persistente, y 30 minutos despues tropezaste mientras comas 
por el campus y te heriste el codo. Comprobaste que la herida 
del codo dolorido estaba enrojecida. Peor aun, aparecio dolor 
en la garganta, mucosidad en la nariz y fiebre. El codo tiene 
una infeccion bacteriana, y el tracto respiratorio superior esta 
desarrollando una gripe. Vamos a empezar por analizar lo que 
sucede en la herida del codo. 



ambas respuestas forman un sistema extremadamente pode- 
roso para proteger al individuo frente a un formidable y siem- 
pre cambiante conjunto de bacterias, hongos y eucariotas. 

Para iniciar la investigation sobre el funcionamiento del 
sistema inmunitario, debemos centrarnos en como el orga- 
nismo previene la entrada de invasores extranos. Despues es- 
tudiaremos que ocurre cuando algunos consiguen entrar. 

Barreras de entrada 

La forma mas efectiva de no contraer una enfermedad es evitar 
el contacto con patogenos. En seres humanos y otros animales, 
la barrera mas importante ante la entrada de patogenos es la 
piel. Ademas de proporcionar una barrera ffsica es gruesa y re- 
sistente, la piel humana ofrece resistencia qmmica. Las celulas 
de la piel estan cubiertas por acidos grasos, que disminuyen el 
pH de la superficie entre 3 y 5. El ambiente seco y acido pre- 
viene el crecimiento de la mayoria de especies bacterianas que 
pueden amenazar al organismo. Muchas bacterias viven en la 
piel, pero la mayona se adapta a las condiciones acidas y son co- 
mensales,es decir, que no danan al organismo huesped. Para los 
patogenos resulta diffcil atravesar el organismo de los insectos y 
otros animales con exoesqueleto, porque esta cubierto por una 
capa dura denominada cutfcula, presentada en el Capftulo 42. 

El organismo de los animales tiene huecos en esas barreras, 
donde el tracto digestivo, el reproductor, la zona de intercam- 
bio de gases y los organos sensoriales entran en contacto con 
el medio. Como muestra la Figura 49.1, esos huecos tienen 
una barrera ffsica protectora en forma de moco u otras carac- 
teristicas que disuaden la entrada del patogeno. La mucosidad 



49.1 Inmunidad innata 



Cuando los biologos empezaron a analizar el sistema inmuni- 
tario comprobaron que ciertas celulas estaban preparadas para 
responder a invasores extranos en cualquier momento, mien- 
tras que otros componentes debian activarse previamente. Las 
celulas que siempre estan preparadas confieren inmunidad in- 
nata; las celulas que se activan selectivamente para eliminar 
patogenos especfficos confieren inmunidad adquirida. La 
clave para entender los dos tipos de inmunidad es reconocer 
que ambos tipos de celulas proporcionan diferentes respuestas 
a los antigenos. Un antigeno es cualquier molecula extrana 
que puede iniciar una respuesta del sistema inmunitario. La 
mayona de los antigenos son protemas o glicoprotemas de 
bacterias, virus u otros invasores, aunque hidratos de carbono 
y lfpidos extranos tambien pueden funcionar como antigenos. 

O Las celulas implicadas en la inmunidad innata no son 
especificas en su respuesta al antigeno. Dicho de otro modo, 
el sistema inmunitario innato responde de la misma forma a 
todos los antigenos. La respuesta inmune innata a la herida de 
tu codo, por ejemplo, es la misma independientemente de la 
especie de bacteria, virus u hongo que entre en el tejido. Por 
el contrario, las celulas implicadas en la inmunidad adquirida 
responden de una manera muy especifica a cada especie de 
bacteria, virus u hongo que entra en el organismo. Combinadas, 




Celulas Celulas secretoras 
ciliadas de mucus 



Ojos 

El pestaneo y las lagrimas 
limpian el ojo. Las lagrimas 
contienen una enzima antibacteriana 
conocida como lisozima. 
Ofdo 

Los pelos y el cerumen 
atrapan a los patogenos en su 
paso por el oido externo. 

Nariz 

Los orificios nasales estan 
cubiertos de secreciones 
mucosas y pelos que atrapan 
a los patogenos. 

Tracto digestivo 

Las mucosidades y la saliva 
atrapan a los patogenos que 
se tragan y mueren en el 
estomago, dado su bajo PH. 



Vfas aereas (revestimiento de 
la traquea) 

En lugar de llegar a los pulmones, 
la mayona de los patogenos 
quedan atrapados en las 
mucosidades y los cilios se 
sacuden para barrerlos fuera 
de las vfas aereas. 



FIGURA 49.1 £C6mo mantiene el organismo fuera a los 
patogenos? 

O PREGUNTA ^Por que una combinacion de pelos y secreciones 
pegajosas es efectiva para atrapar a los patogenos? 
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es una secretion de las celulas dentro del epitelio, rica en proteo- 
glicanos, grandes polisacaridos unidos a protefnas. Las babo- 
sas, lombrices y otros animales de cuerpo blando estan cubier- 
tos de una capa de mucosidad que protege sus epitelios de los 
patogenos ambientales. La mucosidad es igualmente impor- 
tant^ en vertebrados. Por ejemplo, muchos de los patogenos 
que se respiran o ingieren mientras se come o bebe se pegan al 
moco que recubre el tracto respiratorio y gastrointestinal. Los 
patogenos que se pegan a la mucosidad no pueden entrar en 
contacto con la membrana plasmatica del epitelio. En mamf- 
feros, esos patogenos se expulsan con la tos o se destruyen en 
el ambiente acido del estomago. Los huecos en el organismo 
no recubiertos por capas de mucosidad, como los ojos, suelen 
estar protegidos por otros tipos de secreciones: las orejas por 
secreciones serosas y los ojos por lagrimas que contienen la 
enzima lisozima, que actua como un antibiotico digiriendo las 
paredes celulares bacterianas. 

Sin embargo, habitualmente las medidas preventivas fallan 
y algunos patogenos entran en los tejidos subcutaneos. El 
virus de la gripe, por ejemplo, tiene una enzima en su superfi- 
cie que rompe la barrera de moco del tracto respiratorio. 
Cuando la superficie externa del virus entra en contacto con 
las celulas del huesped debajo de la capa de mucosidad, el 
virus es capaz de entrar en la celula y comienza una infection. 
Cuando por una cafda u otro traumatismo se hiere la piel, las 
bacterias y otros patogenos acceden directamente a los tejidos 
del interior. Para los virus, bacterias y hongos, el organismo es 
un parafso tropical, rebosante de recursos. En minutos, co- 
mienzan a crecer. <iQue ocurre entonces? 

La respuesta inmune innata 

Cuando una bacteria entra en el cuerpo a traves de una herida, 
las celulas dibujadas en la Figura 49.2 desarrollan la respuesta 
inmune innata, la respuesta no espetifica del cuerpo a los pa- 
togenos. En conjunto estas celulas se denominan leucocitos; 

todas residen en la sangre. Los leucocitos se llaman tambien 
globulos blancos. Incluyen macrofagos, neutrofilos y otras ce- 



lulas implicadas en la respuesta innata, asf como los linfocitos 
responsables de la inmunidad adquirida. Al igual que los glo- 
bulos rojos de la sangre que transportan oxfgeno en el torrente 
sangumeo, los leucocitos se producen en la medula osea. 

Los leucocitos implicados en la respuesta innata son alerta- 
dos de la presencia de invasores extranos por moleculas espe- 
tificas que se hallan en la superficie de bacterias y otros tipos 
de celulas invasoras. Algunas de las celulas del sistema innato 
tienen protefnas en su membrana plasmatica que se unen a 
esos componentes espetificos de las bacterias, llamadas recep- 
tores de reconocimiento de patron. Cuando se activan por un 
antfgeno, las celulas responden. 

La Figura 49.3 resume los principales pasos de la respuesta 
inflamatoria, un tipo de respuesta inmune innata de los ma- 
mfferos. En primer lugar, una rotura en la piel permite a la 
bacteria entrar en el cuerpo. Si los capilares y otros pequenos 
vasos sangumeos se rompen, la sangre sale. Casi inmediata- 
mente (paso 2) las plaquetas liberan protefnas que forman un 
tapon que disminuye la perdida de sangre. Otras protefnas 
coagulantes de la sangre forman estructuras entrelazadas que 
ayudan a cerrar la herida y reducir la perdida de sangre. 

En el paso 3, los leucocitos denominados macrofagos lle- 
gan al lugar de la herida, en un proceso en el que se secretan 
moleculas senalizadoras denominadas quimiocinas, tambien 
secretadas por el tejido inflamado, que forman un gradiente 
que marca el camino hacia el lugar de la inflamacion. 

Poco despues de que los macrofagos inicien su respuesta, 
los leucocitos denominados mastocitos liberan mensajeros 
qufmicos que provocan la constriction de los capilares sanguf- 
neos cerca del lugar de la lesion. Como resultado, el flujo san- 
gumeo y la perdida de sangre se reducen en la herida. En el 
paso 4 los mastocitos liberan tambien histaminas y otras mo- 
leculas serial que inducen a los vasos sangumeos alejados de la 
herida a dilatarse y hacerse mas permeables. A medida que los 
vasos se agrandan e impermeabilizan, aumenta la llegada de 
leucocitos y otros componentes sangumeos. Asf las senales 
de los mastocitos paran la perdida de sangre en la herida pero 
incrementan el flujo sangumeo en los tejidos de alrededor. 



(a) Los mastocitos secretan senales que 
incrementan el flujo sangumeo. 



Granulos que contienen moleculas 
de senalizacion 



Nucleo 




1 urn 



(b) Los neutrofilos ingieren y eliminan 
patogenos. 



(c) Los macrofagos reclutan otras celulas, 
ademas ingieren y eliminan patogenos. 



Nucleo 
multilobulado 




Vesiculas que 
contienen 
moleculas 



Los lisosomas 
digieren 



de senalizacion bacterias 



Pseudopodos engullendo 
una bacteria \ 



1 urn 




Vesiculas que Nucleo 
secretan toxinas 
letales para las celulas 



FIGURA 49.2 La respuesta inmune innata implica a varias celulas. Micrografias de microscopia electronica de 
transmision ilustrando algunos de los leucocitos responsables de la inmunidad innata. 

O PREGUNTA ^Como se correlaciona la estructura de esas celulas con su funcion? 



1urn 
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LA RESPUESTA 



vTORIA 

Vaso sanguineo 
Globulo rojo 





1 . Bacterias y otros 
patogenos se 
introducen en 
la herida. 



2. Las plaquetas 
de la sangre liberan 
proteinas de 
coagulacion 
sanguineas en 
el lugar de la herida. 



3. El tejido dahado 
y los macrofagos 
en la zona dahada 
liberan quimioquinas, 
las cuales reclutan 
celulas del sistema 
inmunitario hacia 
dicha zona. 



4. Los mastocitos 
del area dahada 
secretan factores 
que contraen los 
vasos sanguineos 
en la herida, pero 
dilatan los vasos 
proximos a dicha 
herida. 



5. Los neutrofilos 
llegan y comienzan 
a eliminar patogenos 
por fagocitosis. 



6. Algunos leucocitos 
recien llegados 
maduran en 
macrofagos, los 
cuales fagocitan 
patogenos y 
secretan sehales 
celula-celula. 




Inicia la reparacion tisular 



FIGURA 49.3 La respuesta inflamatoria de la inmunidad innata 
tiene muchos elementos. 

O PREGUNTA Se muestra un unico vaso sanguineo, para 
simplificar. Si tuvieses espacio para dibujar otros vasos sanguineos 
en el area dahada, £donde estarian contraidos y donde dilatados? 



La combination de vasos sanguineos dilatados y gradiente 
de quimiocinas es como una llamada al 112 que proporciona 
la direction exacta del lugar del incendio. El paso 5 es la parte 
clave de la respuesta: los leucocitos denominados neutrofilos 
migran fuera de los capilares sanguineos dilatados hacia el 
lugar de la infeccion. Los neutrofilos son los principales juga- 
dores de la respuesta innata. Destruyen las celulas invasoras 
por fagocitosis, es decir, las engloban. Cuando las celulas in- 
vasoras estan dentro de los neutrofilos, son eliminadas a traves 
de un complejo sistema de componentes toxicos. Esas molecu- 
las incluyen lisozima, que degrada las paredes bacterianas, ra- 
dicales libres, oxido mtrico (NO), y moleculas denominadas 
intermediarios de oxigeno reactivos (ROI), que incluyen el 
peroxido de hidrogeno (H 2 0 2 ). 

Tras la llegada de un gran numero de neutrofilos, aparecen 
celulas que se convertiran en macrofagos. Ademas de fagocitar 
bacterias en la herida, esa poblacion creciente de macrofagos 
secreta mensajeros qufmicos denominados citoquinas, que 
provocan varios efectos (paso 6). Las citoquinas de los macro- 
fagos atraen a otras celulas del sistema inmunitario, estimulan 
la medula osea para la production y liberation de neutrofilos y 
macrofagos adicionales, inducen fiebre, una elevation de la tem- 
peratura que ayuda a la recuperacion, y activan celulas implica- 
das en la reparacion del tejido y la recuperacion de la herida. 

El lugar de la inflamacion con frecuencia se hincha por el 
incremento del numero de celulas y fluidos en el area, roja y 
caliente debido al aumento del flujo sanguineo, y dolorida de- 
bido a las senales de los receptores del dolor. La respuesta in- 
flamatoria continua hasta que todo el material extrano se eli- 
mina y la herida se repara. La Tabla Resumen 49.1a indica 
algunas de las celulas clave de la respuesta, mientras que la 
Tabla Resumen 49.1b muestra algunas moleculas clave impli- 
cadas. 

Los seres humanos y otros vertebrados no son los unicos 
animales que tienen respuestas inmunes innatas sofisticadas. 
Las respuestas inmunes innatas las componen los sistemas in- 
munes completos de millones de especies de invertebrados. La 
abundancia y diversidad espectacular de animales invertebra- 
dos apoya la hipotesis de que sus sistemas inmunes innatos 
proporcionan una protection eficiente contra bacterias inva- 
soras, virus y hongos. Por ejemplo, si un patogeno logra en- 
trar en una cavidad principal de un insecto a traves de una he- 
rida u otra rotura en la barrera de entrada, las celulas responden 
sintetizando y secretando peptidos con potentes propiedades 
antibacterianas o antifungicas. Las estrellas de mar tienen ce- 
lulas especializadas que tienen funciones similares a los neutro- 
filos y los macrofagos: secretan citoquinas o engloban y des- 
truyen patogenos por fagocitosis. Pero los biologos todavia 
tienen una gran oportunidad para aprender mas acerca de los 
sistemas de defensa de los invertebrados. 

<:Que ocurre cuando el sistema inmunitario innato de los 
vertebrados falla a la hora de contener y eliminar una infeccion 
que comienza en una herida? Y, <;que les ocurre a los virus que 
atacan las mucosas del tracto respiratorio y entran en las celu- 
las que hay debajo? 
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TAB LA RESUMEN 49.1 El sistema inmunitario innato 



(a) Celulas clave 






Nombre 


Funcion primaria 




Mastocitos 
Neutrofilos 
Macrofagos 


Liberan sehales que incrementan el flujo sanguineo hacia la zona de la herida 
Eliminan celulas invasoras a traves de la fagocitosis 

Liberan citoquinas que reclutan otras celulas hacia la zona de la herida; eliminan celulas invasoras por fagocitosis 


(b) Moleculas de senalizacion clave 


Nombre 


Producido por Recibido por 


Mensaje/funcion 


Histamina 
Quimioquinas* 

Citoquinas diferentes 
a las quimioquinas 


Mastocitos Vasos sanguineos 

Tejidos heridos y macrofagos Neutrofilos y macrofagos 
en los tejidos 

Macrofagos Leucocitos 

Medula osea 

CNS 

Tejidos locales 


Causa la contraccion de vasos sanguineos proximos 
a la zona de la herida,y dilata en zonas cercanas 

Marca la ruta hacia la herida, promueve la 
dilatacion e incrementa la permeabilidad de los 
vasos sanguineos 

Marca la ruta hacia la herida 

Incrementa la produccion de macrofagos 
y neutrofilos 

Induce la fiebre incrementando la temperatura 
corporal 

Estimula celulas implicadas en la reparacion 
de la herida 



* Las quimioquinas son un subconjunto de citoquinas. 



Comprueba si lo has entendido 

Si entiendesque... O 

• La respuesta inmune innata ocurre cuando los macrofagos 
y los mastocitos que residen en los tejidos y los neutrofilos 
que circulan en la sangre reaccionan de forma no especifica 
a senales de patogenos invasores. 

Deberias ser capaz de... O 

Describir como se relacionan los procesos de la respuesta 
innata con los siguientes pasos,que el personal de 
primeros auxilios pone en practica al tratar una herida: 

1) Aplicar presion directa para cerrar los vasos sanguineos. 

2) Aplicar vendajes que contienen los compuestos que 
reclutan las plaquetas para que lleguen la zona de la 
herida. 

3) Limpiar la herida una vez que haya parado de sangrar. 

4) Tratarla con antibioticos. 



49.2 La respuesta inmune adquirida: 
reconocimiento 

Recuerda del Capftulo 35 que los virus entran en las celulas 
para infectarlas. Cuando el virus consigue entrar en la celula 
se oculta de la respuesta inmune innata del huesped. En los 
vertebrados, el sistema inmunitario adquirido impide la dis- 
persion de las infecciones de las heridas y responde a los virus 
y otros patogenos invasores. La respuesta inmune adquirida 



se basa en las interacciones entre el sistema inmunitario espe- 
cffico y el antigeno especffico. Esta observacion da lugar a una 
importante pregunta: dada la diversidad de patogenos que 
existe, un animal esta expuesto a una enorme variedad de an- 
tfgenos a lo largo de su vida. <;A cuantos antfgenos diferentes 
puede responder su sistema inmunitario adquirido? 

Las investigaciones condujeron a la respuesta a principios 
de la decada de 1920. Los cientificos sintetizaron compuestos 
organicos que no existen en la naturaleza, inyectaron estas 
nuevas moleculas en conejos y observaron si el sistema inmu- 
nitario adquirido de esos animales se activaba durante la res- 
puesta. Para sorpresa de los cientificos, los conejos desarrolla- 
ron una respuesta inmune frente a antfgenos que no existfan en 
la naturaleza. Mas concretamente, los animales produjeron un 
anticuerpo distinto frente a cada antigeno. Los anticuerpos 
son protefnas que producen y secretan ciertos linfocitos y que 
se unen a partes especfficas de un determinado antigeno. La 
conclusion de estos experimentos fue que el sistema inmunita- 
rio puede producir un rango de anticuerpos casi ilimitado. 

Junto con los hallazgos del trabajo de Jenner sobre las va- 
cunas (revisado en la seccion anterior), los primeros estudios 
sobre anticuerpos ayudaron a centrar la atencion en cuatro ca- 
racterfsticas clave de la respuesta inmune adquirida: 

• Especificidad Los anticuerpos y otros componentes del sis- 
tema inmunitario adquirido se unen solo a sitios especffi- 
cos de antfgenos especfficos. 

• Diversidad La respuesta inmune adquirida reconoce una 
cantidad casi ilimitada de antfgenos. 

• Memoria La respuesta adquirida se puede reactivar rapida- 
mente si reconoce antfgenos de una infeccion previa. 
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• Reconocimiento propio-no propio Las moleculas produci- 
das por un individuo no actuan como antfgenos, lo que sig- 
nifica que el sistema inmunitario adquirido puede distin- 
guir entre lo propio y lo no propio. Las moleculas no 
propias son antfgenos, las propias no. 

Para analizar estas caracteristicas en detalle, empezaremos 
revisando las celulas y los organos responsables de la res- 
puesta inmune adquirida. 

Una introduccion a los linfocitos 
y el sistema inmunitario 

Las celulas del sistema inmunitario que llevan a cabo las prin- 
cipales acciones de la respuesta inmune adquirida se denomi- 
nan linfocitos. Los linfocitos se originan en el sistema inmu- 
nitario y son despues activados y transportados a lo largo de 
este (Figura 49.4): 




Componentes 
del sistema inmunitario 



Origen de los linfocitos: 

Medula osea 

Maduracion de los linfocitos: 

Medula osea (celulas B) 
Timo (celulas T) 

Activacion de los linfocitos: 

Bazo 

Nodulos linfaticos 



Transporte de los linfocitos: 

Conductos linfaticos 
Vasos sanguineos 



FIGURA 49.4 Los linfocitos son creados, activados y 
transportados en el sistema inmunitario. 



1. Origen de los linfocitos Todos los linfocitos y celulas san- 
gunieas se producen en la medula osea, el tejido que re- 
llena las cavidades internas de los huesos. 

2. Maduracion de los linfocitos Ciertos linfocitos (denomina- 
dos celulas B) maduran en la medula osea donde se originan. 
Otros linfocitos (denominados celulas T) maduran en el 
timo, un organo localizado en la parte superior del pecho de 
los vertebrados (detras del esternon en los seres humanos). 

3. Activacion de los linfocitos Los linfocitos reconocen antf- 
genos y se activan en el bazo y en los ganglios linfaticos. El 
bazo es un organo linfatico localizado en la cavidad abdo- 
minal. Ademas de su funcion en la respuesta inmune, el 
bazo destruye eritrocitos envejecidos y almacena el hierro 
de estos globulos rojos. Los ganglios linfaticos son orga- 
nos pequenos y ovales localizados por todo el organismo. 
Los ganglios linfaticos filtran la linfa que pasa a traves de 
ellos. Recuerda del Capftulo 44 que la linfa es una mezcla 
de fluidos y linfocitos. La parte lfquida de la linfa se origina 
a partir de los fluidos que salen fuera de los capilares a 
causa de la presion sangufnea. 

4. Transporte de linfocitos Los linfocitos circulan a traves de 
la sangre y organos secundarios del sistema inmunitario: 
ganglios linfaticos, bazo y conductos linfaticos. Estos tie- 
nen paredes gruesas y tubos ramificados que transportan la 
linfa a traves del cuerpo en el sistema linfatico. 

Ademas de encontrarse dentro de las estructuras mostra- 
das en la Figura 49.4, un gran numero de leucocitos y linfoci- 
tos estan asociados a las celulas de la piel y los tejidos epite- 
liales secretores de mucosidad, principalmente en el tracto 
digestivo y el respiratorio. En conjunto, las celulas del sistema 
inmunitario que se hallan en los organos del tubo digestivo y 
respiratorio se denominan tejido linfoide asociado a mucosas 
(MALT). Los leucocitos de la piel y el MALT son importantes 
porque protegen puntos de entrada de patogenos. 

Los linfocitos estan normalmente en un estado inactivado 
mientras circulan a traves de la sangre y el sistema linfatico, o 
se hallan en la piel y el MALT. Como muestra la Figura 49.5a 
los linfocitos inactivos tienen un nucleo grande, poco cito- 
plasma, pocas mitocondrias y una membrana redonda. En el 
transcurso de un dfa un linfocito inactivo puede emigrar hacia 
el bazo, entrar en la sangre, cruzar los vasos linfaticos, migrar 
a un ganglio linfatico y volver a la sangre. 

Si un linfocito inactivo no encuentra el antigeno frente al 
que esta programado para responder, muere. Pero un linfo- 
cito que encuentra el antigeno apropiado se activa. La Fi- 
gura 49.5b muestra un linfocito activado con una gran cantidad 
de ER rugoso. Tambien tiene un gran numero de mitocon- 
drias. Recuerda del Capftulo 7 que muchas de las protemas se 
sintetizan en el ER, se insertan en la membrana plasmatica o 
se secretan de la celula. El incremento del ER rugoso en el lin- 
focito activado indica que esta fabricando y posiblemente se- 
cretando protemas. 

La activacion produce claramente cambios drasticos en el 
linfocito. Ahora la pregunta es ique son esas celulas? <;Que 
tipo de celulas ejecutan la respuesta inmune adquirida? 
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(a) Linfocito inactivado. 




1 iim 



FIGURA 49.5 Los linfocitos existen en dos estados: inactivo 
y activo. (a) Los linfocitos inactivos tienen un citoplasma reducido 
y pocos organulos celulares.(b) Los linfocitos activos presentan 
un extenso y desarrollado reticulo endoplasmatico rugoso. Esta 
observacion sugiere que se esta llevando a cabo una importante 
produccion de protemas. 



El descubrimiento de las celulas B y las celulas T 

En 1956 un grupo de investigadores proporciono un impor- 
tante vision del sistema inmunitario adquirido, en gran medida 
por accidente. Los biologos estaban investigando la respuesta 
del sistema inmunitario frente a la bacteria Salmonella typhi- 
murium, causa comun de las intoxicaciones alimenticias en 
seres humanos. Para este trabajo, necesitaban producir y aislar 
anticuerpos frente a un antfgeno concreto de S. typhimurium, 
un antfgeno toxico. Su plan era inyectar el antfgeno a un gran 
numero de polios y recoger los anticuerpos que los animales 
produjesen en su respuesta. 

Ademas de inyectar a muchos polios normales, los biolo- 
gos se preguntaron que ocurrirfa si inclufan algunos polios a 
los que se les habfa quitado experimentalmente un organo 11a- 
mado bursa (bolsa de Fabricio). Seis de los polios que habfan 
perdido la bolsa y que fueron inyectados con el antfgeno mu- 
rieron. Los otros tres polios sin bolsa sobrevivieron pero no 
produjeron anticuerpos frente al antfgeno. Por el contrario, 
los polios con la bolsa intacta produjeron grandes cantidades 
de anticuerpos y sobrevivieron. Al observar esos resultados, 



los investigadores propusieron que la bolsa es imprescindible 
para la produccion de anticuerpos y que estos son importan- 
tes en la neutralization de antfgenos. 

No mucho despues de que se publicase este estudio, tres gru- 
pos independientes de cientfficos hicieron experimentos simi- 
lares. Para conocer la funcion del timo en mamfferos, le quita- 
ron este organo a ratones recien nacidos. Los ratones que 
habfan perdido el timo desarrollaron defectos importantes en 
su sistema inmunitario. Por ejemplo, cuando se trasplantaron 
fragmentos de piel de otros ratones a los individuos experi- 
mentales, su sistema inmunitario no reconocio el tejido como 
extrano. Por el contrario, los animales con el timo intacto de- 
sarrollaron rapidamente una respuesta frente a las celulas de 
la piel extrana y la eliminaron. 

Los resultados de esos y posteriores experimentos mostraron 
que los linfocitos de la bolsa y el timo tienen funciones distin- 
tas. Los dos tipos de linfocitos se conocen como bursadepen- 
dientes, o celulas B, y timodependientes, o celulas T, respecti- 
vamente. Las celulas B producen anticuerpos (los linfocitos de 
la Figura 49.5 son celulas B). Las celulas Testan implicadas en 
una serie de funciones que incluyen el reconocimiento y la 
destruction de las celulas propias infectadas por un virus. Tra- 
bajos posteriores mostraron que, en seres humanos y otras es- 
pecies que pierden la bolsa, las celulas B maduran en la me- 
dula osea. 

Ahora es el turno de plantear una de las cuestiones funda- 
mentals de la inmunologfa: <;c6mo reconocen las celulas B y 
las celulas T antfgenos tan diferentes? 

Reconocimiento antigenico y seleccion clonal 

Hacia la decada de 1950 los biologos hicieron una serie de ob- 
servaciones generates sobre el sistema inmunitario. Estaba 
claro que los anticuerpos podfan producirse frente a un apa- 
rentemente limitado numero de antfgenos y que cada anti- 
cuerpo es especffico de un antfgeno. Al estudiar el tiempo de 
produccion de anticuerpos en conejos y otros animales de ex- 
perimentation, los cientfficos establecieron que la respuesta in- 
mune se intensifica con el tiempo despues de que la infection 
haya empezado. Ademas, la respuesta se «recuerda», lo que 
significa que los individuos no enferman o se recuperan rapi- 
damente, si se exponen de nuevo al mismo patogeno. 

Para explicar esos patrones, los investigadores desarrolla- 
ron la teona de la seleccion clonal de la funcion del sistema 
inmunitario. Esta teorfa establece tres afirmaciones centrales 
acerca de como funciona el sistema inmunitario adquirido: 

1. Cada linfocito formado en la medula osea o el timo tiene 
miles de copias de un receptor unico en su superficie. El re- 
ceptor es una protefna de membrana y reconoce un antf- 
geno. Dicho de otro modo, hay una correspondencia uno a 
uno entre el receptor encontrado en las celulas B y las ce- 
lulas T y el antfgeno frente al que responden. 

2. Cuando el receptor de un linfocito se une a un antfgeno, el 
linfocito se activa. Un linfocito activado se divide y pro- 
duce muchas copias de sf mismo. En este sentido, las celu- 
las especfficas se seleccionan y se clonan en respuesta a la 
infection. 
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3. Algunos de los descendientes de las celulas clonadas de lin- 
focitos activados persisten largo tiempo tras la eliminacion 
del patogeno. Como resultado, las celulas clonadas pueden 
responder rapida y efectivamente si la infection se repite. 

La teoria de la selection clonica proporciona una explica- 
tion coherente a la mayoria de los atributos del sistema inmu- 
nologico adquirido. Igual de importante es la serie de predictio- 
ns que realiza y que se pueden poner a prueba. <;Que aspectos 
de la teoria han sido aceptados y cuales han sido rechazados? 

El descubrimiento de los receptores de las celulas B y 
las celulas T Para comprobar la prediction de que los linfoci- 
tos tienen receptores unicos en su superficie, los investigadores 
inyectaron antigenos marcados radiactivamente a animales ex- 
perimentales. La presencia de esos antigenos marcados permitio 
a los cientificos aislar y purificar una proteina en la superficie de 
las celulas B que se unia a los antigenos. El analisis quimico 
de este receptor de las celulas B (BCR) mostro que la proteina 
tenia la misma estructura que los anticuerpos de la sangre que 
producen las celulas B. Este resultado fue crucial y permitio la 
demostracion de que el BCR y los anticuerpos producidos por 



las celulas B pertenecen a una familia de proteinas denominadas 
gammaglobulinas, tambien llamadas inmunoglobulinas (Ig). 

Esas proteinas son la clave de la respuesta inmune adquirida. 

Como muestra la Figura 49.6a, el BCR tiene tres componen- 
ts distintos. El primero es una proteina denominada cadena li- 
gera. El segundo componente tiene aproximadamente dos veces 
el tamano de la cadena ligera y se denomina cadena pesada. 
Cada BCR posee dos copias de la cadena ligera y dos copias de 
la cadena pesada. Dentro de la cadena pesada, los dominios 
transmembrana anclan la proteina a la membrana plasmatica de 
la celula B. Los anticuerpos de la celula B son identicos en es- 
tructura al BCR, excepto en que aquellos pierden los dominios 
transmembrana. En vez de estar insertados en la membrana 
plasmatica, los anticuerpos son secretados por la celula. 

LaTabla 49.2 muestra las cinco clases de proteinas inmuno- 
globulinas que actuan como receptores de la celula B o como 
anticuerpos. Los cinco tipos se simbolizan como IgG, IgD, IgE 
e IgM. Cada clase se distingue por secuencias de aminoacidos 
unicas en la cadena pesada, y cada una tiene una funcion dis- 
tinta en la respuesta inmune. 

Llevo mucho tiempo a los cientificos aislar y caracterizar el 
receptor de las celulas T (TCR). El TCR solo se une a los antige- 



(a) Receptor de las celulas B. 

Lugar de union \/ 
al antigeno Xh 3 W 

^H,,N + x Cadena 
\ ligera 



Cadena 
pesada 



Lugar de union 




Cadena 
pesada 




(b) Receptor de las celulas T. 



Lugar de union al antigeno 



Cadena a 



Cadena /3 



Dominio transmembrana 





















Dominios transmembrana 



Cadenas ligeras 



Lugar de 
union al 
antigeno 




Lugar de 
* union al 
antigeno 



Cadena pesada 



Lugar de union al antigeno 



Cadena a 




Esta es la forma 
secretada (un anticuerpo), 
que carece de dominio 
transmembrana. 

FIGURA 49.6 Los receptores de las celulas B y de las celulas T poseen dominios transmembrana y lugares de union 
a antigenos. (a) Modelo esquematico de un receptor de las celulas B, en forma de Y. Los anticuerpos y receptores 
producidos por cada celula B son identicos, excepto los anticuerpos, mostrados arriba en el modelo espacial, que carecen 
de dominio transmembrana y son secretados. (b) La forma de los receptores de las celulas T se parece a uno de los 
«brazos» de la Y que forman los receptores de las celulas B. 
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TAB LA 49.2 Cinco clases de inmunoglobulinas 



Nombre 


Estructura 

(forma 

secretada) 


Funcion 


IgG 


Monomero 

Y 


El tipo mas abundante de anticuerpos. 
Circulan en la sangre y los fluidos 
intersticiales. Protege de las bacterias, 
de los virus y las toxinas. 


IgD 


Monomero 

Y 


Presentes en membranas de celulas B 
inmaduras; raramente secretadas. 
Su funcion es desconocida. 


igE 


Monomero 

Y 


Secretados en pequehas cantidades. 
Implicados en reacciones de 
hipersensibilidad que producen alergia. 


IgA 


Dfmero 

>W< 


Anticuerpos mas comunes de la leche 
materna, las lagrimas, la saliva y las 
mucosidades del revestimiento de los 
tractos respiratorio y digestivo. Impide 
que las bacterias y los virus se adhieran 
a las membranas y mucosas; ayudan a 
inkunizara los recien nacidos. 


igM 


Pentamero 

4lr 


Primer tipo de anticuerpos secretados 
que aparecen en una infeccion. Unen 
muchos antfgenos; efectivos en agregar 
virus y bacterias para que puedan 
ser destruidos. 



nos modificados por otras celulas y luego se muestran en la 
membrana plasma tica de esas celulas, un proceso complejo de- 
nominado presentation antigenica. Esta distincion es funda- 
mental: las celulas B pueden unirse a los antfgenos directamente; 
las celulas T se unen solo a los antfgenos presentados por otras 
celulas. Otros datos muestran que el TCR esta compuesto de 



dos cadenas protefnicas: una cadena alfa (a) y una cadena beta 
(f3). La forma general del TCR es muy parecida al «brazo» de la 
molecula del anticuerpo o del BCR (Figura 49.6b). 

Los anticuerpos, el BCR y el TCR no se unen al antigeno 
completo sino a una region seleccionada denominada epitope 
Para entender la relacion entre un antigeno y un epftopo consi- 
dera que cada bacteria, virus, hongo y protista esta formado 
por un gran numero de moleculas diferentes. Cada una de esas 
moleculas es un antigeno, porque todas son extranas a sus celu- 
las. Y cada antigeno puede tener diferentes epftopos, a los cua- 
les se unen los anticuerpos y los receptores de los linfocitos. La 
Figura 49.7 ilustra una protema denominada hemaglutinina, 
que se encuentra en la superficie del virus de la gripe. El anti- 
geno tiene seis epftopos, identificados por las lfneas azules y 
rojas en la figura. Cada uno de esos epftopos es reconocido por 
un anticuerpo, BCR o TCR concrete No es infrecuente que un 
antigeno tenga entre 10 y 100 epftopos diferentes. 

<;C6mo pueden las inmunoglobulinas de reconocer epftopos 
espeefficos? La respuesta a esta pregunta se obtuvo gracias a los 
estudios detallados de las cadenas pesadas y ligeras del BCR. 

£Cual es la base molecular de la especificidad y diver- 
sidad de los anticuerpos? En la decada de 1950 los bio- 
logos desarrollaron un modelo importante para el estudio del 
BCR y la produccion de anticuerpos. Las celulas implicadas 
fueron tumores de celulas B, o mielomas, que podfan desarro- 
llarse en cultivos de laboratorio. Como otros canceres, los 
mielomas crecen de forma incontrolada. Ademas, cada tipo de 
mieloma produce un unico tipo de anticuerpo. Aislando y com- 
parando las cadenas ligeras producidas por los diferentes mie- 
lomas, los investigadores pudieron (1) documentar que cada 
cadena ligera es diferente, y (2) determinar por que anticuer- 
pos diferentes se unen a distintos epftopos en los antfgenos. 



(a) Los antfgenos tienen regiones de union llamadas epftopos. (b) Ejemplo de interaccion epftopo-antfgeno. 




FIGURA 49.7 La mayon'a de los antfgenos presentan multiples sitios de union a receptores de celulas B, 
anticuerpos y receptores de celulas T. (a) La envoltura del virus de la gripe contiene la protema hemaglutinina. 
Este tipo de hemaglutinina posee cuatro sitios diferentes de union a anticuerpos, y dos zonas distintas de union 
a receptores de celulas T.(b) El modelo espacial muestra como encaja uno de los epftopos de hemaglutinina en 
un anticuerpo. 
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(a) La secuencia de aminoacidos de un anticuerpo vana. (b) Los receptores de las celulas B y las celulas T presentan 

regiones variables y regiones constantes. 



Cadenas H Region variable 




Principio Pos ici6n de aminoacidos en la region Final Receptor de las celulas B Receptor de las celulas T 

variable de la cadena ligera de los anticuerpos 



FIGURA 49.8 En los receptores de las celula B y las celulas T, la secuencia de aminoacidos de la cadena ligera es 
altamente variable, (a) Indica que aminoacidos de la cadena ligera de la inmunoglobulina son variables cuando se 
comparan 77 moleculas de anticuerpos. El «mdice de variabilidad» es el numero de anticuerpos que tienen un aminoacido 
diferente en una posicion de la cadena ligera, dividido por la frecuencia del aminoacido mas comun en dicha posicion. 
Se muestran los datos para los 1 1 0 aminoacidos de la cadena ligera. La grafica equivalente para la cadena conservada 
muestra apenas variacion. (b) Las regiones variables de un receptor de las celulas B y de un receptor de las celulas T se 
ocultan dentro de la membrana plasmatica. 

O EJERCICIO Indica los dominios transmembrana de los receptores mostrados en el apartado (b). Indica los sitios de 
union a antigenos en ambas moleculas. Indica las terminaciones amino y carboxilo de cada polipeptido. 



Los estudios iniciales que exploraron la composicion de los 
BCR y los anticuerpos usaron enzimas que rompfan las cade- 
nas ligeras de diferentes celulas B en fragmentos. Los cientffi- 
cos usaron una tecnica denominada electroforesis para separar 
las piezas y comprobar que las cadenas ligeras de diferentes 
celulas B teman un segmento en comun. Ademas, aparecfan 
regiones de la cadena ligera unicas de cada celula B. Esos seg- 
mentos de la cadena ligera se conocen como regiones cons- 
tantes (C) y regiones variables (V),respectivamente. 

Cuando las tecnicas para determinar la secuencia de 
aminoacidos de las protemas estuvieron disponibles, los datos 
confirmaron que tanto la cadena ligera como la pesada consis- 
tian en una region variable (V) en el amino terminal y una re- 
gion constante (C) en el carboxilo terminal. Por ejemplo, 
cuando los biologos compararon las secuencias de aminoaci- 
dos de las cadenas ligeras de 77 anticuerpos distintos, encon- 
traron que ciertos aminoacidos eran muy variables entre las 
celulas B (Figura 49.8a). Esas partes de la cadena ligera estan 
dentro de la region V. Por el contrario, la secuencia de aminoa- 
cidos de las regiones C eran casi identicas. Se hallaron patro- 
nes parecidos en las regiones V y C de las cadenas pesadas. 

<;Por que esto es importante? Primero, la presencia de amino- 
acidos unicos en ciertas posiciones de las cadenas ligera y pesada 
explican por que el BCR y los anticuerpos se unen a epftopos 
unicos: receptores con secuencias de aminoacidos diferentes se 
unen a epftopos distintos. Segundo, la union a los epftopos ocu- 
rre en las regiones variables al final (amino terminal) de los bra- 
zos de la molecula de BCR y los anticuerpos (Figura 49.8b). Es- 
tudios analogos mostraron que el TCR tambien tiene una region 
variable cerca de su amino terminal en ambas cadenas ay/3. 



Estas observaciones resuelven una de las cuestiones funda- 
mentales sobre la inmunidad adquirida: el organismo puede 
responder a casi un numero ilimitado de antigenos porque hay 
casi un numero virtualmente ilimitado de BCR, anticuerpos y 
TCR diferentes. Q Si entiendes este concepto, deberias ser 
capaz de explicar por que la variacion en la composicion de la 
region variable es responsable de la capacidad de la inmunidad 
adquirida de reconocer tantos antigenos diferentes. Deberias 
tambien ser capaz de explicar las bases moleculares de la espe- 
cificidad en el sistema inmunitario adquirido, es decir, por que 
cada BCR, anticuerpo y TCR se une a un solo epftopo. 

El analisis de la region variable aporta, sin embargo, una 
paradoja. El sistema inmunitario adquirido puede producir un 
numero de anticuerpos y receptores casi ilimitado, pero el ge- 
noma de los animales no es ilimitado. <;C6mo codifica el ge- 
noma para tantas protemas diferentes del sistema inmunitario? 

El descubrimiento de la recombinacion genetica En 

1965 W. J. Dryer y J. Claude Bennett propusieron una expli- 
cation controvertida sobre como los genes de las inmunoglo- 
bulinas codifican para tantas regiones variables diferentes y 
tantas protemas distintas. Dryer y Bennett sugirieron que un 
solo gen codifica para la region C de la cadena ligera y otro 
gen distinto lo hace para la region V. Ademas, supusieron que 
en la vida del linfocito un segmento del gen V se combina 
pronto con un segmento del gen C para formar un «nuevo gen 
V+C» para la proteina de la cadena ligera. En efecto, Dryer y 
Bennett pensaron que al estar madura la celula B, los genes 
que codifican para el BCR se combinan de forma que se pro- 
duce una secuencia unica para una celula concreta. El tipo de 
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corte en el DNA que propusieron, sin embargo, nunca ha sido 
observado. (Los intrones y el splicing alternativo introducido 
en el Capftulo 16 no habfa sido descubierto todavia). Por esta 
razon, la mayoria de los investigadores consideraron la hipo- 
tesis muy improbable. 

En 1976, sin embargo, Nobumichi Hozumi y Susumo To- 
negawa publicaron datos que apoyaban la hipotesis de la re- 
combinacion. Hozumi y Tonewaga razonaron que, si la diver- 
sidad de la cadena ligera se producia por recombinacion del 
DNA, entonces las regiones variables y constantes de las celu- 
las B inmaduras, que no producen anticuerpos, deberian ser 
mas largas que las mismas regiones de las celulas B maduras y 
activadas, que producen BCR y anticuerpos. La cantidad de 
DNA en las regiones V+C deberia ser mas corta en las celulas 
maduras que en las embrionarias, porque en aquellas contiene 
solo una parte de las regiones V y C completas (Figura 49.9). 
Cuando examinaron las regiones V+C de las celulas B inma- 
duras respecto a las celulas B maduras, eso fue exactamente lo 
que encontraron. 

Los resultados de Hozumi y Tonegawa inspiraron una gran 
cantidad de estudios sobre los mecanismos de recombinacion 
del DNA. Uno de los hallazgos fundamentales es que los ma- 
rmferos tienen un gen que codifica para la cadena pesada y 
otro para la cadena ligera. Sin embargo, cada uno de esos 
genes contiene segmentos diferentes. Por ejemplo, uno de los 
genes de las cadenas ligeras de los seres humanos incluye 
40 segmentos variables (V), 5 segmentos de union (J) y un solo 
segmento constante (C). El locus de la cadena pesada incluye 
cerca de 51 segmentos V, 27 segmentos de diversidad (D), y 6 
segmentos / junto con el segmento constante (C). Una protema 
de la cadena ligera esta formada de porciones codificadas por 
segmentos V, J y C. La cadena pesada esta formada por seg- 
mentos codificados por V, D, J y C. Los genes que codifican las 
cadenas a y f3 del TCR tienen una organizacion parecida en di- 
ferentes segmentos, cada uno con multiples versiones. 

La Figura 49.10 resume el modelo actual de procesa- 
miento de esos segmentos genicos como celulas B maduras. 
La estructura de las regiones V, J y C del DNA de las cadenas 
ligeras y pesadas se ilustra en la Figura 49.10a. Asi es como 
los genes aparecen en una celula B inmadura, y en cualquier 
otra celula no B. La Figura 49.10b muestra los pasos del pro- 



Estructura hipotetica 
de los genes Vy C 
en celulas B 
inmaduras 



Region genetica V Region genetica C 



Prediccion: segmentos 
de cada gen van a 
recombinar a medida que 
la celula B madura 



Estructura hipotetica 
de los genes 1/yCen 
celulas B maduras 



\ / 



FIGURA 49.9 La hipotesis de recombinacion genetica para la 
production de anticuerpos en celulas B. 



ceso por el que una celula B madura, utilizando uno de los 
genes de las cadenas ligeras de las inmunoglobulinas como 
ejemplo (paso 1). En el desarrollo temprano de los linfocitos 
los segmentos genicos se someten a recombinacion genica 
(paso 2). Por ejemplo, en las celulas B cualquiera de los 40 
segmentos V de las cadenas ligeras puede recombinarse con 
cualquiera de los 5 segmentos /. Asi 40 x 5= 200 cadenas li- 
geras distintas que se pueden producir por recombinacion. En 
la cadena pesada, cualquiera de los 51 segmentos V, 27 seg- 
mentos D y 6 segmentos / pueden recombinarse, dando un 
total de 51 x 27 x 6 = 8.262 posibles cadenas pesadas. Como 
el reordenamiento de las cadenas ligeras y pesadas ocurre in- 
dependientemente, la recombinacion del DNA puede produ- 
cir 200 x 8.262 = 1.652.400 = 1,65 x 10 6 BCR para antige- 
nos especfficos diferentes. Y este numero no incluye los BCR 
que resultan de la combination en el otro gen de la cadena li- 
gera. El gen funcional se transcribe, y el mRNA resultante se 
procesa y traduce en la protema de una cadena ligera (pasos 
3 a 5). Q Si entiendes esos procesos, deberias ser capaz de di- 
senar un sistema para generar una alta diversidad de nume- 
ros de loteria analoga a la recombinacion genica, pero usa 
solo los digitos del 0 al 9. 

La historia no termina aqm. Los segmentos genicos no 
siempre se unen precisamente durante la recombinacion del 
DNA. Algunas variaciones ocurren donde se unen los segmen- 
tos V y D y los segmentos D y /. Esta diversidad de union re- 
sulta en muchas nuevas secuencias adicionales. Asi, recombi- 
nando segmentos de DNA pequenos en los dos genes de las 
cadenas ligeras, se pueden crear de 10 10 a 10 14 BCR diferentes. 
Con los TCR resulta un numero similar, ya que se forman bajo 
el mismo proceso de recombinacion. Esos resultados revelan 
por que cada celula B o celula T en el organismo puede tener 
un receptor diferente en su superficie. Debido a la recombina- 
cion genica, cada receptor tiene una unica secuencia aminoa- 
cida. Como resultado, este tiene la capacidad de unir un unico 
epftopo a un antfgeno. La recombinacion genica es el meca- 
nismo molecular responsable en el sistema inmunitario adqui- 
rido de la especificidad y la diversidad. 

£C6mo distingue el sistema inmunitario 
lo propio de lo extrano? 

Cuando las celulas B y las celulas T maduran y empiezan a pro- 
ducir receptores para antfgenos especfficos, un importante 
problema aparece: ^como se asegura el sistema inmunitario 
que los receptores de esas celulas no responden a moleculas 
que son parte de las celulas normales del huesped? Si un re- 
ceptor de una celula B o un receptor de una celula T responde 
a una molecula propia, es decir, una molecula que pertenece 
al huesped, el receptor podna desarrollar una respuesta in- 
mune. La reaccion frente a lo propio se conoce como autoin- 
munidad y puede causar que el sistema inmunitario destruya 
partes del propio organismo del individuo. 

Los biologos pronosticaron que debia de haber algun me- 
canismo para eliminar las celulas B y las celulas T jovenes 
que tuvieran de moleculas propias. Esta prediccion se con- 
firmo cuando los investigadores inyectaron celulas B y celu- 
las T con receptores de moleculas propias en ratones y en- 
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(a) Estructura de genes en celulas B inmaduras. 

Segmentos variables Segmentos de union Segmentos constantes 

V,V 2 V 3 ... V 40 J,J 2 J 3 ... J 5 C 

DNA de cadena F%#%#%#%1P%#^ %#%dNMINkflNIM 
ligera: 

Diversidad de segmentos 
V^V 2 V 3 ... V 51 D A D 2 D 3 ... D 27 JaJ 2 J 3 ... Jq C 

DNA de cadena P%#%#<|N0^^ 
pesada: 



(b) DURANTE LA RECOMBINACION DE DNA, LOS SEGMENTOS VY J SE SELECCIONAN ALEATORIAMENTE Y SE UNEN. 



DNA de cadena 
ligera: 



V,V 2 V 3 ... V 40 JiJ 2 J 3 ... J 5 C 



1. Empieza con el contenido total de 
DNA de los segmentos V, J y C. 



2. Un segmento Vse une a un 
segmento J y al segmento C 
por recombinacion. 



3. Tiene lugar la transcripcion. 



4. Tiene lugar el procesamiento del RNA 
[eliminacion de intrones, adiccion de 
terminacion poli(A), etc.]. 




5. La traslacion da lugar a una proteina 
con una secuencia de aminoacidos 
unica. Dependiendo de que segmentos 
Vy J se unen durante la recombinacion, 
se pueden producir muchas otras 
ssecuencias de aminoacidos. 



FIGURA 49.10 La recombinacion del DNA da lugar a anticuerpos con secuencias de aminoacidos unicas. Diagrama 
resumido que muestra los datos actuales sobre la produccion de protemas de cadenas ligeras en celulas B. 



contraron que estos linfocitos eran eliminados. Trabajos 
posteriores demostraron que si las celulas B y las celulas T 
que estan madurando en la medula osea y el timo tienen re- 
ceptores de lo propio, las celulas son eliminadas antes de que 
dejen esos organos. 

Una gran parte de la investigacion se centra en entender los 
mecanismos moleculares responsables de la eliminacion de 
linfocitos con receptores de lo propio. Ademas del interes in- 
tnnseco que ofrece, esta investigacion tiene importantes im- 
plicaciones en la salud humana. Si el proceso de eliminacion se 
rompe, se produciran linfocitos que reaccionaran frente a las 



protemas propias, y se producira una enfermedad. Por ejemplo, 
la esclerosis multiple (MS), presentada en el Capitulo 45, re- 
sulta de la produccion de celulas T frente a lo propio. Las 
celulas T atacan la vaina de mielina de las fibras nerviosas. 
Como el dano a la mielina reduce la eficiencia de la senal ner- 
viosa, aparecen problemas musculares y de coordinacion. Otras 
enfermedades autoinmunes son la artritis reumatoide, la diabe- 
tes melitus tipo 1, la miastenia gravis y el lupus (lupus eritema- 
toso sistemico). En la gran mayona de los casos, sin embargo, 
la medula osea y el timo eliminan correctamente las celulas B y 
T maduras que presentan receptores para protemas propias. 
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Para resumir, cada celula B y cada celula T tienen miles de 
copias de un receptor unico. Esos receptores son chequeados 
para asegurar que no responden a moleculas propias. Ahora 
la cuestion es <;c6mo interaccionan las celulas B y las T con los 
antfgenos de bacterias y virus invasores que fluyen en la san- 
gre y la linfa desde el codo infectado o ante un incipiente caso 
de gripe? 

Comprueba si lo has entendido 



493 La respuesta inmune adquirida: 
activacion 

O El hecho de que el receptor de superficie de las celulas B o 
de las celulas T se una a un antigeno es como pulsar un boton 
que activa «una pequena bomba», un misil que esta progra- 
mado para destruir una diana especffica. La union de una ce- 
lula B o una celula T a un antigeno desencadena una serie de 
eventos que dan como resultado la destruction del antigeno. 
El poder letal de una celula B o T activada es impresionante. 

Tal vez porque los linfocitos son tan destructives, la activa- 
cion de celulas B y celulas T se controla cuidadosamente, en 
un proceso paso a paso. Este mecanismo recuerda a las pre- 
cauciones que las naciones con misiles poderosos toman para 
evitar un despliegue accidental. Para la mayona de las peligro- 
sas armas, la serial se controla y recontrola usando una serie 
de codigos y senales. En el sistema inmunitario el control se 
produce a traves de interacciones protema-proteina en la su- 
perficie de las celulas, y la liberation y reception de citoqui- 
nas y otras moleculas senalizadoras. 

Para los linfocitos T, las secuencias que permiten la activa- 
cion empiezan cuando los antfgenos son captados por un tipo 



espeeffico de leucocitos o una celula infectada, se corta en tro- 
zos, se empaqueta con proteinas espeefficas y se transfiere a la 
superficie celular. Despues de que el antigeno se ha presentado 
de esta forma, las celulas T pueden unirse a el a traves del 
TCR y pasa de estar inactivo a activo. 

Este paso de presentacion antigenica es crucial en la activa- 
cion de la respuesta inmune adquirida. <;C6mo ocurre? 

Presentacion antigenica por proteinas MHC: 
activacion de celulas T 

Si la respuesta inmune innata es sobrepasada y las bacterias 
comienzan a multiplicarse rapidamente en el lugar de la he- 
rida, los leucocitos denominados celulas dendnticas («como 
arboles») se reclutan en la zona. Las celulas dendnticas ingie- 
ren algunos de los antfgenos presentes y migran hacia los gan- 
glios linfaticos mas proximos. Ahi interactuan con dos tipos 
de celulas T. Las celulas T se clasifican en CD4 + o CD8 + , en 
funcion de si estan presentes las proteinas clave denominadas 
CD4 o CD8 en su membrana plasmatica. Las celulas T CD4 + 
y las celulas T CD8 + tienen funciones diferentes en la res- 
puesta inmune adquirida. 

La Figura 49.1 1 detalla como los antfgenos y celulas T 
CD8 + interaccionan en el ganglio linfatico. Como muestra la 
Figura 49.11a, las celulas dendnticas procesan el peptido que 
han ingerido (paso 1). Un complejo enzimatico dentro de la 
celula rompe el peptido en pequenas piezas (paso 2). Esas pie- 
zas se unen a las proteinas del complejo principal de histo- 
compatibilidad (MHC) dentro del retfeulo endoplasmatico 
(paso 3). Las proteinas MHC son proteinas presentadoras de 
antfgenos. Como muestra la figura, las proteinas del MHC 
tienen un hueco donde los fragmentos peptidos pequenos, 
normalmente de 8 a 20 aminoacidos de longitud, se unen. Las 
proteinas del MHC son de dos tipos: proteinas MHC de clase I 
y MHC de clase II. En las celulas dendnticas, los fragmentos 
peptidos se anclan a las proteinas de clase I y se transportan a 
la superficie (paso 4). Cuando el complejo protefna MHC- 
peptido se coloca en la superficie, la presentacion antigenica 
se completa (paso 5). 

Cada individuo tiene varios genes que codifican proteinas 
del MHC de clase I y de clase II, por eso cada persona puede 
producir varias proteinas distintas de cada tipo. Ademas, los 
genes MHC se hallan entre los mas polimorficos de todos 
los conocidos, lo que significa que existen muchos alelos dis- 
tintos en la poblacion (vease Capitulo 13). Al existir muchos 
alelos diferentes, la mayoria de los individuos son heterocigo- 
tos para los genes MHC de clase I y clase II. Los individuos 
heterocigotos producen incluso una mayor diversidad de 
proteinas MHC de clase I y clase II. El hecho de tener una 
amplia variedad de proteinas MHC permite unir y presentar 
una gran cantidad de peptidos extranos, por eso las celulas 
pueden desencadenar una respuesta eficiente a una amplia di- 
versidad de patogenos. 

La Figura 49.11b ilustra lo que ocurre cuando una celula 
dendritica exhibe un complejo proteina MHC-peptido extra- 
no. Como muestra el paso 1, la celula dendritica que exhibe el 
antigeno interactua con una celula T CD8 + que se mueve a tra- 
ves de los organos linfaticos. La celula dendritica le muestra a 



Si entiendes que... O 

• Los linfocitos que circulan en la linfa, la sangre y los organos 
del sistema inmunitario llevan a cabo la respuesta inmune 
adquirida. 

• La respuesta adquirida es especffica porque es iniciada por 
receptores de la superficie de linfocitos que unen epitopos 
unicos a los antfgenos. 

• Los linfocitos pueden responder a una amplia variedad de 
antfgenos porque los segmentos de genes de las 
inmunoglobulinas recombinan para producir un receptor 
unico para cada celula. 

Deberias ser capaz de... O 

1) Describir la diferencia entre un epftopo y un antfgeno. 

2) Dibujar y senalar la estructura de un receptor de las 
celulas B y la de un receptor de las celulas T. 

3) Describir las diferencias entre un receptor de las celulas B y 
un anticuerpo. 

4) Predecir las consecuencias de una mutacion que altera la 
seleccion frente a celulas que responden a moleculas propias. 
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Lugar de union al 
fragmento antigeno 



(a) PRESENTACION ANTlGENA 




Celula dendntica 



Peptido extrano 



Complejo mayor de 
histocompatibilidad (MHC) 
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Aparato de 
Golgi 




MHC 

Fragmento 
de peptido 
extrano 



1. La celula dendntica 
ingiere el peptido. 

2. Los complejos 
enzimaticos de la 
celula rompen el 
peptido en fragmentos. 

3. Los fragmentos 
peptidicos se unen a 
las proteinas MHC de 
clase I en el interior del 
reticulo endoplasmatico. 



4. El complejo 
MHC-peptido es 
transportado hacia la 
superficie celular a traves 
del aparato de Golgi. 



5. El complejo MHC 
de clase I presenta el 
peptido en la superficie 
de la membrana celular. 



esta celula T una protefna MHC y un peptido unido que porta 
el mensaje «una celula propia ha encontrado un antigeno, se re- 
quiere una respuesta». La celula T se activa en respuesta a la 
interaccion con la protefna de la celula dendntica (en algunos 
casos, la activacion de las celulas T CD8 + requiere tambien la 
interaccion con celulas T CD4 + activadas). Como muestra el 
paso 2 de la figura, la celula T activada empieza a dividirse 
para producir una serie de celulas hijas geneticamente iguales. 
Este proceso se llama expansion clonal. La expansion clonal 
es un paso critico en la respuesta inmune adquirida. Permite 
crear una gran poblacion de linfocitos capaces de responder 
especfficamente al antigeno que entro en el organismo. Q Si 
entiendes por que es importante la expansion clonal, deberias 
ser capaz de explicar por que la quimioterapia para el cancer, 
que destruye rapidamente las celulas en division, suprime la ca- 
pacidad del sistema inmunitario de los pacientes para respon- 
der a las infecciones. 

Cuando los linfocitos T CD8 + estan en expansion clonal, 
las celulas hijas se convierten en celulas T citotoxicas («ce- 
lulas veneno»), tambien conocidas como linfocitos T citoto- 
xicos (CTL) o celulas T asesinas. Como veremos, los adjeti- 
vos citotoxica y asesina son apropiados: las celulas T CD8 + 
destruyen celulas que estan infectadas con un virus u otro 
patogeno en su citoplasma. 

Las celulas hijas de linfocitos T CD4 + activados, por el con- 
trario, se diferencian en celulas T colaboradoras. Como vere- 
mos, el adjetivo colaborador tambien es apropiado, ya que 
esta celula ayuda con su activacion a otros linfocitos. Hay dos 
tipos de celulas T colaboradoras, denominadas T H 1 y T H 2, 
que tienen distintas funciones: las celulas T H 1 ayudan a la ac- 
tivacion de las celulas T citotoxicas, mientras que las T H 2 
ayudan a activar las celulas B. 



(b) ACTIVACION DE LA CELULA T (celula T CD8 + ) 



Celula dendntica 



MHC 
Antigeno 



CD8 + 
Celula T 



Expansion clonal 




1. El receptor de las 
celulas T se une 
al peptido presentado 
en la molecula MHC 
en la superficie de la 
celula dendntica. 
La activacion del 
complejo se inicia, 
involucrando 
interacciones entre 
muchas otras proteinas 
en la superficie de 
las dos celulas. 



2. Las celulas T CD8 + 
se multiplican y se 
diferencian. Las celulas 
efectoras T como 
resultado abandonan 
el nodulo linfatico y 
pasan a la sangre. 



FIGURA 49.1 1 Las celulas T se activan tras la interaccion 
con antigenos presentados por las celulas dendn'ticas. (a) Las 

celulas dendn'ticas toman los antigenos, los rompen en fragmentos, 
y luego los presentan en las proteinas MHC. (b) Si una celula T CD8 + 
tiene un receptor que es complementario al complejo MHC- 
antigeno presentado en la superficie de una celula dendntica, la 
celula Tse activara. 
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Las celulas T colaboradoras y a las celulas T citotoxicas 
tambien se denominan celulas T efectoras. Despues de la ex- 
pansion clonal y la maduracion, las celulas T efectoras dejan 
los ganglios linfaticos a traves de los vasos linfaticos. Mas 
tarde entran en la sangre y migran hacia el lugar de la infec- 
cion. Una vez alii, las celulas T citotoxicas interactuan solo 
con celulas que les muestran antfgenos presentados por prote- 
mas MHC de clase I. Practicamente todas las celulas nuclea- 
das del cuerpo muestran antfgenos unidos a protemas MHC de 
clase I. Las celulas T colaboradoras, por el contrario, interac- 
tuan solo con antfgenos presentados por protemas MHC de 
clase II, que se encuentran solo en la superficie de celulas B y 
otros leucocitos que presentan antfgenos. 

Un antfgeno en una protefna MHC de clase I es una senal 
que se puede encontrar en casi cualquier celula del organismo. 
Eso significa que la celula esta infectada con un patogeno. 
Cuando una celula exhibe un antfgeno unido a una protefna 
MHC de clase I, manda un mensaje a una celula T citotoxica: 
«matame». Q Si entiendes el papel de la presentacion antige- 
nica por parte de las protemas MHC, deberfas ser capaz de (1) 
senalar que celulas expresan MHC de clase I y cuales MHC de 
clase II, (2) decir que tipos de celulas T responden a peptidos 
unidos a protemas MHC de clase y de clase II, y (3) resumir el 
mensaje que proporcionan los complejos MHC-peptido a una 
celula dendrftica, una celula infectada y un leucocito. 

Las celulas T efectoras estan listas para entrar en accion. 
Una parte clave de la respuesta inmunologica adquirida se ha 
puesto ahora en marcha. 

Activacion de la celula B y secrecion de 
anticuerpos 

Los linfocitos CD8 + y CD4 + son activados por interacciones 
con las celulas dendrfticas y otros leucocitos que presentan an- 
tfgenos. <;C6mo se activan las celulas B? Como muestra la Fi- 
gura 49.12, la respuesta tiene dos partes. Los BCR de las celu- 
las B interactuan directamente con antfgenos bacterianos y 
virales que flotan libres en la linfa o la sangre. Cuando el antf- 
geno se une, la celula B internaliza la molecula y la procesa 
con una protefna de clase II. Como resultado, la celula B que 
encuentra su antfgeno muestra un epftopo antigenico sobre su 
superficie, con el antfgeno anclado en el hueco de una protefna 
de MHC clase II (paso 1 de la Figura 49.12). La segunda parte 
del proceso de activacion ocurre cuando llega un linfocito 
CD4 + T H 2 activado con un receptor complementario. Esta ce- 
lula T colaboradora se une al complejo MHC-antfgeno en la 
celula B (paso 2). La interaction entre la celula B y la celula T 
colaboradora proporciona senales de activacion que estimu- 
lan a la celula T colaboradora. Cuando la celula T colabora- 
dora se estimula de este modo, responde activando celulas B a 
traves de la liberation de citoquinas estimuladoras. 

Despues de recibir esas senales de activacion, la celula B 
comienza a dividirse y a formar celulas hijas. Algunas de las 
hijas se diferencian en linfocitos B activados llamados celulas 
plasmaticas. Las celulas plasmaticas producen y secretan 
grandes cantidades de anticuerpos (paso 3). Recuerda que los 
anticuerpos son identicos a los receptores de las celulas B, ex- 
cepto por que pierden el domino transmembrana y son secre- 
tados en lugar de encontrarse en la membrana plasmatica. 



ACTIVACION DE LA CELULA B 



( Peptido 
extrano 




1. La celula B se encuentra 
y une a un peptido extrano 
en los nodulos linfaticos 
o la sangre. El peptido es 
de celulas B internalizado, procesado 
y presentado en superficie 
por una molecula MHC 
de clase II. 



2. El complejo MHC-peptido 
interacciona con los 
receptores complementarios 
de una celula T colaboradora, 
activandola. 



3. Las citoquinas liberadas 
por la celula T colaboradora 
activan la celula B. 



Anticuerpos 



4. La celula B activada 
comienza a dividirse. 
Algunas de las celulas 
hijas se diferencian en 
celulas plasmaticas, 
las cuales producen 
grandes cantidades 
de anticuerpos. 



Los anticuerpos se 
uniran a los antfgenos 
y los marcaran para su 
destruccion 



FIGURA 49.1 2 Las celulas B se activan despues de interaccionar 
con las celulas T colaboradoras. La activacion de las celulas B se 
desarrolla en varios pasos. Una vez que los receptores de una celula 
T colaboradora se han unido al MHC de una celula B, la celula T 
colaboradora libera citoquinas que activan las celulas B (otras 
protemas en superficie de la celula B y de la celula T pueden 
interaccionar para que la activacion tenga lugar). La activacion 
finalmente conduce a la produccion de anticuerpos por parte de las 
celulas plasmaticas. 

Cuando las celulas B se activan, la respuesta inmune adqui- 
rida alcanza una dimension importante. Los anticuerpos espe- 
tificos de la bacteria o el virus invasor empiezan a circular por 
la sangre. 

La Tabla Resumen 49.3 muestra como se activan las celu- 
las B y las celulas T. (Las celulas de memoria mencionadas en 
la tabla se introduciran en la Section 49.4). Una vez que esos 
linfocitos se han activado, la mayor parte de los elementos de 
la respuesta inmune adquirida estan en su lugar. 
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TABLA RESUMEN 49.3 Activacion del sistema inmunitario adquirido 



Tipo de linfocito 


Metodo de activacion 


Celulas que se obtienen como resultado de la activacion y expansion clonal 


Celula B 


El receptor se une al antigeno libre, luego in- 
teractua con las celulas T H 2 


Celulas plasmaticas 
Celulas B memoria 


Celula TCD4+ 


El receptor se une al complejo protemico 
antigeno-MHC de clase II en celulas 
dendnticas u otras presentadoras de antigeno 


Celulas T H 1 (T colaboradoras) 
Celulas T H 2 (T colaboradoras) 
Celulas T memoria 


Celula TCD8+ 


El receptor se une complejo protemico 
antigeno-MHC de clase 1 en celulas infectadas, 
puede interaccionar con las celulas T H 1 


Celulas Tcitotoxicas 
Celulas memoria 



Comprueba si lo has entendido 



49.4 Respuesta inmune adquirida: 
la culminacion 



Las celulas B, celulas T colaboradoras y celulas T citotoxicas 
activadas suponen una respuesta formidable a los patogenos 
invasores. Junto con los leucocitos implicados en el sistema 
inmunitario innato, las celulas del sistema inmunitario adqui- 
rido son casi siempre eficaces en la eliminacion de amenazas 
bacterianas, parasitos, hongos y virus. Para afianzar mejor 
este punto, imagina que ocurriria si el sistema inmunitario ad- 
quirido no funcionase. Por ejemplo, los ninos que han nacido 
con una deficiencia combinada severa (SCID) tienen un de- 
fecto genetico en una de las enzimas responsables de la recom- 
binacion del DNA en los linfocitos maduros. Como resultado, 
son incapaces de generar receptores normales para las celulas 
T y B y no tienen un sistema inmunitario normal (vease Capf- 
tulo 19). En concreto, la inmunidad adquirida es la que se en- 
cuentra inutilizada. Los individuos afectados sufren enferme- 
dades debilitantes a causa de infecciones que otros ninos 
superan con facilidad, y mueren antes de los dos anos de 
edad. De forma parecida, las personas infectadas con el virus 
de inmunodeficiencia humana (VIH) sufren una progresiva 



perdida de celulas T CD4 + , porque el VIH mata a estas celulas 
y a los macrofagos. Finalmente, las personas infectadas con 
VIH desarrollan SIDA, o smdrome de inmunodeficiencia ad- 
quirida. Mueren por enfermedades que los medicos casi 
nunca ven en personas con sistemas inmunes sanos. 

Para entender como la respuesta adquirida mata a los pa- 
togenos, retomaremos la infeccion bacteriana del codo herido 
y la infeccion del tracto respiratorio superior causada por el 
virus de la gripe. <;C6mo eliminan las celulas B y las celulas T 
activadas estos invasores? 

£C6mo se eliminan las bacterias y otras celulas 
extranas? 

Durante la respuesta inmune innata a las bacterias y otras ce- 
lulas patogenicas que entran en una herida, los macrofagos fa- 
gocitan en el lugar alguno de los invasores. Ademas de eliminar 
a las celulas extranas, estos leucocitos procesan y presentan an- 
tigenos a traves de protemas MHC de clase II. Como resul- 
tado, los macrofagos en el lugar de la infeccion muestran epf- 
topos en su superficie que pueden ser reconocidos por las 
celulas T colaboradoras activadas durante la respuesta in- 
mune adquirida. Si una celula T H 1 activada se une a esos ma- 
crofagos cargados, ocurren dos cosas: primero, la actividad 
macrofagica aumenta. Segundo, las celulas T H 1 secretan cito- 
quinas que reclutan celulas fagociticas adicionales al lugar, 
y se incrementa la respuesta inflamatoria. 

Los anticuerpos de las celulas plasmaticas tambien empie- 
zan a cubrir las bacterias, los hongos y otras celulas extranas 
en el lugar de la infeccion. En muchos casos, la accion de los 
anticuerpos provoca aglutinacion, o agrupamiento de las ce- 
lulas. Cada anticuerpo tiene al menos dos lugares de union, 
por eso un solo anticuerpo puede unir epitopos de celulas 
extranas y ligarlas, para formar agregados. O Las celulas sim- 
ples o agregadas etiquetadas con anticuerpos son facilmente 
destruidas por los macrofagos mediante fagocitosis. Los anti- 
cuerpos que se unen a los antigenos estimulan tambien a un 
grupo de protemas denominado sistema del complemento. 
Las protemas del complemento circulan por el torrente sangui- 
neo y se unen a los complejos antigeno-anticuerpo. Cuando las 
protemas del complemento se activan, realizan perforaciones 
letales en la membrana plasmatica de las celulas invasoras. En 
pocos dfas, esta combination de mecanismos destructores ge- 
neralmente elimina todas las celulas extranas. 



Si entiendes que... O 

• Las celulas T se activan cuando sus receptores se 
unen al antigeno presentado por las moleculas MHC en 
celulas dendnticas o celulas infectadas. 

• Las celulas B se activan cuando sus receptores se 
unen al antigeno, el antigeno es presentado por una 
molecula MHC en su superficie, y son estimuladas por 
celulas T colaboradoras activadas por el mismo antigeno. 

• Los linfocitos activados sufren cambios drasticos en 
su morfologia y se dividen rapidamente. 

Deberias ser capaz de... O 

Generar una hipotesis para explicar la observation de que los 
seres humanos heterocigotos para los genes que codifican 
protemas MHC tienden a estar mas sanos que los individuos 
homocigotos para dichos genes. 
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£C6mo se destruyen los virus? 

Al igual que el sistema inmunitario adquirido tiene una varie- 
dad de mecanismos para eliminar bacterias, tambien tiene dos 
modos principales de eliminar virus. Uno implica a las celulas 
T citotoxicas (celulas CD8 + activadas) y se denomina respuesta 
mediada por celulas; el otro implica a los anticuerpos y se de- 
nomina respuesta humoral. (La palabra latina humor significa 
«fluido». La respuesta humoral tiene lugar en la sangre y en la 
linfa; la respuesta mediada por celulas tiene lugar en la superfi- 
cie de las celulas). Analicemos ambas con mas detalle. 

La respuesta mediada por celulas Las celulas infectadas 
responden a la llegada de un virus procesando antigenos del 
invasor. Las protemas MHC de clase I se unen a antigenos vi- 
rales y los presentan sobre la superficie de celulas infectadas. 
Cada celula nucleada del cuerpo expresa protemas MHC de 
clase I y tiene la capacidad de senalizar que esa celula esta in- 
fectada. Las celulas que exhiben antigenos virales unidos a 
moleculas MHC de clase I estan agitando una bandera que dice 
«estoy infectada; si me destruyes a mi, los destruiras a ellos.» 

Cuando las celulas CD8 + migran hacia el area, reconocen y 
se unen a los epitopos antigenicos y a la protema MHC exhi- 
bida en las celulas infectadas. Despues de producirse la union, 
la celula CD8 + secreta moleculas que se unen a la membrana 
plasmatica de la celula infectada y producen poros. Los gra- 
nulos de la celula T citotoxica entran en la celula y activan 
una respuesta autodestructiva (Figura 49.13a). 

Cuando la celula infectada se destruye, la celula T citoto- 
xica se libera y busca otra celula infectada para matarla. 



Horas despues, todas las celulas infectadas por el virus han 
sido eliminadas. O Como los virus solo se pueden reproducir 
dentro de celulas huesped, la respuesta mediada por las celu- 
las limita la dispersion de la infeccion previniendo la madura- 
cion de nueva generation de partfculas viricas. 

La respuesta humoral Aunque los linfocitos T citotoxi- 
cos entran en action, las celulas plasmaticas producen anti- 
cuerpos frente a protemas virales. En la mayoria de los casos, 
los anticuerpos mas efectivos son aquellos que se unen a los 
epitopos sobre la superficie de los virus. Como muestra la Fi- 
gura 49.13b, ocurren dos cosas cuando el anticuerpo se une a 
la superficie del virus: primero, se bloquea el virus para evitar 
que entre en contacto con la membrana plasmatica y acceda a 
una nueva celula huesped. Segundo, los macrofagos y otras 
celulas fagotiticas reconocen las partfculas de anticuerpos que 
lo recubren y las fagocitan. Gracias a esta respuesta humoral, 
el numero de partfculas viricas que flotan en la linfa o la san- 
gre se reduce finalmente a cero. 

£Por que el sistema inmunitario rechaza 
los tejidos y los organos extranos? 

Los anticuerpos y las celulas T citotoxicas tienen efectos de- 
vastadores sobre bacterias y virus invasores. Desafortunada- 
mente, son igualmente mortales en respuesta a tejidos u or- 
ganos introducidos en un paciente con el objeto de que se 
recupere de una enfermedad. Para entender por que, consi- 
dera los problemas que surgen con las transfusiones sangui- 



(a) RESPUESTA MEDIADA POR CELULAS. 



G ran u los 




1. La celula citotoxica 
entra en contacto con 
celulas infectadas con 
virus y libera granulos 
hacia el interior 
(puntos negros). 

Celula infectada 
por un virus 

Partfcula viral 



2. Las moleculas de los 
granulos conducen a 
las celulas infectadas 
hacia la autodestruccion, 
eliminando las partfculas 
virales de su interior. 



(b) RESPUESTA HUMORAL 



( 



Celula huesped 
no infectada 




1 . Los anticuerpos se 
unen a las partfculas 
virales. Los virus no 
pueden unirse a la 
membrana de la 
celula huesped. 



Anticuerpo 
Antfgeno 



2. Los virus cubiertos 
por anticuerpos son 
reconocidos, fagocitados 
y destruidos por un 
neutrofilo o un macrofago. 



FIGURA 49.1 3 Los linfocitos eliminan los virus a traves de la respuesta mediada por celulas y 
la respuesta humoral. 
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neas. Ciertas personas tienen globulos rojos con protemas en 
la membrana denominadas A y B. Estas protemas actuan 
como antfgenos si se introducen en personas cuya sangre ca- 
rece de ellas. Por ejemplo, si tienes sangre de tipo A, significa 
que tus globulos rojos tienen el antfgeno A. Si tu sangre entra 
en otra persona que carece del antfgeno A, una persona que 
tiene sangre del tipo O o B, el sistema inmunitario del receptor 
reconocera el antfgeno A como extrano y desarrollara una 
respuesta devastadora contra ella. Para que una transfusion 
sangufnea sea satisfactoria, el receptor tiene que recibir san- 
gre que no tenga las protemas A o B o que contenga el mismo 
antfgeno que se encuentra en su propia sangre. 

Un problema parecido surge en los transplantes de organos: 
en este caso las moleculas antigenicas de los organos extranos 
son protemas MHC en la superficie de sus celulas. Para evitar 
reacciones inmunes graves frente a un rinon, corazon o hfgado 
trasplantado, los medicos hacen dos cosas: (1) obtienen el 6r- 
gano que se va a trasplantar de un hermano u otro donante 
cuyas protemas MHC sean muy similares en estructura a las 
del receptor y (2) tratan al receptor con medicamentos que su- 
primen la respuesta inmune. Gracias a los constantes avances 
en el desarrollo de medicamentos y sistemas para determinar 
el tipo de MHC Optimo entre donante y receptor, la propor- 
cion de exitos en el trasplante de organos ha aumentado 
mucho en los ultimos anos. 

Como muestran los ejemplos de transfusiones sangufneas y 
trasplante de organos, el sistema inmunitario rechaza los teji- 
dos extranos porque contienen protemas extranas, es decir, an- 
tfgenos. Para las celulas T y B, una transfusion sangufnea o el 
trasplante de un organo es indistinguible de un flujo masivo 
de bacterias, virus u otro invasor extrano. 

Respuesta a infecciones futuras: la memoria 
inmunologica 

Cuando las celulas B y T estan activadas y se dividen, sus ce- 
lulas hijas se diferencian en celulas plasmaticas, celulas T co- 
laboradoras y celulas T citotoxicas. La Tabla Resumen 49.4 



muestra lo que hacen estas celulas. Pero ademas de producir 
las celulas que ejecutan la respuesta humoral y la respuesta 
mediada por celulas, las celulas B y T activadas producen ce- 
lulas hijas especializadas denominadas celulas memoria. Las 
celulas memoria no participan en la respuesta adquirida ini- 
cial, o respuesta inmune primaria. Sin embargo, proporcio- 
nan vigilancia despues de que la infeccion original se haya 
erradicado. Las celulas memoria se mantienen en el bazo y los 
ganglios linfaticos durante anos o decadas, preparadas para 
proporcionar una respuesta extremadamente rapida ante una 
infeccion con el mismo antfgeno inicial. La produccion de ce- 
lulas memoria es una caracterfstica propia de la respuesta in- 
mune de los vertebrados, y ocurre de forma limitada en algu- 
nos invertebrados. 

Si el mismo antfgeno entra en el organismo una segunda 
vez, las celulas memoria se unen al antfgeno y activan una se- 
gunda respuesta adquirida o respuesta inmune secundaria. 
El lanzamiento de una respuesta inmune secundaria por 
medio de las celulas memoria se conoce como memoria inmu- 
nologica. La respuesta secundaria es mas rapida y mas eficaz 
que la respuesta primaria. Es mas rapida porque la presencia 
de celulas T y B memoria incrementa la posibilidad de que los 
linfocitos con receptores de antfgenos especfficos encuentren 
el antfgeno y se activen rapidamente. Es mas eficaz porque al- 
gunas celulas B memoria que responden al mismo antfgeno 
migran a areas especializadas de los ganglios linfaticos llama- 
das centros germinales. Aquf las secuencias de DNA que codi- 
fican para las regiones variables de los genes de inmunoglobu- 
linas empiezan a someterse a rapidas mutaciones. Las 
mutaciones en el DNA de las regiones variables modifican los 
receptores producidos por las celulas memoria. Las celulas B 
memoria con receptores que mejor se unen al epftopo antige- 
nico viven y producen celulas hijas; aquellas que no se unen al 
antfgeno mueren. 

En efecto, este proceso de hipermutacion somatica per- 
mite afinar la respuesta inmune. Los anticuerpos que resul- 
tan de la hipermutacion somatica se unen al antfgeno con 
mas afinidad que los anticuerpos producidos por las celulas 
plasmaticas durante la respuesta inmune primaria. A medida 



TABLA RESUMEN 49.4 Funcion de los componentes del sistema inmunitario adquirido 



Tipo de linfocito 


Celulas que se obtienen como resultado de la activacion y expansion clonal 


Funcion de las celulas resultantes 


Celula B 


Celulas plasmaticas 


Secretan anticuerpos 




Celulas memoria 


Participan en la respuesta secundaria 
(secretan anticuerpos) 


Celula TCD4+ 


Celulas T H 1 (T colaboradoras) 


Activan celulas T citotoxicas, regulan 
la respuesta inflamatoria 




Celulas T H 2 (T colaboradoras) 


Activan celulas B 




Celulas memoria 


Participan en la respuesta secundaria 


Celula TCD8 + 


Celulas T citotoxicas 


Eliminan las celulas huesped infectadas 




Celulas memoria 


Participan en la respuesta secundaria 
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Respuesta 
inmunitaria primaria 





Tiempo 



La respuesta 
es rapida 



Tiempo 



FIGURA 49.14 La respuesta inmune secundaria es mas rapida 
y fuerte que la respuesta primaria. Los datos muestran que, 
cuando los biologos inyectan un antigeno a un raton, se producen 
cambios en la concentration de anticuerpos a lo largo del tiempo. 
Despues, miden el grado de respuesta en funcion de la 
concentracion de anticuerpos al inyectar en el mismo individuo el 
mismo antigeno. 

O EJERCICIO La respuesta primaria Neva entre 1 0 y 1 7 dias; 
la secundaria, entre 3 y 5 dias. Anade las etiquetas apropiadas 
en los ejes x. 



que se desarrolla la respuesta inmune secundaria y conti- 
nuan las mutaciones somaticas, la afinidad que consiguen 
los anticuerpos es mayor. 

La Figura 49.14 subraya la eficacia de la respuesta in- 
mune secundaria comparando la cantidad de anticuerpos 
producidos durante la primera y la segunda exposicion a un 
virus. Las graficas estan basadas en los datos que los investi- 
gadores recopilaron al inocular un raton de laboratorio con 
el virus de la gripe: recogieron muestras de la sangre del 
raton cada dfa y midieron la cantidad de anticuerpos antivi- 
rales presentes en el plasma sangmneo. (El Cuadro 49.1 ex- 
plica como los investigadores miden la concentracion de an- 
ticuerpos en la sangre). 

Los datos de la Figura 49.14 tambien explican por que la 
vacunacion es una defensa efectiva contra ciertos virus. Una 
vacuna contiene epftopos de un patogeno o una version ate- 
nuada o muerta del patogeno mismo. Despues de la vacuna- 
cion (inoculacion de la vacuna), el organismo desarrolla una 
respuesta inmune primaria que resulta en la produccion de 
celulas memoria. Si la misma infection tiene lugar mas tarde, 
estas celulas memoria responden rapidamente y eliminan el 
agente, antes de que se de la enfermedad. La estrategia de va- 
cunacion de Edward Jenner funciono porque el antigeno pre- 
sentado por la viruela bovina era muy parecido al de la vi- 
ruela humana. Como resultado, la exposicion al virus bovino 
permitfa la produccion de celulas memoria que protegfan 



El test ELISA 

Una de las estrategias mas comunes para 
medir la concentracion de proteinas en 
sangre es la tecnica de ELISA (ensayo in- 
munoabsorbente ligado a enzima). El test 
convencional para la deteccion del virus 
del VIH,porejemplo,es un ELISA dirigido a 
anticuerpos que el sistema inmunitario 
produce en respuesta al virus. Los test de 
embarazo son test ELISA que detectan la 
presencia de las hormona corionica y go- 
nadotropina en la orina. Existen varios ti- 
pos de test ELISA; la Figura 49.1 5 ilustra 
como un ELISA indirecto puede usarse pa- 
ra determinar el incremento de concentra- 
cion de un anticuerpo presente en un ra- 
ton que infectado con el virus de la gripe. 

Para comenzar un test ELISA, cada uno 
de los pocillos de una placa de plastico es- 
tan cubiertos con el antigeno (paso 1 de 
la Figura 49.1 5). En este caso, el antigeno 
se purifica a partir de la proteina hema- 
glutinina procedente del virus de la gripe. 
Posteriormente,una cantidad definida de 
plasma procedente de un paciente se 
anade a la placa. Si los anticuerpos estan 
presentes, se unen al antigeno (paso 2). 
Para continuar el ensayo,se anade un an- 



i 



ticuerpo secundario (paso 3). El anticuer- 
po secundario puede unirse a la region 
constante de los anticuerpos del plasma 
anadidosen el pocillo.En los test ELISA,el 
anticuerpo secundario se halla unido a 
una enzima como la fosfatasa alcalina 
(simbolizada en la figura como AP). La fos- 
fatasa alcalina es muy util, porque cataliza 
una reaccion con un sustrato que genera 




un producto que cambia el color de la so- 
lucion. 

Como resultado de la reaccion, la pre- 
sencia de color en el pocillo indicaria una 
reaccion positiva, lo que significa que el 
anticuerpo dirigido frente a la hemagluti- 
nina esta presente (paso 4). Un resultado 
positivo confirma que el paciente esta in- 
fectado por el virus de la gripe. 



4. El test enzimatico del 
anticuerpo secundario 
unido cataliza la reaccion 
que cambia de color la 
solucion, indicando la 
presencia del anticuerpo 
frente la hemaglutinina. 



/ 3. El anticuerpo 
secundario se anade al 
anticuerpo en plasma. 

> 2. Se anade el plasma 
a partir de un test 
individual. Si el anticuerpo 
de la hemaglutinina esta 
presente se une al 
antigeno. 

-1. El pocillo esta cubierto 



ejemplo, la proteina 
hemaglutinina procedente 
del virus de la gripe). 



FIGURA 49.1 5 El test ELISA mide la concentracion de anticuerpos en sangre. 
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efectivamente de infecciones futuras con el virus de la viruela 
humana. 

Desafortunadamente, los virus como el de la gripe y el del 
VIH mutan muy rapido, de modo que cambian constante- 
mente sus epftopos frente al sistema inmunitario. Las celulas 
memoria que fueron efectivas durante la infeccion previa con 
estos virus, ahora probablemente no puedan unirse a los epi- 
topos modificados y desencadenar una respuesta efectiva frente 
a la infeccion. Como resultado, es extremadamente dificil para 
los biologos disenar una vacuna eficaz frente a estos patoge- 
nos. Actualmente, la unica cura para el VIH es la prevention; 
las sucesivas mutaciones del virus de la gripe conlleva que las 
vacunas tengan que ser redisenadas y se deban administrar 
cada ano. Se cree que la alta tasa de mutation observada en 
estos virus les ayuda a evitar que el sistema inmunitario los 
detecte. 
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The Acquired Response 



Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... 

• Los anticuerpos producidos por las celulas B eliminan 
los patogenos. 



o 



• Las celulas T reconocen epftopos expresados por 
las celulas infectadas y luego eliminan dichas celulas 
antes de que los patogenos en su interior puedan replicarse. 

• Las celulas memoria producidas durante la activacion 
de las celulas B y las celulas T permanecen en el cuerpo 
y proporcionan una respuesta inmune secundaria 
frente a futuras infecciones. 

Deben'as ser capaz de... O 

1 ) Explicar como funcionan las vacunas. 

2) Proponer una estrategia para desarrollar una vacuna 
para el VIH o el virus de la gripe. 



I 



Repaso del capitulo 



I 



RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 



O Los leucocitos que responden a senales no especificas frente a los 
patogenos llevan a cabo la respuesta inmune innata a la infec- 
cion. Los leucocitos llamados linfocitos llevan a cabo la respuesta 
inmune adquirida. Cada uno de los linfocitos responde espetifi- 
camente a un patogeno. 

La respuesta inmune innata ocurre siempre del mismo modo, sin 
importar que patogenos han entrado en el organismo. Durante la 
respuesta a la inflamacion del sistema inmunitario innato, los 
mastocitos liberan mensajeros qmmicos que provocan un incre- 
mento del flujo sangufneo hacia la herida o los tejidos danados. 
Despues de que los neutrofilos migran hacia la zona danada, 
estos responden frente a las bacterias que estimulan sus recepto- 
res fagocitando las celulas invasoras y destruyendolas. Los ma- 
crofagos tambien pueden fagocitar patogenos y liberar mensaje- 
ros qmmicos que activen otros leucocitos e incrementen la 
temperatura corporal. 

Deben'as ser capaz de explicar que sucederfa en los vasos sanguf- 
neos proximos a una herida que no se encuentre dilatada y sea 
mas permeable a la respuesta de las senales qufmicas procedentes 
de los leucocitos y de los tejidos danados. 
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Web Animation 
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The Inflammatory Response 

O La respuesta inmune adquirida comienza cuando las protemas de 
la superficie celular de los linfocitos se unen a un antigeno, normal- 
mente una protema derivada de un agente causante de enfermedad. 

Los linfocitos se activan cuando los receptores de las celulas T 
y los receptores de las celulas B reconocen un epitopo o un anti- 
geno. La protema receptora en la superficie de una celula T o una 
celula B se genera a partir de recombination de DNA, una reor- 
ganization de los segmentos genicos. Como cada receptor que re- 
sulta de este proceso es ligeramente diferente, el sistema inmuni- 
tario es capaz de reconocer y responder a casi una cantidad 
ilimitada de antigenos. 



Deben'as ser capaz de explicar como un farmaco que se une a un 

epitopo especifico de un antigeno afecta a la activacion de las ce- 
lulas T y las celulas B y a la respuesta mediada por celulas ante 
un antigeno. 

O La respuesta humoral etiqueta a los patogenos para su elimination 
con anticuerpos producidos por los linfocitos llamados celulas B. 

Durante la respuesta humoral, las celulas B activadas producen 
anticuerpos espetificos frente a epftopos del patogeno que ha in- 
vadido el cuerpo. Los virus recubiertos con anticuerpos son inca- 
paces de adentrarse en la celula huesped y son destruidos por 
macrofagos. Las bacterias recubiertas con anticuerpos son elimi- 
nadas por el sistema del complemento o los macrofagos. 

Deben'as ser capaz de explicar por que los anticuerpos actuan 
como un farmaco eficaz frente a un patogeno especifico. 

O La respuesta mediada por celulas destruye las celulas infectadas 
a traves de los linfocitos denominados celulas T. 

Durante la respuesta mediada por celulas, las celulas hospedado- 
ras que se encuentran infectadas por un virus expresan antigenos 
en su superficie y son destruidas por las celulas T citotoxicas. 
Como resultado, las particulas virales son destruidas y no pue- 
den contribuir posteriormente a la infeccion. 

Las celulas memoria se crean a partir de celulas B y celulas T ac- 
tivadas que sufren un proceso de expansion clonal; el sistema in- 
munitario es capaz de responder rapida y efectivamente frente a 
futuras infecciones ante el mismo antigeno. Las vacunas desen- 
cadenan la production de celulas memoria, porque contienen 
epftopos procedentes de antigenos. 

Deben'as ser capaz de explicar por que el joven que Edward Jenner 
inoculo con el virus de la viruela se hizo resistente a la infeccion. 



(m?) ^[^^J^^^^^^^^P en www.masteringbio.com 

The Acquired Immune Response 
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PREGUNTAS 



O Comprueba tus conocimientos 



1. <;Cual es la diferencia principal entre respuesta innata y 
adaptativa? 

a. La respuesta innata se modifica todo el tiempo, la respuesta 
adquirida ocurre siempre del mismo modo a lo largo de la vida. 

b. Solo la respuesta adquirida se desencadena por antigenos. 

c. La respuesta adquirida es especifica y es «recordada», la 
respuesta innata no es especifica. 

d. No hay reconocimiento de los componentes no especificos en 
la respuesta innata. 

2. Todos los eventos siguientes estan involucrados en la respuesta 
inflamatoria, exceptor 

a. Las celulas T citotoxicas que eliminan a las celulas del 
huesped. 

b. Los neutrofilos fagocitan a los patogenos que estimulan a sus 
receptores especificos. 

c. Los mastocitos secretan mensajeros qmmicos que conducen a 
un incremento del flujo sangumeo. 

d. Los macrofagos secretan mensajeros qmmicos que conducen 
al incremento de la temperatura corporal. 

3. <;Cual es la diferencia entre un epitopo y un antigeno? 

a. Un epitopo es una sustancia extrana; un antigeno es una 
protema extrana. 

b. Un epitopo es una parte de un antigeno donde puede unirse 
un anticuerpo o el receptor de un linfocito. 

c. Un antigeno es una parte de un epitopo donde se une un 
anticuerpo o un receptor de un linfocito. 



d. Los antigenos son reconocidos por las celulas B y los 

anticuerpos, los epitopos son reconocidos por las celulas T. 

4. ,;En que se diferencian los receptores de las celulas B y los 
anticuerpos? 

a. Los receptores de las celulas B estan hechos de cadenas 
pesadas; los anticuerpos estan hechos de cadenas ligeras. 

b. Los receptores de las celulas B estan hechos de cadenas 
ligeras; los anticuerpos estan hechos de cadenas pesadas. 

c. Solo los anticuerpos tienen una region variable. 

d. Los anticuerpos carecen de un dominio transmembrana y son 
secretados. 

5. ^Como se vuelven activas las celulas memoria? 

a. Sufren una mutacion somatica. 

b. Se encuentran con un antigeno unido a una protema MHC. 

c. Sufren una expansion clonal. 

d. Son estimuladas por histaminas. 

6. En terminos morfologicos, las celulas T se dividen en dos tipos. 
iComo se distinguen? 

a. Presentan las protemas CD4 o CD 8 en su superficie. 

b. Presentan un ER desarrollado y muchas mitocondrias. 

c. Solo un unico tipo presenta receptores de reconocimiento. 

d. Solo un tipo funciona en la respuesta primaria, el otro 
funciona en la respuesta secundaria. 

*i3 *9 *£ "i b '\ isejsandsa^i 



O Comprueba tu aprendizaje 

1. Para un medico, los smtomas clasicos de una respuesta 
inflamatoria son el enrojecimiento, el calor, el dolor y la hinchazon. 
Explica por que se produce cada uno de estos smtomas. Menciona 
al menos dos de los leucocitos y dos de los mensajeros qmmicos 
que estan involucrados en la respuesta inflamatoria. 

2. Compara y contrasta la estructura general del receptor de las 
celulas B y el receptor de las celulas T (haz un esquema de cada 
uno). Explica como interactua cada uno con el antigeno. 

3. iQue deben tener las vacunas para ser efectivas? ^Por que no hay 
vacunas para el VIH? ^Por que las personas necesitan ponerse la 
vacuna para la gripe cada ano? 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

4. Resume la teorfa de la seleccion clonal de la respuesta inmune 
adquirida. ^Como se ha demostrado y confirmado esta teorfa? 

5. Compara y contrasta la interaccion entre (a) patogenos y el 
patron de reconocimiento de los receptores de los leucocitos 
frente a (b) antigenos y los BCR o los TCR. 

6. Explica como la recombinacion del DNA conduce a la 
production de casi un numero ilimitado de receptores de las 
celulas B, receptores de las celulas T y anticuerpos. 



O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. Si te estuvieran tratando una herida de la piel en la rodilla tras 
un accidente de bicicleta, los sanitarios irrigarfan la herida con 
agua esteril, la limpiarfan todo lo posible con agua caliente y 
luego agua jabonosa, y finalmente aplicarian antibioticos. 
Explica por que estas medidas son efectivas, en relation como 
operan la respuesta innata y la respuesta adquirida. 

2. Imagina que tienes un anticuerpo para la insulina. Explica como 
lo usarias para estudiar la presencia y concentration de insulina 
en sangre bajo diferentes condiciones (por ejemplo, antes y 
despues de una comida, y en diferentes intervalos de tiempo en el 
desarrollo de un individuo). 

3. Parece asombroso que el sistema inmunitario pueda producir 
anticuerpos frente a compuestos que fueron sintetizados por 
primera vez en un laboratorio. Pero ya que los virus y otros 
patogenos estan constantemente mutando y produciendo nuevos 
antigenos, esto no deberfa sorprendernos. Explfcalo. 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

4. Durante la Segunda Guerra Mundial, los medicos descubrieron 
que si retiraban la piel quemada de un individuo y la 
trasplantaban en otro lugar del mismo paciente, el tejido se 
recuperaba adecuadamente. Pero si el tejido trasplantado 
procedia de un individuo diferente, era rechazado (las celulas 
eran eliminadas por el sistema inmunitario). Explica por que. 



En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • guias de estudio online y preguntas • mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 



ECOLOGIA 



Introduccion 
a la Ecologia 





Ademas de servir de habitat para una rana, la charca de agua donde reside esta planta 
facilita un medio para un conjunto de especies microscopicas. La planta en si misma esta 
creciendo en la rama de un arbol selvatico,y es solo una de los cientos de especies de 
plantas, hongos, bacterias e insectos que viven en relacion con el arbol. 



CONCEPTOS CLAVE 

O La Ecologia se centra en la interaccion de 
los organismos con su entorno.Ya que su 
objetivo es comprender la distribucion y 
abundancia de los organismos, la Ecologia 
proporciona una base cientifica a la 
conservacion de las especies y espacios 
naturales. 

O La estructura fisica, en concreto las 
profundidades marinas, es el principal 
factor que limita la distribucion y 
abundancia de especies acuaticas. El clima, 
especialmente el valor medio y la variacion 
anual de temperatura y humedad, es el 
principal factor que limita la distribucion y 
abundancia de especies terrestres. 

O El clima van'a segun la latitud, la altitud y 
otros factores. El clima esta cambiando muy 
rapido en el planeta. 

O Ademas de los aspectos abioticos del 
medio, como la estructura fisica y el clima, 
los factores historicos y bioticos tambien 
condicionan la distribucion de las especies. 



La Ecologia es el estudio de la interaccion de los organis- 
mos con el medio. En la Tierra, estos medios estan cam- 
biando de forma mas acelerada en nuestra epoca que 
durante los ultimos 3,5 billones de anos, a excepcion de la 
epoca en la que un asteroide del tamano de una montana cho- 
co contra nuestro planeta hace 65 millones de anos. A medida 
que el impacto del ser humano, en el planeta acelera, la Ecolo- 
gia cobra mas importancia. Los esfuerzos para mantener la sa- 
lud y el bienestar del ser humano dependen de nuestra habili- 
dad para comprender y predecir las consecuencias de los 
cambios que ocurren en el medio ante nuestros ojos. 

La Ecologia tiene como objetivo entender la distribucion 
y abundancia de los organismos. En muchos casos un ecolo- 
gista se dedica a identificar los factores que dictan por que 
ciertas especies viven en un lugar y como pueden vivir en el 
mismo lugar diferentes individuos. Algunos biologos se pre- 



guntan por que los orangutanes se confinan en la selva de 
Borneo y por que su poblacion disminuye tan rapido. Otros 
biologos idean modelos matematicos para predecir en cuan- 
to tiempo el virus de la inmunodeficiencia aumentara en la 
India, o cuanto tardara la poblacion humana actual, de 6,6 
billones, en doblarse. La distribucion y abundancia de estas 
especies viene impuesta por su ecologia. 

Este capitulo tiene dos propositos: explorar como abor- 
dan los biologos la Ecologia, y analizar los principales tipos 
de medios donde habitan los organismos. Es un trampolin a 
los siguientes capitulos de esta unidad, en la que se analiza 
como interaccionan los organismos con su medio y las conse- 
cuencias del cambio climatico. En cuanto a la comprension 
de los problemas biologicos a los que se enfrenta el ser hu- 
mano en la actualidad, esta puede ser la unidad mas impor- 
tante del libro. 



O Concepto clave Informacion destacada O Para practicar 
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50.1 Areas de estudio de la Ecologia 

Para entender por que los organismos viven en un determina- 
do lugar y un volumen de poblacion espetifico, los biologos 
dividen la Ecologia en varios niveles de estudio. Esta es una 
estrategia comun en Biologia. La biologia celular estudia 
como funcionan las celulas a niveles cada vez mas complejos, 
desde moleculas individuales hasta organismos multicelulares 
complejos, mientras la Fisiologfa analiza los procesos a nivel 
ionico y molecular, asf como las celulas, tejidos y organos al 
completo, o incluso sistemas enteros. En Ecologia, los investi- 
gadores trabajan sobre: (1) organismos, (2) poblaciones, (3) 
comunidades y (4) ecosistemas. Pasemos a examinarlos por 
separado. 

Ecologia de los organismos (autoecologia) 

En el mas sutil de los niveles de organization, la Ecologia se 
centra en como los individuos interaccionan con su entorno. 
Los investigadores que estudian la ecologia de los organismos 
exploran las adaptaciones morfologicas, fisiologicas y de con- 
ducta, que permiten el exito en el desarrollo de la vida de los 
individuos en un area determinada. El estudio del comporta- 
miento es un aspecto importante de la autoecologia, ya que se 
centra en como los organismos responden a ciertos estfmulos 
procedentes del entorno (vease Capitulo 51). Estos estfmulos 
pueden ser cambios en la temperatura o en la humedad, la 
respuesta de huida de una presa, o el reto a un duelo de un ri- 
val de la misma especie. La autoecologia tambien considera 
las adaptaciones fisiologicas que permiten el desarrollo de los 
individuos en condiciones, por ejemplo, de calor, sequia o 
frfo. 

Un ejemplo es el salmon rojo. Tras pasar cuatro o cinco 
anos criandose y creciendo en el oceano, recorre cientos de 
miles de kilometros para regresar a las corrientes en las que 
nacio (Figura 50.1a). Las hembras elaboran nidos en la grava 
del fondo del curso del no y ponen huevas. Cerca, los machos 
compiten por la oportunidad de fertilizarlas. Cuando la re- 
production ha llegado a su fin, todos los adultos mueren. 

A nivel de la autoecologia, los biologos quieren saber 
como interaccionan estos individuos con su medio ffsico y 
con otros organismos dentro y fuera del no. <iQue hembras 
consiguen el mejor emplazamiento para sus nidos y producen 
mas huevas? <;C6mo abordan los individuos la transition del 
medio acuatico salado al dulce? 

Ecologia de las poblaciones 

Una poblacion es un grupo de individuos de la misma especie 
que habita en la misma area al mismo tiempo. Cuando los 
biologos estudian la ecologia de las poblaciones, se centran en 
el cambio del numero de individuos de una poblacion con el 
paso del tiempo. Algunas de las herramientas que se han desa- 
rrollado para analizar y predecir los cambios del volumen de 
una poblacion se usan para valorar el futuro de las especies en 
peligro. Por ejemplo, los modelos matematicos de crecimiento 
poblacional se han utilizado para predecir el futuro de algunas 
poblaciones de salmon en particular (Figura 50.1b). Muchas 



(a) Ecologia de los organismos. 




(b) Ecologia de las poblaciones. 



(c) Ecologia de las comunidades. 



(d) Ecologia de los ecosistemas. 



^Como interaction 
los individuos entre 
ellos y con el medio? 



El salmon migra de 
las aguas saladas a 
las dulces para 
reproducirse 





^Como y por que 
varia el tamano de las 
poblaciones con el 
tiempo? 

Cada hembra de 
salmon produce miles 
de huevos, de los que 
solo unos pocos 
sobreviven hasta la 
edad adulta. De 
promedio, solo dos 
regresan al no en el 
que nacieron para 
reproducirse 



Como interaction las 
especies y sus 
consecuencias 



El salmon es 
predador y presa 




^Como circulan la 
energia y los nutrientes 
en los medios? 



El salmon muere y se 
descompone, 
liberando nutrientes 
que usan bacterias, 
arqueas, plantas, 
protistas, salmones 
jovenes y otros 
organismos 



FIGURA 50.1 La biologia encauza la ecologia en 4 niveles. 



Capitulo 50 Introduccion a la Ecologia 1 1 27 



poblaciones de salmon han disminuido vertiginosamente a 
medida que sus miembros cafan como presas o se intoxica- 
ban, y el salmon es una importante fuente alimentaria tanto 
para seres humanos como para otros depredadores. Si los fac- 
tores que afectan al volumen de poblacion pueden describirse 
con la exactitud suficiente, los modelos matematicos pueden 
valorar el impacto de las propuestas sobre presas, cambios en 
el patron de las aguas, niveles de cosecha alterados, o tipos de 
esfuerzos de conservacion especfficos. 

Ecologia de las comunidades 

Una comunidad biologica consiste en las especies que inte- 
raccionan entre ellas en un area determinada. Los investiga- 
dores que se dedican a su estudio se preguntan por la natura- 
leza de las interacciones entre especies y las consecuencias de 
estas. El trabajo puede centrarse en la datacion, parasitismo o 
rivalidad. En este campo de la Ecologia, los biologos tambien 
analizan como responden los grupos de especies bajo circuns- 
tancias tales como fuegos, inundaciones y erupciones volcani- 
cas. Ya que las actividades del ser humano llevan a la extin- 
cion de muchas especies y alteran comunidades a gran escala, 
los ecologistas de las comunidades se ven obligados a generar 
hipotesis y datos de como pueden reducirse los impactos del 
hombre. 

Un ejemplo de los tipos de preguntas que se plantean en 
la ecologia de las comunidades serfa la consideration de las 
interacciones del salmon y otras especies en las comunidades 
acuaticas tanto marinas como dulces en las que viven. Cuan- 
do se encuentra en el mar, el salmon come peces mas peque- 
nos, y son depredados por orcas, leones marinos, seres hu- 
manos y otros mamfferos. Cuando vuelven al no para 
reproducirse, son depredados por osos y aguilas de cabeza 
blanca (Figura 50.1c). En ambos habitats, el salmon es sujeto 
del parasitismo y enfermedades. Tambien esta notablemente 
afectado por alteraciones tales como cambios en sus fuentes 
de alimentation debida a la sobrepesca y la degradation y 
construction de presas en aguas dulces. 

Ecologia de los ecosistemas 

Se considera una extension de la ecologia de las comunida- 
des. Un ecosistema consiste en todos los organismos de una 
region en particular, junto con todos los seres y componentes 
inertes. Estos componentes ffsicos, o abioticos (literalmente 
«no vivientes»), incluyen el aire, el agua y el suelo. En el nivel 
de los ecosistemas, los biologos estudian como los nutrientes 
y la energia se mueven a traves de los organismos, y entre los 
organismos y la atmosfera, el agua o el suelo que los rodea. 
Debido a que el hombre esta anadiendo cantidades masivas 
de nuevos nutrientes a los ecosistemas de todo el mundo, al- 
terando el flujo de la energia y el clima a traves del calenta- 
miento global, esta tarea supone la implication directa de po- 
lfticas publicas. Los ecologistas de los ecosistemas son 
responsables de evaluar el impacto de la contaminacion y el 
incremento de la temperatura en la distribution y abundancia 
de especies, o lo que es mas, de la disposition de la Tierra 
para mantener la vida. 



Los salmones son interesantes desde del punto de vista de 
los ecosistemas ya que constituyen una union entre ecosiste- 
mas marinos y fluviales. Se alimentan de nutrientes en el 
oceano y luego, cuando mueren y se descomponen, transpor- 
tan esas moleculas a los rios (Figura 50.1 d). En este sentido, 
el salmon transporta energia qufmica y nutrientes de un habi- 
tat a otro. Ya que el salmon es sensible a la contaminacion y 
los cambios en la temperatura del agua, las variaciones indu- 
cidas por el hombre en los ecosistemas marinos y fluviales tie- 
nen un gran impacto en sus poblaciones. 

iComo interaccionan la Ecologia y los esfuerzos 
de conservacion? 

Los cuatro campos de estudio de la Ecologia se sintetizan en la 
biologfa de la conservacion. La biologia de la conservacion es 

el esfuerzo para estudiar, preservar y restaurar las poblaciones, 
comunidades y ecosistemas amenazados. O Los ecologistas 
estudian como las interacciones entre los organismos y sus 
medios hacen que determinadas especies se encuentren en 
areas restringidas en un volumen poblacional especffico; los 
biologos de la poblacion aplican estos datos para preservar las 
especies y recuperar medios. Los biologos de la conservacion 
son como los medicos, pero en lugar de hacer uso de los resul- 
tados de las investigaciones de biologfa molecular y Fisiologfa, 
se basan en la Ecologia y la evolution. En vez de prescribir re- 
cetas a enfermos, prescriben remedios para especies amenaza- 
das y administran fincas para que se de la variedad de espe- 
cies, un aire limpio, aguas potables y suelos fertiles. 

50.2 Tipos de ecosistemas acuaticos 

Si la Ecologia era el estudio de la interaction de las especies 
con su propio medio, <;cual es la constitution de un medio? 
La respuesta corta es que los medios tienen componentes ffsi- 
cos y biologicos. Los componentes ffsicos o abioticos inclu- 
yen temperatura, precipitaciones, luz solar y viento. Los 
componentes bioticos («vivientes») consisten en otros miem- 
bros de la misma especie de los organismos, asf como indivi- 
duos de otras especies. 

Los Capftulos 51 a 53 se centran en las interacciones biolo- 
gicas: como los individuos interaccionan con su prole, compa- 
neros, competidores, predadores, presas y parasitos. Este capi- 
tulo se centra en como el medio ffsico afecta a los organismos. 
Su analisis te ofrecera dos recompensas: (1) una vez que hayas 
comprendido los conceptos clave de los medios ffsicos, podras 
valorar de forma reflexiva las consecuencias de la alteration 
de estos a traves del cambio climatico; y (2) el conocimiento de 
los medios ffsicos te permitira darle sentido a la observation 
esencial de que las especies no viven en cualquier sitio. Los or- 
ganismos tienen un conjunto de condiciones ffsicas limitado 
con el que tienen que sobrevivir y prosperar. <;Por que? 

Respondamos a la pregunta analizando los atributos ffsi- 
cos de los ecosistemas acuaticos en esta seccion, y centrando- 
nos en la estructura ffsica de los ecosistemas terrestres en la 
Seccion 50.3. La Seccion 50.4 considera como el calentamien- 
to global esta afectando a ambos medios. 
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iQue factores fisicos intervienen 
en un ecosistema acuatico? 

O En los ecosistemas acuaticos los factores fisicos clave que 
constituyen el medio son la profundidad de las aguas y los 
movimientos de las corrientes. La profundidad de las aguas 
dicta cuanta luz reciben los organismos que viven en una re- 
gion determinada. Las corrientes presentan un desafio ffsico: 
literalmente pueden arrasar con los organismos. 

El agua absorbe y dispersa luz, por lo que la cantidad y 
tipo de longitud de onda disponible para los organismos cam- 
bia drasticamente con la profundidad del agua. Como mues- 
tra la Figura 50.2a, las aguas oceanicas restan luz en las zonas 
de los azules y los rojos del espectro visible. Su trascendencia 
reside en que la longitud de onda de las zonas azul y roja son 
necesarias para la fotosmtesis de muchas especies (vease Capf- 
tulo 10). La cantidad total de luz disponible para los organis- 
mos tambien disminuye rapidamente con el incremento de la 
profundidad. En las aguas marinas puras, la cantidad total de 
luz disponible a 10 m de profundidad es menor al 40 por cien- 
to de la propia la superficie, y la luz no llega practicamente a 
profundidades marinas puras superiores a 40 m (Figura 
50.2b). En aguas marinas que contengan organismos o detri- 
tos, la penetration sera mucho menor que en las puras. La luz 
tiene una mayor influencia en la productividad — la cantidad 
total de carbon fijada por la fotosmtesis por unidad de area al 
ano — . Segun las diferentes profundidades acuaticas, se en- 
cuentran distintas especies simplemente por el hecho de que el 
entorno ffsico cambie tan radicalmente. 

El tipo y cantidad de corrientes de agua es otra de las prin- 
cipals influencias en los medios acuaticos. Los organismos 
que viven en corrientes rapidas tienen que enfrentarse con la 
fuerza fisica del agua, que amenaza constantemente con 
arrastrarlos. Los organismos marinos que viven en las zonas 
intermareales se ven expuestos al aire diariamente, asi como a 
la accion violenta de las olas durante las tormentas. 

Las diferentes profundidades y tipos de movimiento de las 
aguas definen la disposition de los medios acuaticos disponi- 
bles para los organismos. Los siguientes cuadros resumen los 
tipos de medios de aguas dulces y marinas que ocupan los or- 
ganismos. 



(a) Bajo el agua solo estan disponibles ciertas longitudes 
de onda de luz. 
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FIGURA 50.2 La disponibilidad de la luz van'a con el aumento 
de la profundidad. (a) Grafico que muestra la longitud de onda 
de luz disponible a una profundad oceanica de 3 m cerca de una 
costa. (b) Grafico que muestra la rapidez con la que disminuye la 
cantidad de luz segun la profundidad del agua pura dulce y 
salada. Cuando el agua alberga organismos y detritos organicos, 
la disponibilidad de la luz decae incluso mas rapido. 

© EJERCICIO En las algas verdes, la fotosmtesis es mas efectiva 
bajo una longitud de onda de entre 425 nm y 680 nm. Senala y 
etiqueta estas longitudes de onda en el apartado (a). 

© PREGUNTA <;Cual es la profundidad maxima en la que cabe 
esperar la posibilidad de encontrar algun organismo fotosintetico 
en agua dulce? iY en agua salada? 



Medios de agua dulce > Lagos y charcas 



Los lagos y charcas se diferencian por su tamano. Las charcas 
son pequenas, mientras que los lagos son tan grandes que sus 
aguas se mezclan por la accion del viento y las olas. La mayoria 
de lagos y charcas se encuentran en latitudes septentrionales, ya 
que se forman en depresiones originadas hace miles de aiios por 
la accion erosiva de los glaciares. En los tropicos, la mayoria de 
los lagos consisten en antiguos cauces de rios. En otros lugares, 
muchos han sido creados por el hombre. 

Profundidad del agua Los biologos distinguen cinco zonas 
(Figura 50.3) para describir la estructura de lagos y charcas. 

• La zona litoral («de la orilla») consiste en las aguas poco 
profundas, donde se arraigan plantas florecientes. 



La zona limnetica («del lago»), cercana a la costa, es la 
constituida por el agua que recibe la suficiente luz para 
poder abastecer la fotosmtesis. 

La zona bentica («de las profundidades ») esta compuesta 
por el sustrato. 

Las zonas litorales, limneticas y benticas que reciben la luz 
del sol forman parte de la zona fotoide. 

Las partes del lago o charca a las que no llega la luz solar 
constituyen la zona afotica. 

( Continuacion en la pdgina siguiente) 
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Medios de agua dulce > Lagos y charcas (continuacidn) 

Corriente de agua Los movimientos del agua en lagos y charcas se 
deben al viento y a la temperatura. Las zonas litorales y 
limneticas son, por lo general, mucho mas calidas y estan mejor 
oxigenadas que las zonas benticas porque reciben mas radiation 
solar y estan en contacto con el oxfgeno de la atmosfera. La zona 
bentica sin embargo es relativamente rica en nutrientes ya que es 
donde se acumulan los organismos muertos y en descomposicion. 
Pero a medida que varia la temperatura en la superficie, el agua se 
mezcla (vease Cuadro 50.1 ), lo que permite al agua rica en 
oxfgeno de la superficie llegar a la zona bentica, y a su vez estas 
se desplazan hacia las zonas litorales y limneticas. 

OrganiSITIOS Cianobacterias, algas otros microorganismos 
(llamados genericamente placton) viven en la zona fotoide y los 
peces se alimentan de ellos. Los animales (invertebrados o 
peces) que se alimentan de materia organica muerta, o detritus, 
son comunes en la zona bentica. 

O Derias ser capaz de averiguar las zonas de lagos y charcas 
donde se producen mas gramos de material organico por m 2 
y ano, y explicar el porque. 




FIGURA 50.3 En los lagos se distinguen diferentes zonas 
segun la profundidad del agua y la distancia a la orilla. 



ermoclinas y corrientes de los lagos 



Las regiones septentrionales y templadas 
del planeta albergan muchos lagos. Cada 
ano, estas masas de agua experimentan 
importantes cambios debido a las co- 
rrientes de primavera y otono. 

Las corrientes primaverales y otonales 
de los lagos tienen lugar como respuesta 
a los cambios en la temperatura. Para ver 
como sucede, estudia los perfiles de tem- 
peraturas de la Figura 50.4. En invierno, 
el agua de la superficie se inmoviliza con- 
gelada a una temperatura de 0 °C. El agua 
bajo el hielo es algo mas calida,y es rela- 
tivamente rica en oxfgeno ya que estaba 
expuesta a la atmosfera mientras cafa el 



invierno. En cambio, el agua del fondo del 
lago se encuentra a 4-5 °C. Un gradiente 
de temperatura como este se denomina 
termoclina («pendiente de calor»); y 
tiene lugar la estratificacion termal. El 
agua del fondo es pobre en oxfgeno, ya 
que los organismos que se descomponen 
agotan el oxfgeno disponible. 

En primavera, el hielo empieza a fun- 
dirse. La temperatura del agua aumenta 
hasta los 4 °C. La densidad del agua Ifquida 
es mayor a 4 °C. El agua de la superficie es 
en ese momento mas pesada que el resto 
y se hunde. El agua del fondo del lago se 
desplaza y sube hasta la superficie, com- 
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pletando asf la circulacion. Durante esta 
corriente, el agua del fondo porta sedi- 
mentos y nutrientes procedentes de la 
zona bentica a la zona limnetica. Esta des- 
carga de nutrientes acelera el incremento 
de la proliferation de algas y bacterias que 
los biologos llaman bloom primaveral. 

Cuando la temperatura baja en otono, 
el agua de la superficie alcanza los 4 ° C y 
se hunde, desplazando el agua del fondo, 
lo que constituye la circulacion de otono. 
Esta corriente transporta el agua rica en 
oxfgeno de la superficie a la capa bentica, 
y vuelve a traer nutrientes de esta a la zona 
limnetica. 

Otono 




FIGURA 50.4 En regiones templadas, en los lagos actuan corrientes cada primavera y otono. 

O PREGUNTA En los lagos similares a los de esta figura, hay una explosion drastica de fotosintesis cada primavera y otono, £por que? 
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Medios de agua dulce > Humedales 



descomposicion se ralentiza. Se crean asf acidos organicos y 
demas, disminuyendo el pH del agua. En un pH bajo, el nitro- 
geno se vuelve inaccesible para las plantas (vease Capftulo 38). 

OrganiSITIOS La combinacion de acidez, la falta de nitrogeno 
disponible y las condiciones anoxicas hacen que las cienagas 
sean un habitat extremadamente improductivo. Por el 



Los humedales son habitats de aguas poco profundas donde el 
suelo esta saturado de agua durante al menos parte del ano. 

Proflindidad del agua Los humedales son distintos de los lagos 
y charcas por dos motivos: solo tienen aguas superficiales, y 
poseen una vegetacion emergente, es decir, las plantas crecen 
por encima de la superficie del agua. Todo o casi todo el agua 
de los humedales recibe la luz del sol, y la vegetacion emergente 
captura los rayos del sol antes de que alcance el agua. 

CorNente de agua Las marismas de agua dulce y los pantanos 
son tipos de humedales caracterizados por una corriente lenta 
pero continua. Las cienagas (Figura 50.5a), sin embargo, se 
desarrollan en depresiones donde la corriente de agua es lenta o 
inexistente. Si el agua esta estancada, el oxfgeno se consume 
durante la descomposicion de materia organica mas rapido de 
lo que entra por la difusion desde la atmosfera. Por 
consiguiente, el agua de la cienaga es pobre en oxfgeno, o in- 
cluso anoxica. Una vez que el oxfgeno del agua se agota, la 



contrario, las marismas y los pantanos ofrecen suministros 
abundantes de agua oxigenada y luz del sol, y son 
extraordinariamente productivos. Las marismas carecen de 
arboles y normalmente albergan vegetacion herbosa 
(Figura 50.5b), los pantanos estan dominados por arboles y 
arbustos (Figura 50.5c). Debido a los entornos ffsicos tan 
diferentes, existe poco solapamiento en los tipos de especies 
que se encuentran en las cienagas, las marismas y los pantanos. 

O Deberfas ser capaz de explicar por que las plantas 
carnfvoras, que capturan e ingieren insectos, son relativamente 
comunes en las cienagas pero raras en las marismas y pantanos. 



(a) Las cienagas contienen aguas (b) Las marismas no tienen (c) Los pantanos tienen arboles 

estancadas y acidas. vegetacion lenosa. y arbustos. 




FIGURA 50.5 Los tipos de humedales se distinguen por la corriente de agua y la vegetacion. 



Medios de agua dulce > Torrentes 



Los torrentes son masas de agua que se mueven 
constantemente en una direction. Los riachuelos son pequenos 
torrentes, los rfos son mas extensos. En cuanto al medio 
disponible para los organismos, las principales variables ffsicas 
en los torrentes son la velocidad de la corriente y la 
disponibilidad de oxfgeno y nutrientes. 

Profundidad del agua La mayorfa de los torrentes son lo 
suficientemente superficiales como para que la luz del sol 
alcance el fondo. La disponibilidad de los rayos solares no suele 
ser un factor limitante para los organismos. 

Corriente de agua La tfpica estructura de un torrente varfa a lo 
largo de su cauce (Figura 50.6). En su origen, en el glaciar de 



una montana, lago o manantial, los torrentes tienden a ser 
frfos, estrechos y rapidos. A medida que descienden hacia un 
lago, oceano o no mas grande, reciben agua de afluyentes y se 
hacen mas grandes, calidos y lentos. 

El nivel de oxfgeno tiende a ser mas alto en los torrentes 
rapidos ya que las gotitas de agua estan expuestas a la 
atmosfera cuando el agua se mueve y salpica contra las rocas y 
otros obstaculos. El oxfgeno de la atmosfera se difunde a las 
gotitas. Por el contrario, los torrentes mas lentos que carecen 
de rabiones o rapidos tienden a volverse relativamente pobres 
en oxfgeno. Asf, las aguas frfas albergan mas oxfgeno que las 
calidas (vease Capftulo 44). 

(Continua en la pdgina siguiente) 
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Medios de agua dulce > Torrentes (continuation) 



OrganiSITIOS Resulta extrario encontrar organismos 
fotosinteticos en torrentes pequenos y rapidos, ya que los 
niveles de nutrientes suelen ser bajos y la mayoria de la materia 
organica presente consiste en hojas y otros materiales que caen 
al agua del exterior. Los peces, larvas de insectos, moluscos y 
otros animales estan adaptados de tal forma que puedan 
mantener su position en las partes de corriente rapida. A 
medida que los torrentes se ensanchan y ralentizan, las 
condiciones se vuelven mas favorables para la proliferation de 
algas y plantas, y la cantidad de materia organica y nutrientes 
aumenta. Como resultado, el mismo torrente suele contener 
completamente diferentes tipos de organismos cerca de su 
origen y de su desembocadura. 

O Debenas ser capaz de explicar por que, en terminos de su 
habilidad para llevar a cabo la respiration celular, las especies 
de peces que se encuentran en torrentes frios y rapidos, suelen 
ser mucho mas activas que los peces de torrentes calidos y 
lentos. 



FIGURA50.6 Distintos 
entornos aparecen a lo largo 
del torrente. 




Medios marinos/de agua dulce > Estuarios 



Los estuarios se forman donde los rios se encuentran con el 
oceano, es decir, donde el agua dulce se mezcla con el agua 
salada (Figura 50.7). Fundamentalmente un estuario incluye 
marismas ligeramente saladas asf como la masa de agua que se 
mueve dentro y fuera de estos entornos. La salinidad varia con 
los cambios en las corrientes del no y con la proximidad del 
oceano. La salinidad tiene unos efectos drasticos en la osmosis 
y el equilibrio del agua (veanse Capftulos 37 y 42); las especies 
que viven en los estuarios poseen adaptaciones que les permiten 
hacer frente a las variaciones de salinidad. 

Proflindidad del agua La mayoria de los estuarios son lo 
suficientemente superficiales como para que la luz del sol 
alcance el sustrato. Sin embargo, la profundidad del agua 
puede fluctuar drasticamente como respuesta a las mareas, 
tormentas e inundaciones. 

Corriente de agua La corriente de agua en los estuarios fluctua 
diariamente y de forma estacional debido a las mareas, 
tormentas e inundaciones. La fluctuation es importante porque 
altera la salinidad, que afecta sucesivamente a los tipos de 
organismos que esten presentes. 

Organismos Debido a que el agua es superficial y esta 
iluminada por el sol, y ya que los nutrientes son continuamente 
repuestos por la llegada de agua del no, los estuarios se 
encuentran entre los medios mas productivos de la Tierra. 
Normalmente albergan peces jovenes que se alimentan de 



vegetation abundante y de plancton mientras que se esconden 
de los predadores. 

O Debenas ser capaz de comparar y contrastar las 
caracteristicas de los estuarios y las marismas, y explicar por 
que solo unas pocas especies se encuentran en ambos. 




FIGURA 50.7 Los estuarios son medios inmensamente 
productivos. Esta foto se tomo con la marea baja. 

O EJERCICIO Nombra los medios de agua dulce y salada,y las 
areas donde el agua dulce y salada se mezclan. 
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Medios marinos > El oceano 



Los oceanos forman una masa contigua de agua salada y son 
notablemente uniformes en cuanto a composicion qmmica. Sin 
embargo, las regiones del oceano varian marcando diferencias 
ffsicas que ejercen una influencia decisiva en los organismos 
que albergan. 

Profundidad del agua Los biologos describen la estructura del 
oceano diferenciando seis zonas (Figura 50.8). 

• La zona intermareal («entre mareas») consiste en una playa 
rocosa, arenosa o barrosa, expuesta al aire durante la marea 
baja y sumergida durante la marea alta. 

La zona neritica se extiende desde la zona intermareal hasta 
una profundidad de unos 200 m. Su Hmite mas exterior esta 
definido por el fin de la plataforma continental, la portion 
de placa continental sumergida y suavemente inclinada. 

• La zona oceanica es el «mar abierto», la zona de aguas 
profundas mas alia de la plataforma continental. 

• El fondo del oceano es la zona bentica. 

La zona intermareal y la region iluminada por el sol de las 
zonas neritica, oceanica y bentica constituyen la zona 
fotoide. 

Las areas que no reciben la luz del sol son las zonas 
afoticas. 

Corriente de agua Los movimientos del agua en el oceano 
estan dominados por diferentes procesos en diferentes 
profundidades. En la zona intermareal, la action de las 
mareas y las olas son la mayor influencia. En la zona neritica, 
las corrientes que traen agua rica en nutrientes desde la zona 
bentica de la profundidad del oceano hacia la orilla tienen un 
gran impacto. Mas concretamente, el agua rica en nutrientes 
es trasportada hacia la superficie donde alcanza la abrupta 
pendiente de la placa continental. A traves del oceano, 
las corrientes a gran escala circulan en la zona oceanica 
como respuesta a los vientos predominantes y la rotation de 
la Tierra. 



Organismos Cada zona del oceano esta poblada por distintas 
especies que estan adaptadas a las condiciones ffsicas presentes. 
Los organismos que viven en las zonas intermareales tienen que 
ser capaces de aguantar el embate ffsico de las olas y la 
desecacion de la marea baja. Sin embargo, la productividad es 
alta debido a la disponibilidad de la luz solar y los nutrientes 
aportados por los estuarios asi como por las corrientes que 
barren los sedimentos cargados de nutrientes de las regiones 
litorales. 

La productividad tambien es alta en el Hmite exterior de la 
zona neritica, debido a los nutrientes aportados por las 
corrientes ascendentes en el Hmite de la placa continental. Casi 
todos los principales organismos de explotacion de 
piscifactorias marinas se emplazan en la zona neritica. En los 
tropicos, las zonas superficiales de la zona neritica pueden 
albergar arrecifes coralinos. Debido a que el agua es calida y la 
luz solar penetra en el suelo oceanico de estos habitats, los 
arrecifes de coral se encuentran entre los medios mas 
productivos del mundo (vease Capitulo 54). 

Si los arrecifes de coral son las selvas del oceano, entonces, 
la zona oceanica es el desierto. La luz del sol es abundante en la 
zona fotoide del mar abierto, pero los nutrientes son 
extremadamente escasos. Cuando los organismos fotosinteticos 
y animales que se alimentan de ellos mueren, sus cuerpos caen 
hacia abajo, fuera de la zona fotoide, y se pierden. En mar 
abierto no hay ningun mecanismo para traer nutrientes desde el 
fondo como el que hay en la zona neritica o en la mayoria de 
los lagos (vease Cuadro 50.1). La zona afotica del mar abierto 
tambien es improductiva porque la luz esta ausente y la 
fotosintesis es imposible. La mayoria de los organismos 
presentes en la zona afotica sobreviven gracias a la lluvia de 
cuerpos muertos de la zona fotoide. 

O Deberias de ser capaz de predecir las siguientes 
caracteristicas de los peces que viven en la zona fotoide: lo que 
comen, si tienen ojos, si son capaces de nadar, y si son 
abundantes o no. 



Zona 




Zona fotoide 



Zona afotica 



FIGURA 50.8 Los oceanos tienen diferentes zonas definidas por la profundidad del agua y la distancia a la orilla. 
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Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... O 

• Los medios acuaticos se distinguen por la profundidad de 
sus aguas y el patron por el que se mueven. 

Deberias ser capaz de... O 

1 ) Explicar por que los medios costeros son las areas mas 
productivas del oceano. 

2) Explicar por que las cienagas y las marismas difieren en su 
productividad. 



50.3 Tipos de ecosistemas terrestres 

Si pudieses andar desde el Ecuador en Sudamerica hasta el 
Polo Norte, notanas cambios insospechados en los organis- 
mos que te rodean. Las exuberantes selvas tropicales con ar- 
boles de hoja perenne ancha darian paso a bosques estaciona- 
les secos, y estos a desiertos. Los desiertos cederian ante las 
extensas praderas de Norteamerica, que tienen su fin en los 
bosques boreales subarticos. Si continuas, llegaras al fin de 
los arboles donde comienzan las comunidades mas septen- 
trionales, la tundra artica. 

Las selvas perennes de hojas anchas, los desiertos y las pra- 
deras son biomas: comunidades de plantas y animales caracte- 
rizadas por un tipo de vegetacion dominante. La Figura 50.9 
muestra la distribucion global de los tipos mas comunes de 
biomas. Existen muchas comunidades diferentes dentro en 
cada una de estas extensas regiones. Por ejemplo, la region de 
los Finger Lakes en el noreste de EE.UU. es parte del bioma 
moderado de bosque. Sin embargo, las laderas frias y lluvio- 
sas que estan orientadas al norte albergan comunidades de 
vegetacion dominadas Tsuga canadensis; las laderas mas cali- 



das y secas, orientadas al sur, se caracterizan por comunidades 
de robles rojos; y las laderas templadas y valles estan cubiertos 
de bosques de arces sacarinos y robles blancos (Figura 50.10). 
Las caracteristicas de estas comunidades arboreas son tan si- 
milares como para poder clasificarlas dentro del mismo bio- 
ma, aunque las especies especificas presentes varian con las 
condiciones locales. 

Cada uno de los biomas que se encuentran en el mundo 
esta asociado a un conjunto de condiciones abioticas determi- 
nadas. Al igual que la profundidad del agua y su circulacion 
representan una influencia fundamental en los ecosistemas 
acuaticos, el tipo de bioma vigente en una region terrestre de- 
pende del clima (el tiempo atmosferico predominante a largo 
plazo en un area determinada). El tiempo atmosferico con- 
sists en las condiciones especificas a corto plazo de tempera- 
tura, humedad, luz solar y viento. 

• La temperatura es cntica ya que las enzimas que hacen po- 
sible la vida funcionan con una eficiencia optima en un 
rango reducido de temperaturas (vease Capitulo 3). La 
temperatura tambien afecta a la disponibilidad de la hu- 
medad ya que el agua se congela a bajas temperaturas y se 
evapora rapidamente a altas temperaturas. 

• La humedad es significativa porque es necesaria para la 
vida, y porque los organismos terrestres desprenden conti- 
nuamente agua a traves de la evaporacion o la transpira- 
cion. Para mantener la vida se debe reducir la perdida de 
agua y reemplazar el agua perdida. 

• La luz del sol es fundamental ya que es imprescindible 
para la fotosmtesis. 

• El viento es importante porque exacerba los efectos de la 
temperatura y la humedad. El viento aumenta la perdida 
de calor debido a la evaporacion y la conveccion, e incre- 
menta la perdida de agua por la evaporacion y la transpi- 
racion. Tambien tiene un impacto fisico directo al empujar 
organismos tales como pajaros, insectos aereos y plantas. 
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FIGURA 50.9 A lo largo del planeta se encuentran diferentes biomas. Aqui se muestra una clasificacion reciente de los 1 4 biomas 
principales. 
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(a) Bioma de bosque templado: 
comunidad de Tsuga canadensis. 



(b) Bioma de bosque templado: 
comunidad de robles rojos. 



(c) Bioma de bosque templado: 
comunidad de arce sacarino. 






FIGURA 50.1 0 Los biomas contienen distintas comunidades. Incluso en el interior de una zona pequena, el mismo bioma puede albergar 
varias comunidades distintas de flora y fauna. 

O PREGUNTA Estas comunidades se encuentran en el noreste de EE.UU. y sureste de Canada. iComo las compararias con las comunidades 
arboreas templadas de Nueva Zelanda o el norte de Francia? 



De los cuatro componentes del clima, la temperatura y la 
humedad son sin duda los mas importantes para las plantas. 
O En concreto, la naturaleza del bioma que se desarrolla en 
una region en particular esta regida por (1) la temperatura y 
precipitaciones medias anuales, y (2) la variacion anual de 
temperatura y precipitaciones. Cada bioma contiene especies 
que estan adaptadas a un regimen particular de temperatura 
y humedad. 

La cantidad y variabilidad de calor y precipitaciones es- 
tructuran los medios terrestres a semejanza de la profundidad 
y el patron de circulation en los medios acuaticos. En tierra, 
la fotosfntesis y el crecimiento de la vegetacion se optimizan 
cuando las temperaturas son calidas y las condiciones lluvio- 
sas; a la inversa, la fotosfntesis no puede tener lugar de forma 
eficiente a bajas temperaturas o bajo los estragos de la sequfa. 
Los biologos son conscientes de la productividad primaria 
neta (NPP), que es la cantidad total de carbono fijada por 
ano menos la cantidad fijada de carbono oxidado durante la 
respiracion celular. El carbono fijado que es consumido en 
la respiracion celular facilita energia al organismo pero no se 
usa para el crecimiento, es decir, la production de biomasa. 
La NPP es clave porque representa la materia organica dispo- 
nible como comida para otros organismos. En los medios te- 



rrestres la NPP se suele estimar calculando la biomasa terres- 

tre (la masa total de vegetacion viva excluyendo las raices). 

Para ayudarte a entender como influyen en los biomas la 
temperatura y las precipitaciones, echemos un vistazo en de- 
talle a los seis biomas que representan los tipos de vegetacion 
mas extensas de la Tierra, desde los lluviosos tropicos hasta el 
artico. En cada caso analizaras los datos de la temperatura y 
las precipitaciones de enclaves locales tipicos del bioma en 
cuestion. 



Comprueba si lo has entendido 



Si entiendesque... o 

• En los medios terrestres, se desarrollan determinados 
biomas basados en dos aspectos de temperatura y 
humedad: el valor medio y la variabilidad anual. 

Deberias ser capaz de... O 

Predecir si los bosques secos tropicales, donde se dan altas 
temperaturas durante todo el ano salvo en la estacion seca, son 
mas o menos productivos que los bosques tropicales lluviosos. 



Biomas terrestres > Bosques lluviosos tropicales 



Los bosques lluviosos tropicales — tambien llamados selvas — 
se hallan en las regiones ecuatoriales de todo el mundo. Las 
plantas de este bioma son de hoja ancha, f rente a las estrechas 
de hoja en forma de aguja, y son perennes. Las hojas mas viejas 
son suprimidas a lo largo del ano, pero no hay una cafda 
estacional completa. 

Temperatura Los datos de la Figura 50.1 1 pertenecen a Belem 
(Brasil), y nunca bajan de los 25 °C ni suben de los 30 °C. En 
comparacion con otros biomas, las selvas apenas muestran 
variacion estacional de temperatura. Esto es importante ya que 



las temperaturas son lo suficientemente altas como para 
facilitar el crecimiento durante todo el ano. 

Precipitaciones Incluso en el mes mas seco del ano, noviembre, 
esta region registra mas de 5 cm de lluvia, considerablemente 
mayor que las precipitaciones anuales de muchos desiertos. 

Vegetacion Las condiciones de crecimiento favorables de todo 
el ano producen un crecimiento rico que conlleva una 
productividad y biomasa exterior extremadamente alta 
(Figura 50.12). Los bosques lluviosos tropicales tambien se 

( Continua en la pdgina siguiente) 
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Biomas terrestres > Bosques lluviosos tropicales (continuation) 



renuevan en su diversidad de especies. No es raro encontrar 
200 especies de arboles en un unico terreno de estudio de 
10 m x 100 m de superficie. Basandose en el recuento 
de insectos y aranas registrado en un unico arbol, algunos 
biologos sostienen que las selvas tropicales del mundo pueden 
albergar hasta treinta millones de especies solo de artropodos. 

La diversidad de tamanos de las plantas y las formas de 
crecimiento en estas comunidades producen una diversidad 
estructural extraordinaria. En los bosques lluviosos tropicales, 
unos pocos arboles extremadamente grandes se elevan por 
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FIGURA 50.11 Belem, Brasil. 



encima de una capa de grandes arboles que forman una 
inconfundible boveda (la capa mas alta de ramas). De la 
boveda al suelo podemos encontrar un complejo surtido de 
vides, epifitas (plantas que crecen exclusivamente sobre otra 
planta), pequenos arboles, arbustos y hierba. Esta diversidad de 
formas de crecimiento representa una extensa disposicion de 
tipos de habitat para los animales. 

O Deberfas poder explicar de que aspectos de la diversidad 
estructural en las selvas carece el bioma en el que vives. 




FIGURA 50.1 2 Bosque humedo tropical. 



Biomas terrestres > Desiertos subtropicales 



Los desiertos subtropicales se encuentran a lo largo del planeta 
en dos areas distintas: 30° de latitud, o de distancia desde el 
Ecuador, tanto al norte como al sur. La mayoria de los grandes 
desiertos del mundo — incluyendo el Sahara, el Gobi y las 
zonas remotas semiaridas de Sonora y Australia — se 
encuentran en o cerca de los 30°N o 30°S. 

Temperatura Los datos recogidos en la Figura 50.13 son de 

Yuma (Arizona), en el desierto de Sonora (suroeste de 
Norteamerica). La temperatura media mensual varia mas que 
en los climas lluviosos tropicales, pero en Yuma las 
temperaturas nunca llegan a ser negativas, mientras que por la 
noche estas son muy comunes en cualquier otra parte del 
desierto de Sonora y otros desiertos subtropicales. 

Precipitaciones La caracteristica mas llamativa del clima de los 
desiertos subtropicales son las bajas precipitaciones. La media 
anual en Yuma es de solo 7,5 cm. 

Vegetacion La escasez de agua en los desiertos tiene grandes 
consecuencias. Las condiciones rara vez son propicias para 
sostener la fotosmtesis, con lo que la productividad de las 
comunidades deserticas es una diminuta fraction de valor 
medio para las comunidades de los bosques tropicales. Ademas, 
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FIGURA 50.1 3 Desierto de Sonora. 



cada planta esta extensamente separada, como muestra la foto 
de la Figura 50.14, un patron que puede reflejar una inmensa 
competitividad por el agua. 

(Continua en la pdgina siguiente) 
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Las especies de los desiertos estan adaptadas a temperaturas 
extremas y la aridez de una u otra forma: presentan una tasa de 
crecimiento anual baja, o bien rompen el reposo vegetativo y 
crecen rapidamente como respuesta a cualquier lluvia. Los cactus 
pueden crecer a lo largo del ano porque poseen adaptaciones 
para afrontar las condiciones de calor y sequfa: hojas pequenas o 
ausencia de estas; recubrimiento viscoso y ceroso en las hojas y 
tallos; y un metabolismo acido de las crasulaceas como proceso 
fotosintetico (vease Capftulo 10). Sin embargo, el arbusto del 
desierto llamado albarda es normalmente inactive A los 
individuos les brotan hojas durante los dfas de lluvia y las 
pierden una o dos semanas despues cuando el suelo se ha vuelto 
a secar. Las semillas de las plantas anuales tambien pueden estar 
inactivas durante muchos anos y germinar tras la lluvia. 

O Deberfas ser capaz de realizar hipotesis que expliquen por que 
las especies del desierto no se encuentran en las selvas, y por 
que las especies de las selvas no se encuentran en los desiertos. 




FIGURA 50.14 Desierto subtropical. 



Biomas terrestres > Estepas 



Las comunidades de praderas de clima templado se encuentran 
a lo largo de la zona central de Norteamerica (vease 
Figura 50.9), donde se conocen comunmente como praderas, 
y en el centro de Eurasia como estepa. 

Temperatura Se denomina region templada a aquellas que 
registran fluctuaciones anuales notables de temperatura, 
normalmente veranos calurosos e inviernos frios, sin llegar a las 
temperaturas extremas de los tropicos o articos. La variacion 
de la temperatura es importante ya que marca una estacion de 
crecimiento bien definida. En las zonas templadas, 
el crecimiento de las plantas se hace posible tan solo en los 
meses de primavera, verano y otono, cuando la humedad y el 
calor son adecuados. La Figura 50.15 muestra los datos de un 
clima tfpico de las comunidades de estepa, en este caso, Konza 
Prairie cercana a Manhattan, en Kansas. 

Precipitaciones Las precipitaciones en Konza son cuatro veces 
mayores que las de Yuma (Arizona). Aun asf, las condiciones 
son todavfa bastante secas, sin exceder nigun mes los 5 cm de 
precipitaciones. 



VegetaciOll La vegetacion herbosa es la forma de vida 
dominante en la estepa (Figura 50.16). por una de estas dos 
razones: (1) las condiciones son demasiado secas para permitir 
el crecimiento de arboles, o (2) los arboles que las invaden 
desaparecen por los incendios que son provocados por 
tormentas electricas, o por los habitantes locales que regentan 
tierras para el pasto de animales. 

Aunque la productividad de las praderas de clima templado 
son por lo general mas bajas que la de las comunidades 
boscosas, sus suelos suelen ser muy fertiles. El sustrato esta 
lleno de rafces y rizomas, que anaden material organico al suelo 
cuando mueren y se descomponen; ademas, retienen nutrientes, 
ya que la lluvia es muy baja y protege sus iones de la disolucion 
y la lixiviacion. Asf pues, las praderas de Norteamerica y 
Eurasia son los graneros de los continentes. Las condiciones 
que dan origen a las praderas naturales son ideales para 
cultivar, entre otros, trigo y mafz. 

O Deberfas ser capaz de explicar por que los fuegos son mucho 
mas comunes en las estepas que en los desiertos, aunque estos 
sean mas secos. 
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FIGURA 50.1 5 Konza Prairie. 



FIGURA 50.1 6 Praderas de clima templado. 
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Biomas terrestres > Bosques templados 



En las regiones templadas donde las precipitaciones son 
relativamente altas, la vegetation herbacea da paso a los 
bosques. Los bosques templados son el bioma mas comun en el 
este de Norteamerica, el oeste de Europa, el este de Asia, Chile 
y Nueva Zelanda. 

Temperatura Como muestra la Figura 50.17, los bosques 
templados experimentan un periodo en el que la media mensual 
de temperaturas cae bajo cero y el crecimiento de las plantas se 
para. Los datos de este grafico son de Chicago (Illinois), que 
fue deforestado antes de ser poblado. 

Precipitaciones En comparacion con los climas de praderas, las 
precipitaciones de los bosques templados son moderadamente 
altas y relativamente constantes a lo largo del ano. Chicago, 
por ejemplo, tiene unas precipitaciones anuales de 85 cm; 
durante la mayoria de los meses, la media excede los 5 cm. 
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FIGURA 50.1 7 Bosque templado de Chicago. 




FIGURA 50.1 8 Bosque templado. 



VegetaciOll En Norteamerica y Europa, los bosques templados 
estan dominados por especies de hoja caduca, que se 
desprenden de sus hojas en otono y las reponen en primavera 
(Figura 50.18). Tambien son comunes las hojas perennes en 
forma de aguja. Pero en los bosques templados de Nueva 
Zelanda y Chile, predominan las hojas anchas perennes. 

La mayona de los bosques templados tienen niveles de 
productividad mas bajos que las selvas, y superiores que los 
desiertos o praderas. El nivel de diversidad es tambien 
moderado. Un bosque templado del sureste de Norteamerica 
puede tener mas de veinte especies arboreas, mientras que los 
bosques similares del norte solo diez. 

O Deberias ser capaz de predecir el tipo de bioma que se 
encuentra en las regiones en las que las caracteristicas del clima 
se encuentran entre las de la estepa y los bosques templados. 



Biomas terrestres > Bosques boreales 



El bosque boreal, o taiga, se extiende a traves de la mayor 
parte de Canada, Alaska, Rusia y el norte de Europa. Estas 
regiones se conocen como subarticas porque se localizan al sur 
de Cfrculo Polar Artico. 

Temperatura Los datos de la Figura 50.19 proceden de 
Dawson, dentro del territorio canadiense del Yukon. La region 
se caracteriza por los inviernos muy frfos, y veranos cortos y 
frescos. La variacion de temperatura es extrema, en el 
transcurso de un ano las regiones subarticas pueden sufrir 
variaciones de mas de 70 °C. 

Precipitaciones Las precipitaciones anuales en el bosque boreal 
son bajas, pero las temperaturas son tan frias que la 
evaporacion es minima, y como consecuencia la humedad suele 
ser suficientemente abundante como para facilitar el 
crecimiento de los arboles. 



(Continua en la pdgina siguiente) 
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Biomas terrestres > Bosques boreales (continuation) 



Vegetation El bosque boreal esta dominado por comferas de 
alta tolerancia al frio, incluyendo pinos, pfceas, abetos y 
alerces, especies todas perennes, salvo los alerces. Se han 
formulado dos hipotesis para explicar por que las especies 
perennes predominan en medios frios, aunque no realicen la 
fotosmtesis en invierno (Figura 50.20). La primera hipotesis 
sostiene que las especies perennes pueden llevar a cabo la 
fotosmtesis a principios de primavera, incluso antes de que se 
derrita la nieve, mientras que el sol sea lo bastante intenso para 
calentar las hojas. La segunda hipotesis se basa en la 
observacion de que los suelos de los bosques boreales tienden a 
ser mas acidos y contienen poco nitrogeno disponible. Debido a 
que las hojas son ricas en nitrogeno, las especies que deban 
renovar completamente sus hojas cada ano puede que esten en 
desventaja. Sin embargo, estas hipotesis no han sido probadas 
rigurosamente hasta la fecha. 

Basandose en estas observaciones, no es de sorprender que la 
productividad del bosque boreal sea baja. No obstante, la 
biomasa exterior es alta, ya que las especies arboreas de 
crecimiento lento pueden tener una vida larga y acumular de 
forma gradual mucha biomasa estatica. Los bosques boreales 
tambien tienen una diversidad de especies especialmente baja. 
Por ejemplo, los bosques boreales de Alaska suelen contener 
siete o menos especies de arboles. 

O Deberfas ser capaz de predecir como cambiara la 
distribucion global de los bosques boreales en respuesta al 
calentamiento global. 




FIGURA 50.20 Bosque boreal. 



Biomas terrestres > Tundra artica 



La tundra se encuentra desde el subartico hacia los polos, en 
las regiones articas del hemisferio norte y en las zonas de la 
Antartida que no estan cubiertas de hielo. 

Temperatura La tundra se desarrolla en condiciones como las 
de Barrow, en la costa norte de Alaska (Figura 50.21 ). La 

estacion de crecimiento dura como mucho entre seis y ocho 
semanas, durante el resto del ano las temperaturas son 
negativas. 

Precipitaciones Las precipitaciones de la tundra artica son 
extremadamente bajas. Las precipitaciones anuales en Barrow 
son realmente mas bajas que en el desierto de Sonora. Sin 
embargo, debido a la baja tasa de evaporacion los suelos 
articos estan saturados durante todo el ano. 

Vegetation En la tundra no hay arboles. La principal hipotesis 
que explica esta falta de arboles es que la estacion de 
crecimiento es demasiado corta y fresca para sostener la 
production de grandes cantidades de tejido no fotosintetico. 
Ademas, las plantas altas que sobresalen por la nieve en 
invierno experimentan un dano sustancial por el viento, la 
nieve y los cristales de hielo. Los arbustos lenosos, como 
sauces, abedules y arandanos, son los mas comunes, pero rara 
vez exceden la altura de un nino. La mayoria de las especies de 
la tundra artica estan a ras del suelo. 
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FIGURA 50.21 Barrow, Alaska. 
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Biomas terrestres > Tundra artica (continuacion) 



La tundra artica posee poca diversidad de especies, baja 
productividad, y poca biomasa externa. La mayoria de los 
suelos se encuentran constantemente helados, estado conocido 
como permagel. Las bajas temperaturas inhiben tanto la 
liberacion de nutrientes como la descomposicion de la materia 
organica y la aceptacion de nutrientes por parte de las rafces. 
Sin embargo, a diferencia del bioma de los desiertos, la 
superficie del suelo de las comunidades de tundra esta cubierta 
completamente de plantas o lfquenes (Figura 50.22). La 
diversidad animal tambien tiende a ser baja, aunque la 
abundancia de los insectos, en concreto los insectos voladores 
que pican, puede ser asombrosamente alta. 

O Deberias ser capaz de predecir en que se diferencian la 
tundra artica de la tundra alpina, que se encuentra en altas 
elevaciones. 

FIGURA 50.22 La tundra artica. 




50.4 El papel del clima 
y las consecuencias 
del cambio climatico 

Cada tipo de medio acuatico y bioma terrestre alberga espe- 
cies que se adaptan a las condiciones abioticas presentes en 
ese enclave. El calentamiento global — provocado por el 
aumento de la concentracion atmosferica de C0 2 (vease Ca- 
pitulo 54) — esta teniendo un impacto significativo en estos 
factores abioticos. Las aguas de escorrentia procedentes del 
deshielo de los polos y los glaciares estan cambiando la pro- 
fundidad de las aguas a lo largo de las costas, y las aguas 
oceanicas calidas estan viendo alterados sus patrones en la di- 
reccion e intensidad de las mas que establecidas corrientes 
oceanicas. En tierra firme, el aumento de temperatura esta in- 
fluyendo en las estaciones de floracion y la disponibilidad de 
agua en los biomas de todo el mundo. 

Para entender como esta afectando el calentamiento global 
a la distribution y abundancia de los organismos, los biolo- 
gos empiezan por estudiar por que el clima varia de formas 
predecibles en todo el planeta. Despues se preguntan como 
los cambios en esos patrones del clima afectan a los organis- 
mos presentes, con el objetivo de predecir las consecuencias 
de un cambio continue Hagamos lo mismo. 

Patrones globales del clima 

Las preguntas simples suelen tener respuestas fascinantes, lo 
que resulta evidente en las preguntas sobre por que el clima 
varfa a lo largo del planeta. Por ejemplo, <;por que algunas 
partes del mundo son mas calidas y lluviosas que otras? <;Por 
que existen las estaciones? 

l?or que los tropicos son calidos y los polos frfos? En 

general, las regiones del planeta son calidas si reciben una 
gran cantidad de luz solar por unidad de superficie; y son 
fnas si reciben poca luz solar. Durante el curso de un ano, las 



regiones ecuatoriales reciben mucha mas luz solar por unidad 
de superficie, y por tanto mucha mas energfa en forma de ca- 
lor que las regiones mas cercanas a los polos. En el Ecuador, 
el sol incide de forma directa. Como resultado los rayos del 
sol alcanzan la Tierra con un angulo de unos 90°. Con este 
angulo la Tierra recibe una cantidad maxima de radiacion so- 
lar por unidad de superficie (Figura 50.23). Pero como la su- 
perficie terrestre discurre en pendiente desde el Ecuador, el 
angulo de los rayos solares disminuye progresivamente hacia 
los polos. Cuando la luz solar adopta un angulo pequeno in- 
cide sobre la Tierra con mucha menos energfa. La relation 
entre el decrecimiento de temperatura media y el incremento 
de la latitud es consecuencia de la forma esferica del planeta. 



Polo Norte 



Incidencia baja de la luz solar por 
unidad de superficie reducida 




Ecuador- 



Angulo cerrado de 
incidencia de rayos 



Angulo medio de 
incidencia de rayos 



Incidencia directa 
de rayos 

Incidencia alta de la luz solar 
unidad de superficie amplia 



FIGURA 50.23 La radiacion solar por unidad de superficie 
declina con el incremento de latitud. Durante el curso de un ano, 
el sol se encuentra con frecuencia en lo alto del Ecuador. Como 
resultado, las regiones ecuatoriales reciben una gran cantidad de 
radiacion solar por unidad de superficie. En latitudes superiores a 
23,5°, el sol nunca incide de forma directa, por tanto las regiones de 
latitudes altas reciben menos radiacion solar que las de latitudes 
bajas. 
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(a) Celulas de circulacion que existen en el Ecuador... 



Atmosfera (no a escala) 



(b) ... y en latitudes mayores. 




El aire calido 
se eleva y enfria, 
cayendo lluvia 



El aire frio es 
empujado hacia 
los polos 



El aire seco y denso 
desciende, se calienta, 
y absorbe toda la humedad 




Existen tres celulas 
de circulacion en el 
hemisferio norte 



Tambien existen tres 
celulas de circulacion 
en el hemisferio sur 
(dibujalas aquf) 



FIGURA 50.24 Los patrones globales de circulacion del aire afectan a las lluvias. Las celulas de Hadley explican por que los tropicos son 
mucho mas lluviosos que las regiones cercanas a los 30° de latitud norte o sur. Las regiones de aire ascendente, tales como aquellas del Ecuador, 
tienden a ser mas lluviosas que las regiones de aire descendente. 

O PREGUNTA £EI aire del Polo Norte es humedo o seco? ^Coincide tu respuesta con los datos de la Figura 50.21 ? 



l?or que los tropicos son lluviosos? Uno de los patro- 
nes mas sorprendentes del tiempo atmosferico en la Tierra 
son las precipitaciones. Cuando se representa la media anual 
de lluvias de una region en un mapamundi queda claro que 
las zonas ecuatoriales reciben mayor humedad, mientras que las 
localidades a unos 30° de latitud se encuentran entre las mas 
secas del planeta. <;Por que tienen lugar estos patrones? 

Uno de los principales ciclos de la circulacion global, 11a- 
mada celula de Hadley, es el responsable de hacer que la 
cuenca del Amazonas sea lluviosa y el desierto del Sahara 
seco. Las celulas de Hadley deben su nombre a George Had- 
ley, quien en 1735 concibio la idea de unos patrones de circu- 
lacion del aire a gran escala. Como indica la Figura 50.24a, el 
aire calentado por la fuerte luz solar a lo largo del Ecuador se 
expande y aumenta. El aire calido puede albergar gran canti- 
dad de humedad ya que las moleculas de agua caliente tien- 
den a permanecer en forma de vapor en lugar de condensarse 
en gotitas. Sin embargo, a medida que el aire asciende irradia 
calor al espacio. Tambien expande su volumen en la atmosfe- 
ra superior, la cual reduce su densidad y temperatura, feno- 
meno conocido como enfriamiento adiabatico. A medida que 
el aire ascendente se enfria, su capacidad de mantener el agua 
disminuye. Cuando el vapor de agua se enfria, se condensa. 
<;Resultado? Un nivel alto de precipitaciones tiene lugar a lo 
largo del Ecuador. 

Cuanto mas aire se caliente a lo largo del Ecuador, el aire 
«viejo», mas frfo, sobre la superficie de la Tierra es empujado 
hacia los polos. Cuando la masa de aire se ha enfriado lo su- 
ficiente, su densidad incrementa y comienza a hundirse. A 
medida que se hunde, absorbe mas y mas radiacion solar re- 



flejada desde la superficie de la Tierra y empieza a calentarse. 
Cuando el aire se calienta tambien gana capacidad de conten- 
tion de agua. De esta forma, el aire que se acerca a la Tierra 
«sujeta» su agua y la llovizna tiene lugar cuando vuelve a la 
superficie; la zona esta banada de aire seco y calido. El resul- 
tado es una franja de desiertos en las cercamas a los 30° de 
latitud. Ya que este aire se mueve hacia los polos, continua 
captando mas humedad. 

Tambien tienen lugar unas celulas de circulacion de aire 
entre los 30° y los 60° de latitud, y entre los 60° de latitud y 
los polos (Figura 50.24b). Q Si entiendes como funcionan las 
celulas de Hadley deberias ser capaz de anadir diagramas a la 
Figura 50.24b que representan las tres celulas que tienen lu- 
gar en hemisferio sur. 

iQue provoca la estacionalidad del tiempo atmosferi- 
co? Los extraordinarios patrones de temperatura y hume- 
dad que acabamos de repasar se complican con el fenomeno 
de las estaciones: fluctuaciones de temperatura, precipitacio- 
nes, o ambas. Como muestra la Figura 50.25, la existencia de 
la estacionalidad reside en que la Tierra esta inclinada sobre 
un eje de 23,5°. Como resultado de esta inclination, el hemis- 
ferio norte esta orientado hacia el sol en junio y le hace frente 
mas directamente. Asf, el hemisferio norte presenta su angulo 
menos acusado al sol y recibe la mayor cantidad de radiacion 
solar por unidad de superficie en junio. En cambio, el hemisfe- 
rio sur esta inclinado lejos del sol en junio, presenta un angulo 
abrupto de incidencia solar, y recibe su menor cantidad de ra- 
diacion solar por unidad de superficie. Como consecuencia en 
junio es verano en el hemisferio norte, pero invierno en el he- 
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a solar sobre 
3rio sur en el 
as di recto 



FIGURA 50.25 La orbita de la Tierra y su inclination provocan las estaciones en las latitudes altas. Las estaciones tienen lugar por la 
variacion anual de la cantidad de radiacion solar que reciben las diferentes partes del planeta. 



misferio sur. El caso contrario se da en diciembre cuando es 
verano en el hemisferio sur, e invierno en el hemisferio norte. 
En marzo y en septiembre el Ecuador hace frente al sol mas 
directamente, de forma que los tropicos reciben la mayor ra- 
diacion solar en ese momento. Si la Tierra no se inclinase so- 
bre su eje, no habrfa estaciones. 

Montanas y oceanos: efectos locales del clima O La va- 

riedad de modelos climaticos dictados por los patrones de calen- 
tamiento, las celulas de Hadley y la estacionalidad estan domi- 
nados por los efectos locales. Los mas importantes son la 
presencia de las cadenas montanosas y la proximidad al oceano. 

La Figura 50.26 muestra como las cadenas montanosas afec- 
tan al clima, ejemplificado en la cordillera de las Cascadas, si- 
tuadas en la costa oriental de Norteamerica. En esta zona del 
mundo, los vientos dominantes son del este. Estos vientos traen 
aire humedo del oceano Pacffico hasta el continente. Segun em- 
piezan a ascender las masas de aire por las montanas, el aire se 
enfria y libera gran volumen de agua en forma de lluvia. Como 
consecuencia, la region entre la costa oriental del norte de Cali- 
fornia y el sureste de Alaska alberga algunas de las unicas selvas 
de alta latitud del mundo. Una zona de la costa oriental del es- 
tado de Washington posee una media de 340 cm de precipita- 



ciones por ano. (Las cadenas montanosas tambien se hallan en 
la costa oriental del sur de California y de Mexico; pero estas 
zonas son aridas ya que estan dominadas por un aire seco que 
forma parte de la circulation de Hadley). 

Una vez que el aire frio ha pasado la cresta de una cordi- 
llera, el aire es relativamente seco porque mucho de su conte- 
nido en humedad ya ha sido liberado. De las zonas que reci- 
ben este aire seco se suele decir que estan en una sombra 
orografica. Uno de los desiertos de alta latitud del mundo se 
encuentra al este de la cordillera de las Cascadas. Esta creado 
por una sombra orografica y posee una media de lluvia anual 
de 25 cm. Tambien existen sombras orograficas similares en 
el desierto de la Gran Cuenca en el oeste de Norteamerica, el 
desierto de Atacama en Sudamerica, y las condiciones secas 
de la meseta tibetana asiatica. 

Mientras la presencia de las cadenas montanosas tiende a 
producir precipitaciones extremas, la presencia de un oceano 
influye moderando las temperaturas. Para entender el porque, 
retomemos el Capitulo 12 en el que se explica que el agua tie- 
ne un gran calor especifico, es decir, que tiene una gran capa- 
cidad para conservar la energfa calonfica. Ya que las molecu- 
las de agua forman enlaces de hidrogeno entre ellas, supone 
un gran esfuerzo de energfa calonfica hervir agua o derretir 



FIGURA 50.26 Las cadenas montanosas crean 
sombras orograficas. Cuando el aire humedo se 
eleva por la cordillera, se enfna lo suficiente como 
para condensar el vapor de agua. Como 
consecuencia, la humedad cae al suelo en forma 
de precipitacion.En el otro lado de la montana 
queda poca agua para proveer las 
precipitaciones. 

Q PREGUNTA <?Que condiciones crean los 
enclaves mas lluviosos de la Tierra? jY los mas 
secos? 



El aire se eleva por las 
montanas, se enfria y llueve 



Oeste 

El aire humedo sopla 
hacia la tierra desde el 
oceano pacifico 




Cordillera de 
las Cascadas 



Este 

El aire seco provoca 
una condicion desertica 




Esta zona es una 
sombra orografica 
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hielo, de hecho cambiar la temperatura del agua en general. 
Los enlaces de hidrogeno tiene que romperse antes de que las 
moleculas de agua puedan empezar a absorber el calor y mo- 
verse rapido, lo que nosotros medimos como un incremento 
de la temperatura. 

El agua al tener un calor especffico puede absorber gran 
cantidad de calor de la atmosfera en verano, cuando la tempe- 
ratura del agua es mas fria que la del aire. El resultado es que 
el oceano modera las temperaturas en verano en las masas de 
tierras cercanas. De forma similar, el oceano libera calor a la 
atmosfera en invierno, cuando la temperatura del agua es mas 
calida que la del aire. Asf, las islas y zonas litorales tienen cli- 
mas mucho mas moderados que en el interior continental. 

(ni?) ^^^^^^^^^^^^ en www.masteringbio.com 

Tropical Atmospheric Circulation 

£C6mo afectara el cambio climatico 
a los ecosistemas? 

El clima — en concreto a cuanto se refiere a cantidad y varia- 
bilidad de calor y precipitaciones — tiene un efecto drastico 
sobre los ecosistemas terrestres. El clima tambien tiene un 
gran impacto sobre los ecosistemas acuaticos. El calor y las 
precipitaciones influyen en las corrientes oceanicas y la circu- 
lacion de los lagos, asf como en el nivel de las aguas de lagos, 
torrentes y oceanos. 

Ahora se sabe de sobra que la contaminacion por C0 2 pro- 
voca el cambio climatico (vease Capftulo 54). A lo largo de la 
historia el clima ha cambiado de forma frecuente y radical, 
pero los recientes incrementos de la media de temperaturas 
globales, en combinacion con el aumento predecible de otros 
5,8 °C durante los proximos 100 anos, representa uno de los 
periodos mas rapidos de cambio climatico de la historia. 

Los biologos utilizan tres herramientas para predecir como 
afectara el calentamiento global a los ecosistemas terrestres y 
acuaticos. 

1. Los estudios de simulacion se basan en modelos digitales de 
patrones de tiempo atmosferico en regiones concretas. A 
traves del aumento de las temperaturas medias en esos mo- 
delos, los investigadores pueden predecir como los patrones 
de viento y lluvias, la frecuencia y la intensidad de las tor- 
mentas, y otros aspectos del tiempo y el clima cambiarfan. 
En efecto, los estudios de simulacion predicen como cam- 
biaran los perfiles de temperaturas y precipitaciones (como 
los de las Figuras 50.11, 13, 15, 17, 19 y 21). 

2. Los estudios de observation se basan en la monitorizacion 
a largo plazo de sitios fijos a lo largo del planeta. Los in- 
vestigadores estan documentando cambios en variables 
ffsicas clave — profundidad de las aguas, corrientes, tem- 
peraturas, precipitaciones — , asf como cambios en la dis- 
tribucion y abundancia de los organismos. A traves de la 
extrapolation pueden predecir como es posible que conti- 
nue el cambio en esos sitios. 

3. Los experimentos estan disenados para simular las condi- 
ciones del cambio climatico, y para registrar las respuestas 
por parte de los organismos presentes. 




FIGURA 50.27 Incrementos experimentales del cambio de 
temperatura en la composicion de las especies en la tundra artica. 

Las camaras transparentes abiertas en la parte superior mostradas 
aqui son una forma efectiva de incrementar la media anual de 
temperatura. En su interior, la composicion en especies vana de forma 
diferente en relacion con puntos similares de las inmediaciones. 

O PREGUNTA <;Por que una camara clara como esta incrementa la 
media interior de temperatura? 

Experimentos que manipulan la temperatura Aunque 
la comunidad cientffica no fue consciente de la realidad del 
calentamiento global hasta la decada de 1980, ya se ha reali- 
zado un gran numero de experimentos de muchos anos para 
probar como afecta el incremento de temperatura a los orga- 
nismos en la naturaleza. Ya que se preve que, en especial, las 
regiones articas experimenten cambios drasticos de tempera- 
tura y precipitaciones, muchos de estos experimentos se han 
hecho en los biomas de tundra. 

La Figura 50.27 muestra como esta hecho uno de los expe- 
rimentos mas satisfactorios. Se colocan unas camaras transpa- 
rentes abiertas por la parte superior en un sitio aleatorio en el 
enclave de estudio, y las caracterfsticas de la vegetation interior 
de las camaras se registran anualmente. Se realizan las mismas 
pruebas en parcelas sin camaras elegidas de forma aleatoria. 

A traves de los experimentos, la media anual de tempera- 
tura dentro de las camaras incrementa entre 1 y 3 °C. Este in- 
cremento encaja con un calculo prudente de como cambiar an 
las temperaturas durante el proximo siglo. En un analisis re- 
ciente de los datos de once puntos de estudio dispersos en la 
zona artica de Norteamerica y Eurasia, se concluyeron varios 
patrones significativos: en su totalidad, la diversidad de espe- 
cies decrece. En comparacion con otros puntos, las hierbas y 
matorrales aumentan dentro de las camaras, y los musgos 
y lfquenes disminuyen. Estos resultados apoyan la simulacion y 
los estudios de observacion que predicen que los medios de 
tundra artica estan dando paso al bosque boreal. Los biomas 
estan cambiando ante nosotros. 

Experimentos que manipulan las precipitaciones Re- 
cientes estudios de observacion y simulacion convergen en una 
conclusion destacable: incrementos los aumentos en la tempe- 
ratura media global estan incrementando la variabilidad de las 
temperaturas y las precipitaciones. Dicho de otra forma, el ca- 
lentamiento global esta haciendo los climas mas extremos. Por 
ejemplo, la cantidad de precipitaciones y las velocidades de 
vientos asociadas a las lluvias monzonicas, ciclones, huracanes, 
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Experimento 



Pregunta: ^Como afecta el incremento de la 
variacion pluvial, sin cambiar la cantidad total, a los 
biomas de estepas? 



Hipotesis: El incremento de la variacion pluvial afecta a la humedad 
del suelo, a la production primaria neta (NPP), y a la diversidad de 
especies. 

Hipotesis nula: El incremento de la variacion pluvial no tiene 
efecto alguno sobre los biomas de estepa. 



Diseno del experimento: 



w 

<D 
C 

o 

'If 

o 
p 



60 -| 
40- 
20- 



Puntos de control: lluvia normal 
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Puntos experimentales: extension del 
intervalo entre las tormentas por la 
recoleccion de agua y la posterior 
aplicacion de una sola vez 
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Jun 
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Ago 



Sep 



Oct 



Registro de la humedad del suelo, biomasa exterior (como indice de la 
NPP), y/o diversidad de especies, durante un periodo de cuatro ahos. 



Prediccion: La humedad del suelo, la NPP, y/o la diversidad de 
especies diferira entre los puntos experimentales y los no 
experimentales. 

Prediccion de la hipotesis nula: La humedad del suelo, la 
NPP, y/o la diversidad de especies no diferira entre los puntos 
experimentales y los no experimentales. 



Resultados: 



Descenso de la NPP 



Aumento de 
la diversidad 
de especies 



700 
600 
500 
400 
300 
200 




Puntos Puntos 
controlados experimentales 



Puntos Puntos 
controlados experimentales 



Conclusion: La variabilidad alterna de la lluvia tiene 
efectos drasticos sobre la humedad del suelo (datos 
no mostrados), la NPP y la diversidad de especies. 



FIGURA 50.28 Los incrementos experimentales en la variabilidad 
de las lluvias cambian la composition de especies en la estepa. 

y otros tipos de sucesos tormentosos estan aumentando, aun- 
que su frecuencia puede que permanezca estable. 

Para probar como afecta el incremento de la variacion del 
clima a los ecosistemas de estepa, los investigadores estable- 
cieron el experimento descrito en la Figura 50.28. El objetivo 
era mantener la misma media anual de lluvias durante la esta- 



cion de crecimiento, pero aumentar la variabilidad. Los bio- 
logos incrementaron la severidad de las tormentas capturan- 
do lluvia que caia sobre los puntos de estudio durante algu- 
nas tormentas y despues aplicando esa agua a los mismos 
puntos en posteriores tormentas. 

Los resultados de los cuatro primeros anos del experimento 
son sorprendentes: la humedad media del suelo y el conjunto 
de la NPP declino en los puntos experimentales, en compara- 
cion con puntos similares. <;Por que una camara clara como 
esta incrementa la media interior de temperatura donde la llu- 
via no habia sido manipulada? Sin embargo, en general, la di- 
versidad de especies esta aumentando en los puntos de varia- 
cion alta, debido a que la hierba propia de la mayoria de los 
biomas en este sitio no lo esta haciendo tanto bien en los pun- 
tos experimentales, cediendo crecimiento a otras especies. Sin 
embargo el experimento esta en desarrollo porque es posible 
que los cambios a largo plazo difieran de los cambios a corto 
plazo dadas las alteraciones continuas de las especies presentes. 

Los experimentos como estos estan documentando que el 
cambio climatico provoca alteraciones drasticas en la composi- 
cion y distribucion de los biomas. El mundo esta cambiando. 

Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... o 

• Los modelos de clima mundiales se rigen por la diferencia 
de calor en la superficie de la Tierra, las celulas de Hadley,y 
las estaciones. Estos modelos generales se modifican a 
escala local por la presencia de montanas y oceanos. 

Deben'as ser capaz de... O 

Predecir como cambiara el bioma en el que vives durante el 
curso de tu vida. 



50.5 Biogeograffa: £por que 
los organismos habitan 
en un lugar determinado? 

Comprender por que los organismos habitan en un lugar de- 
terminado es una de las tareas mas basicas de la Ecologia. Es 
una labor esencial en la prediccion de las consecuencias del 
cambio climatico, y es necesaria para disenar las reservas na- 
turales de un modo racional y efectivo. 

El estudio de la forma de la distribucion geografica de los 
organismos se llama Biogeograffa. Ya se ha hablado de este 
tema en el Capitulo 26, donde se analizo como el cambio 
continental contribuyo a la distribucion actual de los avestru- 
ces y sus parientes. La Biogeograffa tambien estara presente 
repetidas veces en esta unidad: el Capitulo 53 analiza los pa- 
trones generales de como se extiende el numero de especies en 
todo el mundo, y el Capitulo 54 presenta datos que muestran 
que las distribuciones geograficas de muchas especies estan 
cambiando rapidamente en respuesta al calentamiento global. 
Aqm, nos centramos en como afectan las interacciones con 
los medios abioticos y bioticos en los lugares donde son capa- 
ces de vivir especies particulares. 
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La observation mas esencial sobre la extension, o distri- 
bution geografica, de las especies es sencilla: ninguna especie 
puede sobrevivir en toda la variedad de condiciones ambien- 
tales presentes en la Tierra. Las celulas de thermus aquaticus 
prosperan en manantiales calidos a mas de 70 °C. Estas ar- 
queas pueden vivir en estos medios porque poseen enzimas 
que no se alteran a temperaturas casi de ebullition. Sin em- 
bargo, las mismas celulas morirfan instantaneamente si fue- 
sen trasplantadas a las aguas glaciales cercanas al hielo polar. 
Pero un gran numero de otras arqueas estan presentes en 
aguas marinas frfas. Estas celulas tienen enzimas que pueden 
trabajar de forma eficiente a temperaturas gelidas. Sin embar- 
go, ningun organismo prospera en ambos medios. Esta obser- 
vation se explica por el fenomeno llamado compensation de 
aptitud presentado en los Capftulos 24 y 41: ninguna enzima 
puede funcionar al mismo tiempo en temperaturas extremas 
calientes y frias. 

Debido a la compensation de aptitud, los organismos tien- 
den a estar adaptados a un conjunto limitado de condiciones 
ffsicas. Aunque algunas especies se encuentran en extensiones 
geograficas mucho mas amplias que otras — actualmente los 
seres humanos y las bacterias que viven en ellos o a su costa 
puede que tengan la distribution mas extensa que cualquier 
especie — , ningun organismo puede vivir en cualquier parte. 

O Aun asf, para comprender la distribution de una espe- 
cie a la perfection, es necesario examinar los factores histori- 
cos y bioticos, ademas de las condiciones ffsicas presentes. 
Por ejemplo, los regfmenes de temperatura y humedad de 
grandes superficies del sur de California son casi identicos a 
los de las regiones mediterraneas de Europa y el norte de 
Africa. Ambas regiones se consideran parte del mismo bioma. 
Pero aunque las condiciones ffsicas de estos sitios son extre- 
madamente similares, las especies presentes son casi comple- 
tamente distintas. <;Por que? 

El papel de la historia 

Para explicar por que ciertas especies se encuentran en una 
region en particular cuando otras no, el primer factor que 
hay que considerar es la historia — en especial, la historia de 
la dispersion — . La dispersion se refiere al movimiento de un 
individuo desde su lugar de nacimiento, incubation u origen, 
hasta la localization en donde vive y se alimenta de adulto. Si 
se echa en falta una especie en una region puede que exista 
una barrera ffsica como un no, un glaciar, una cordillera o un 
oceano. Por ejemplo, las especies de plantas de la costa del 
suroeste de Norteamerica son diferentes de las especies medi- 
terraneas porque los oceanos Pacffico y Atlantico son barre- 
ras efectivas ante la dispersion de semillas. 

En muchos casos, la actividad humana salva las barreras 
ffsicas de la dispersion. Por ejemplo, los oficiales de salud pu- 
blica vigilan de cerca los brotes de gripe anuales del sur de 
China — donde se originan la mayorfa de variedades — , por- 
que ellos reconocen que las nuevas variedades se dispersan 
por todo el planeta en cuestion de semanas o incluso dfas, a 
traves de los conductos respiratorios de un avion de pasaje- 
ros. Anteriormente a la popularization de los viajes aereos, 
las enfermedades epidemicas en seres humanos eran mucho 



mas susceptibles de estar confinadas a superficies geograficas 
relativamente pequenas. 

De forma similar, los seres humanos han transportado mi- 
les de semillas, pajaros, insectos y otras especies a traves de 
las barreras ffsicas a nuevas localizaciones, unas veces a pro- 
posito y otras por accidente. Una de estas introducciones ac- 
cidentales tuvo consecuencias desastrosas en el matorral ari- 
do y las praderas del oeste de EE.UU. En 1889 una planta 
originaria de Eurasia llamada Bromus tectorum se introdujo 
accidentalmente en el oeste de Norteamerica en un cargamen- 
to de semillas de cultivo. Se trata de una planta anual cuyas 
semillas germinan durante el invierno de forma que las plan- 
tas crecen y vuelven a producir semillas a principios de pri- 
mavera. Como consecuencia semillas de esta planta «saltan» 
sobre las especies de Norteamerica, que inician su crecimien- 
to mas tarde. El crecimiento temprano le permite usar mas de 
los nutrientes y agua disponibles. En el transcurso de treinta 
anos Bromus tectorum se ha hecho con decenas de miles de 
metros cuadrados de habitat (Figura 50.29). 

Si una especie exotica, aquella que no es autoctona, es in- 
troducida en una zona nueva, se extiende de forma rapida, y 
elimina las especies autoctonas, se denomina especie invaso- 
ra. Solo en Norteamerica docenas de especies invasoras han 
tenido efectos devastadores en las plantas y animales autocto- 
nos. Algunos ejemplos son el kudzu, la arroyuela, Phalaris 
arundinacea, aliaria, cardo ruso (tambien conocido como 
planta rodadora), estornino pinto, abeja africana o mejillones 
cebra. Es posible compilar listas similares relativas a otras re- 
giones del mundo. 

Por lo que respecta a la distribution de los organismos, la 
historia de las especies invasoras es simple: estas y otras es- 
pecies introducidas no existfan en ciertas partes del mundo 
hasta hace poco, simplemente porque nunca se habfan dis- 
persado en esos lugares. Pero los datos muestran que solo 
aproximadamente el 10 por ciento de las especies introduci- 
das en un area llegan a ser realmente comunes, y es un por- 
centaje menor el que incrementa su poblacion lo suficiente 
como para ser considerado invasor. <;Por que algunas espe- 
cies introducidas en un area no prosperan? Y a la inversa, 
<;por que los invasores tienen tanto exito? 




FIGURA 50.29 Bromus tectorum ha invadido extensas areas de 
Norteamerica. 
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Factores bioticos 

La distribucion de las especies esta a menudo limitada por los 
factores bioticos, es decir, las interacciones con otros organis- 
mos. Como ejemplo, retomemos los datos presentados en el 
Capitulo 26 sobre la distribucion actual y la distribucion an- 
terior de Dendroica occidentalis y de Dendroica townsendi a 
lo largo de la costa oeste de Norteamerica. Ambas especies 
viven en bosques perennes. Los experimentos han demostra- 
do que los machos de Dendroica townsendi atacan directa- 
mente a los de Dendroica occidentalis y los desalojan de los 
lugares de crfa. Los datos historicos indican que la extension 
geografica de Dendroica townsendi se ha expandido a un rit- 
mo constante a costa de Dendroica occidentalis. Los resulta- 
dos apoyan la hipotesis de que los factores bioticos — la com- 
peticion con otras especies — estan limitando la extension de 
Dendroica occidentalis. 



(a) La distribucion de ganado esta restringida por la 
distribucion de la mosca tse-tse. 




Distribucion de la mosca 
tse-tse (rojo) 

Las dos distribuciones 
tienen un pequeho 
solapamiento 
(morado) 

Distribucion de ganado 
(azul) 



(b) La distribucion de esta polilla esta restringida a la 
extension de la planta de la yuca. 




FIGURA 50.30 Las distribuciones pueden estar restringidas por 
factores bioticos. (a) Ya que la mosca tse-tse porta una 
enfermedad mortal para el ganado, rara vez conviven juntos, 
(b) Esta polilla pone sus huevos solo en las flores de yuca, por tanto 
no pueden vivir en ausencia de dicha planta. 



Sin embargo, la competition no es el unico factor biotico a 
tener en cuenta. En Africa, la extension del ganado domestico 
esta limitada por la distribucion de la mosca tse-tse. La mos- 
ca tse-tse transmite un parasito que provoca la enfermedad de 
la tripanosomiasis africana (enfermedad del sueno), que es 
mortal entre el ganado (Figura 50.30a). De forma similar, la 
mayona de los pajaros cantores nativos de Hawai estan res- 
tringidos a los habitats alpinos, por encima de la extension de 
los mosquitos que transmiten la malaria aviar. La polilla re- 
presentada en la Figura 50.30b pone sus huevos solamente en 
las flores de yuca. Como resultado, estas especies no existen 
fuera de la extension de la planta de yuca. 

Factores abioticos 

En muchos casos, las especies introducidas pueden no llegar a 
establecerse en una region debido a los factores abioticos, en es- 
pecial la temperatura y humedad. Una superficie puede simple- 
mente ser demasiado fna o seca para que un organismo sobre- 
viva. Por ejemplo, aunque el crecimiento de la planta invasora 
del kudzu prolifera por todo el sureste de EE.UU., muere cuan- 
do el suelo se hiela a una profundidad de un pie o mas. La con- 
secuencia es que no se ha expandido mas hacia el norte y oeste. 

Sin embargo suele ser dificil separar los efectos de los fac- 
tores bioticos, de los efectos de los factores abioticos sobre la 
extension de una especie. Para entender este asunto, conside- 
ra como el Bromus tectorum llego a establecerse en Nortea- 
merica. Esta planta no crece en las praderas lluviosas porque 
no puede competir con las especies altas que prosperan alii, 
pero ha sido capaz de invadir dos tipos de biomas importan- 
tes: la estepa arida y la estepa semiarida, dominada por mato- 
rrales. En cada caso, los motivos de su exito eran diferentes. 

Bromus tectorum ha sido capaz de invadir los habitats de 
estepa semiarida porque el fuego no le afecta. El fuego es un 
factor abiotico que puede matar los matorrales que dominan 
la estepa semiarida (Figura 50.31). De hecho, ya que Bromus 
tectorum crece en bancos densos y se seca a principios de pri- 



» tectorum Arbusto nativo 



FIGURA 50.31 La estepa semiarida es un bioma desertico 
dominado por matorral.Grandes areas del oeste norteamericano 
estan cubiertas por vegetacion de estepa semiarida. 

O PREGUNTA Si Bromus tectorum no estuviese presente, £que 
pasan'a si comenzara un fuego aqui? 
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mavera, conduce a un aumento de la frecuencia e intensidad 
de los fuegos naturales. Normalmente los fuegos son raros en 
la estepa semiarida ya que las plantas estan separadas de for- 
ma amplia. Esta distribution suele prevenir que los fuegos se 
extiendan y afecten una gran zona. Pero cuando este bioma 
comienza a secarse a finales del verano, los bancos de Bro- 
mus tectorum representan una fuente de combustible conti- 
nua y extremadamente inflamable. Si un fuego lo atraviesa, 
no le afecta por dos razones: (1) es una planta anual por lo 
que no hay tejido vivo expuesto una vez que la estacion de 
crecimiento ha terminado, y (2) las semillas brotan facilmente 
en suelos que han sido mermados de materia organica por el 
fuego. Ya que la artemisa y otros matorrales son perennes, 
sus tejidos quedan gravemente afectados o mueren en incen- 
dios. Al promover la frecuencia e intensidad de los incendios 
en estos biomas, la presencia de Bromus tectorum crea un 
medio que favorece su expansion. 

<:C6mo han sido capaces estas especies de invadir los bio- 
mas de las praderas secas? Anteriormente a la llegada de Bro- 
mus tectorum, las praderas de las zonas aridas del oeste de 
America estaban dominadas por los conjuntos herbaceos 
mostrados en la Figura 50.32, que no forman un tepe conti- 
nuo. En su lugar, crecen en matojos compactos. Los espacios 
entre estos matojos estan ocupados por lo que los biologos 
llaman «corteza terrestre negra». Este material es una comu- 
nidad de cianobacterias, arqueas y otros microorganismos 
que moran en el suelo. Muchas de estas especies tambien fi- 
jan el nitrogeno (vease Capftulo 38). El nitrogeno se vuelve 
disponible para las plantas cercanas cuando las celulas micro- 
bianas mueren y se descomponen. 

Sin embargo, cuando los colonos europeos llegaron a 
America y empezaron a apacentar el ganado en este bioma 
tanto los suelos negros como los conjuntos herbaceos se vie- 
ron afectados. El ganado se alimento de los conjuntos her- 



baceos hasta que se agotaron, y sus pezunas compactaron y 
alteraron los suelos. Ni siquiera se permitio la recuperation 
del ecosistema, en parte porque el pastoreo intensivo conti- 
nuo, y en parte porque llego Bromus tectorum, que incluso 
destruyo los organismos de la corteza terrestre. Una vez que 
se agotaron estos organismos, la cantidad de nitrogeno dis- 
ponible para los conjuntos herbaceos se redujo. bromus tec- 
torum tambien compite con exito contra estos conjuntos 
por el agua y los nutrientes, ya que completa su crecimiento 
a comienzos de primavera antes de que las especies autocto- 
nas hayan terminado de invernar y empiecen a crecer. En es- 
tos habitats la expansion de Bromus tectorum aumento la 
frecuencia y severidad de los incendios, que mas adelante 
degradaron la integridad de las comunidades de la corteza 
terrestre negra. 

Resumiendo, los cambios en los factores bioticos y abioti- 
cos permiten que Bromus tectorum invada biomas autocto- 
nos en Norteamerica y prospere como especie invasora. Ac- 
tualmente, su control es el mayor problema al que se 
enfrentan los biologos de la conservation y los gestores de las 
extensiones de terreno en el oeste estadounidense. 

Aunque la historia de Bromus tectorum sea particularmen- 
te dramatica, es importante recordar que la extension de cada 
especie en la Tierra esta restringida por una combination de 
factores historicos, abioticos y bioticos. La extension de una 
especie determinada depende de la habilidad de dispersion, la 
capacidad de sobrevivir bajo condiciones climaticas, y la ha- 
bilidad de encontrar alimento y evitar ser presa. El clima y 
otros factores abioticos han sido el centro de atencion de este 
capftulo, los siguientes capftulos se centran en los aspectos 
bioticos de la ecologia, en como afectan a la extension geo- 
grafica y al tamano de las poblaciones, las interacciones entre 
los organismos de las mismas especies y las interacciones en- 
tre las diferentes especies. 




FIGURA 50.32 Las praderas aridas se caracterizan por los conjuntos herbaceos y la corteza terrestre negra. Los 

conjuntos herbaceos crecen en matojos compactos en lugar de formar un tepe. La corteza que se forma entre los matojos esta 
compuesta de cianobacterias, arqueas y otros organismos microscopicos que ahaden materia organica y nutrientes al suelo. 

O PREGUNTA Sugiere una hipotesis para explicar por que los habitats de hierbas de crecimiento en matojos tienden a ser 
habitats secos en comparacion con las hierbas que forman tepes. 
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Repaso del capitulo 



RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 



I 



O La Ecologia se centra en como interaccionan los organismos con 
su entorno. Ya que su objetivo es comprender la distribution y 
abundancia de los organismos, la ecologia facilita una base cien- 
tifica para la conservation de especies y espacios naturales. 

Los biologos estudian la Ecologia en cuatro niveles principales: 
(1) organismos, (2) poblaciones, (3) comunidades y (4) ecosiste- 
mas. El objetivo de la biologia de los organismos es comprender 
como los individuos responden a los estimulos del entorno, in- 
cluyendo miembros de su propia especie y otras especies. La eco- 
logia de las poblaciones se centra en como y por que estas crecen 
o disminuyen. La ecologia de las comunidades es el estudio de 
como dos o mas especies interaccionan, y la ecologia de los eco- 
sistemas analiza las interacciones entre las comunidades de orga- 
nismos y su medio abiotico, en especial el flujo de nutrientes y 
energia. En un esfuerzo por preservar las especies y comunidades 
en peligro, los biologos de la conservation aplican metodos ana- 
liticos y resultados procedentes de los cuatro niveles. 

Debenas ser capaz de explicar como los datos de los cuatro 
campos de la ecologia podrian documentar los esfuerzos para 
preservar una especie en peligro como los osos polares, los pan- 
das, los tigres o las ballenas azules. Q 

O La estructura fisica, en especial la profundidad del agua, es el 
principal factor que limita la distribution y abundancia de espe- 
cies acuaticas. El clima, en concreto tanto los valores medios 
como la variation anual de temperaturas y humedad, es el prin- 
cipal factor que limita la distribution y abundancia de especies 
terrestres. 

La profundidad de las aguas es un factor crucial en los ecosiste- 
mas acuaticos porque la longitud de onda de la luz solar que es 
necesaria para la fotosintesis no penetra el agua de forma efecti- 
va. De este modo, solo ciertas zonas de un lago u oceano pueden 
facilitar la fotosintesis, y los organismos en otros medios acuati- 
cos tienen que depender de los alimentos que caen de las zonas 
banadas por la luz solar cercanas a la superficie. 

Se asocian distintos regimenes climaticos con distintos tipos de 
vegetation terrestre o biomas. Los biomas representan los princi- 
pales tipos de medios disponibles para los organismos terrestres. 
Ya que la fotosintesis es mas eficiente cuando las temperaturas 
son calidas y el abastecimiento de agua es amplio, la productivi- 
dad y el grado de estacionalidad de los biomas varian con la 
temperatura y la humedad. 



Debenas ser capaz de disenar un sistema de torrente y de lago 
artificial que maximizase la diversidad de ecosistemas acuaticos 
presentes. Tambien deberias ser capaz de comentar como el in- 
cremento de temperaturas por si solo (sin considerar los cambios 
de precipitaciones) podria afectar a los biomas descritos en las fi- 
guras 50.11-16. Q 

Q El clima varia segun la latitud, la elevation y otros factores. El 
clima esta cambiando rapidamente en todo el mundo. 

Una serie de factores abioticos afectan a los organismos, inclu- 
yendo la composition quimica del agua en los habitats acuaticos, 
la naturaleza de los suelos en los habitats terrestres, y el clima, el 
cual es una combination de temperatura, humedad, luz solar y 
viento. El clima varia a lo largo del planeta debido a que la luz 
solar esta distribuida de forma asimetrica: las regiones ecuatoria- 
les reciben mayor cantidad de radiation solar mientras que no es 
asi en las regiones polares. Las celulas de Hadley crean franjas de 
habitats lluviosos secos, y la inclination del eje de la Tierra pro- 
voca la estacionalidad en la cantidad de incidencia solar que reci- 
ben las regiones no ecuatoriales. La presencia de montanas puede 
crear areas locales de habitats lluviosos y secos, y la proximidad 
del oceano modera las temperaturas en los habitats terrestres 
cercanos. El calentamiento global esta provocando que los perfi- 
les de temperaturas y los patrones de precipitaciones cambien los 
ecosistemas en todo el planeta. 

Deberias ser capaz de explicar como se esperaria que cambiase 
el clima en la Tierra si el planeta fuese cilindrico y rotase sobre 
un eje que estuviera en angulo recto con el sol. £ 
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O Ademas de los aspectos abioticos del medio tales como la estruc- 
tura fisica y el clima, la distribution de las especies esta condicio- 
nada por factores historicos y bioticos. 

La extension, o la distribution geografica, de una especie en par- 
ticular depende de la habilidad de dispersion, de la capacidad 
para encontrar sustento y evitar ser presa. Para cada especie una 
unica combination de factores historicos, abioticos y bioticos 
dicta donde viven los individuos y el tamano de su poblacion. 

Deberias ser capaz de describir las condiciones que maximiza- 
rian la probabilidad de que una especie introducida se volviese 
invasora. Q 



PREGUNTAS 

O Comprueba tus conocimientos 

1. iQue es una sombra orografica? 

a. La parte de una montana que recibe vientos predominantes y 
fuertes lluvias. 

b. La region al otro lado de una montana que recibe masas de 
aire seco. 

c. La region a lo largo del Ecuador donde las precipitaciones 
son abundantes. 

d. La region cerca de los 30° norte y sur de latitud que recibe 
masas de aire calido y seco. 



2. Una region recibe menos de 5 cm de precipitaciones anuales y 
sus temperaturas nunca se encuentran bajo cero. iQue tipo de 
bioma esta presente? 

a. Desierto subtropical. 

b. Estepa. 

c. Bosque boreal. 

d. Tundra artica. 
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3. <;Cual es la vegetacion que predomina en un bosque tropical 
lluvioso? 

a. Matorrales y conjuntos herbaceos. 

b. Vegetacion herbacea y vides. 

c. Arboles de hoja caduca y ancha. 

d. Arboles perennes de hoja ancha. 

4. cual de los siguientes medios es mas similar la zona litoral de 
un lago? 

a. Zona oceanica. 

b. Zona intermareal. 

c. Zona nentica. 

d. Marisma. 



5. Normalmente, en un rio, ^ donde son mayores los niveles de 
oxigeno y menores los niveles de nutrientes?. 

a. Cerca de su nacimiento. 

b. Cerca de desembocadura o fin. 

c. Donde fluye a traves de un pantano o marisma. 

d. Donde forma un estuario. 

6. ^Cual es el exito mas importante de una especie invasora? 

a. Factores historicos. 

b. Factores abioticos. 

c. Factores bioticos. 

d. Los factores historicos, abioticos y bioticos son igual de 
importantes a la hora de limitar las especies invasoras. 

'D *9 '.v -c fq 'f 'p '£ 'z -q 'I :sBjS3nds3^ 



O Comprueba tu aprendizaje 

1. Nombra los cuatro campos principales de estudio de la Ecologia. 
Escribe una pregunta sobre la ecologia humana, de las truchas o 
de los robles, que sea relevante en cada nivel. 

2. En junio, ^el hemisferio norte recibe mas o menos radiacion 
solar que el Ecuador? Explica tu respuesta. 

3. Representa la celula de Hadley que existe entre el Ecuador y los 
30° de latitud sur. Indica la direccion de la corriente del aire, las 
regiones en las que el aire se calienta o enfria, y las regiones 
donde el aire pierde o gana humedad. Utiliza tu diagrama para 
explicar por que el desierto australiano es un desierto 
subtropical. 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

4. Contrasta las productividades de la zona intermareal, la nentica 
y la oceanica de los medios marinos. Explica por que existen 
grandes diferencias de productividad. 

5. Compara y contrasta los biomas que se encuentran en 
elevaciones en aumento en una montana, con los biomas de 
latitud en aumento en la Figura 50.9. 

6. Explica por que la productividad es mucho mas baja en las 
cienagas que en las marismas o lagos que reciben la misma 
cantidad de radiacion solar. 



O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. Marte tiene un eje incluso mas inclinado que el de la Tierra. 
^ Tiene Marte estaciones? <Por que? 

2. Las cimas de las montanas estan mas cerca del sol que las 
laderas. <Por que son mas frias? 

3. Las zonas mas suroccidentales de algunas islas del Caribe son 
extremadamente secas, aunque otras zonas de las islas reciben 
precipitaciones importantes. Explica esta observacion. Basa tu 
respuesta en una hipotesis (una que tu propongas) sobre la 
direccion de los vientos dominantes en esta region del mundo. 
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4. Edimburgo (Escocia) y Moscu (Rusia) se encuentran a la misma 
latitud, pero estas dos ciudades poseen climas diferentes, Moscu 
tiene inviernos mucho mas frios. Explica por que. 

En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • guias de estudio online y preguntas • mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 
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El halcon peregrino caza patos y otros pajaros grandes. 



CONCEPTOS CLAVE 

O Tras describir un comportamiento, los 
biologos buscan las explicaciones de las 
causas mas y menos directas, es decir, como 
tiene lugar a nivel genetico y fisiologico,y 
como afecta al estado fisico de los 
individuos. 

O En una sola especie,el comportamiento 
puede variar desde respuestas muy 
estereotipadas e invariables,hasta las muy 
flexibles y condicionales,y de las respuestas 
innatas a las aprendidas. 

O Los tipos de aprendizaje que realizan los 
individuos, la forma en que se comunican, 
se orientan y guian estan ligados a su 
habitat y a los desafios que encuentran al 
intentar sobrevivir y reproducirse. 

O Cuando los individuos se comportan de 
forma altruista, suelen ayudar a los 
parientes mas cercanos o a individuos que 
les ayudan a cambio. 



Para los biologos, el comportamiento es una accion, en 
concreto la respuesta a un estfmulo. Las bacterias que vi- 
ven en charcas nadan hacia las gotas de sangre que caen 
al agua. Los videos de un lapso de tiempo de los girasoles do- 
cumentan el movimiento ininterrumpido de sus flores a lo lar- 
go del dfa, a medida que se giran para recibir el sol. Los fila- 
mentos del hongo Artbrobotrys forman bucles y luego liberan 
una molecula que atrae a la lombriz intestinal. Cuando una de 
estas lombrices toca uno de los bucles, el filamento del hongo 
se hincha atrapando la lombriz. Las celulas de Artbrobotrys 
proceden entonces a crecer dentro de la lombriz y a digerirla. 

Entre los animales, las acciones pueden ser frecuentes y es- 
pectaculares. Los halcones peregrinos alcanzan velocidades 
de mas de 320 km/h cuando bajan en picado a la caza de pa- 
tos u otras presas. Algunas golondrinas de mar articas reco- 
rren mas de 32.000 km cada ano cuando migran. En la pro- 
fundidad de una colmena, completamente a oscuras, las 
abejas comunican la localization y naturaleza de las fuentes 
de alimentos que hay a kilometros de distancia. 



La Ecologfa es el estudio de como los organismos interac- 
cionan con su medio fisico y biologico, y la ecologfa del com- 
portamiento es el estudio de como los organismos responden 
a estimulos particulares procedentes de esos medios. <iQue 
hace el anolis verde cuando tiene mucho calor? <;C6mo es su 
misma respuesta individual cuando un miembro de la misma 
especie se aproxima? <;Y cuando se acerca un gato? 

Aunque todos los organismos responden de alguna mane- 
ra a las senales de su entorno, la mayorfa de las investigacio- 
nes sobre el comportamiento se han realizado con vertebra- 
dos, artropodos o moluscos. Con sus sofisticados sistemas 
nerviosos y sistemas musculo-esqueleticos, estos animales 
pueden sentir, procesar y responder rapidamente a una am- 
plia variedad de estimulos ambientales. 

Aunque la mayoria de los estudios sobre el comportamien- 
to empiezan describiendo lo que hacen los animales en res- 
puesta a un estfmulo particular, el objetivo final es explicar las 
causas proximas y fundamentales del comportamiento. Las 
causas proximas, o mecanicas, explican como se ejecutan las 
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acciones en las que se ven implicados los sistemas neurologi- 
cos, hormonales y esqueleto-musculares. Las causas funda- 
mentales, o evolutivas, explican por que tienen lugar las ac- 
ciones, basandose en las consecuencias evolutivas y la historia. 
<:Es un determinado comportamiento adaptativo, o sea que in- 
crementa la eficacia del individuo? Si es asf, <;c6mo ayuda a 
los individuos a tener descendencia en un medio determinado? 

Para ilustrar las causas proximas y fundamentales, conside- 
remos las langostas de la Figura 51.1. Pasan el dfa escondidas 
en grietas y agujeros de los arrecifes de corales. Por la noche 
salen y vagabundean lejos del arrecife en busca de almejas, me- 
jillones, cangrejos u otras fuentes de alimentos. Antes del ama- 
necer regresan a uno de los escondites de los que usan a menu- 
do. <;C6mo encuentran el camino de vuelta? Aunque las 
investigaciones continuan, los experimentos apoyan las hipote- 
sis que sostienen que las langostas poseen receptores en su ce- 
rebro que detectan cambios en el campo magnetico de la Tierra 
y que se gufan usando information sobre el cambio de la orien- 
tation y la fuerza de esos campos a medida que se desplazan. 
En las causas evolutivas, los biologos quieren saber por que se 
da un comportamiento. La hipotesis destacada para explicar el 
comportamiento de vuelta a la morada consiste en que la habi- 
lidad para orientarse, permite a las langostas buscar comida 
por una zona extensa y oscura, y luego volver a un refugio se- 
guro antes de que los tiburones y otros grandes predadores que 
cazan por la vista puedan encontrarlas. 

O Es importante reconocer que los esfuerzos para explicar 
el comportamiento segun las causas mecanicas y evolutivas 
son complementarios. Para entender lo que un organismo esta 
haciendo, los biologos quieren saber como ocurre el compor- 
tamiento y por que. Llevar a cabo esta tarea requiere que inge- 
nien tecnicas y manejar datos geneticos, fisiologicos y evoluti- 
vos. Aunque los biologos del comportamiento trabajen a 
caballo entre varios campos, la naturaleza de su labor es esen- 
cialmente ecologica. Las preguntas sobre el comportamiento 




FIGURA 51 .1 Las langostas encuentran el camino de vuelta a su 
madriguera. Las langostas vagabundean en busca de comida por 
la noche, luego vuelven a sus escondites en los arrecifes de coral 
antes del amanecer. 

O PREGUNTA En comparacion con otros crustaceos, las langostas 
poseen antenas muy grandes en proporcion a su cuerpo. Formula 
una hipotesis para explicarlo. (Tu hipotesis se encontrara en el nivel 
de causas evolutivas). 



estan casi siempre motivadas por la comprension de como se 
enfrentan los individuos a cambios en las condiciones ffsicas o 
en como interaccionan con otros individuos y con su entorno. 

Los objetivos de este capftulo son explorar algunos temas 
clave de la biologia del comportamiento y ejemplificar la na- 
turaleza del campo. Para empezar consideremos una forma 
de clasificar y organizar la enorme variedad de las respuestas 
y comportamientos observados en los animales. 

51.1 Tipos de comportamiento: 
vision general 

Algunos comportamientos se realizan casi siempre de la misma 
forma. Cuando la gente bosteza, la action es tan similar que 
cada ejemplo toma seis segundos. Otros tipos de comporta- 
miento son mucho mas flexibles. Cuando la gente sonne la ac- 
cion es variable. La misma persona puede sonrefr de cientos de 
formas diferentes, y distintas personas tienden a tener su pro- 
pio estilo individual y frecuencia. Ademas, algunos tipos de 
comportamiento son susceptibles de modificarse por el apren- 
dizaje, mientras que otros no. Oficialmente el aprendizaje se 
define como un cambio en el comportamiento derivado de una 
experiencia especffica en la vida de un individuo. Los ninos 
aprenden su lengua materna por medio de la imitation, los in- 
tentos y los errores, pero empiezan a bostezar y a sonreir antes 
de que tengan la oportunidad de aprenderlo de sus padres. 

La Figura 51.2 facilita una smtesis de estas observaciones 
generates sobre el comportamiento. Fija tu atencion en los 
dos ejes de la grafica. El eje horizontal traza la flexibilidad de 
un comportamiento en terminos de expresion entre indivi- 



^ Innato, sin modificarse 
por el aprendizaje 



Muy estereotipado 
Fijo, poca variacion 



Muy flexible 
condicionado 



^AdquisicionN 
.del lenguajey 1 



Se origina y 
modifica por medio 
del aprendizaje 



FIGURA 51 .2 Los rasgos del comportamiento varian segun la 
flexibilidad y dependencia del aprendizaje. Estos ejes 
representan un modo de organizar la diversidad de rasgos de los 
comportamientos. Cada tipo de comportamiento observado en una 
especie puede determinarse en un punto concreto de la grafica. 
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duos y consigo mismo. Este eje constituye un rango continuo 
desde los comportamientos fijos e invariables (a menudo de- 
nominados estereotipos), hasta las respuestas flexibles y varia- 
bles. El eje vertical traza el aprendizaje implicado en la natura- 
leza de la respuesta. Este eje parte de los comportamientos que 
apenas requieren aprendizaje para la expresion normal de res- 
puestas, a los comportamientos que dependen mucho del 
aprendizaje. En los humanos, bostezar se representaria en la 
esquina superior izquierda de la grafica, y la adquisicion del 
lenguaje en la esquina inferior derecha. 

Cuando los investigadores empezaron a explorar de forma 
experimental el comportamiento animal por primera vez, se 
centraron en las respuestas muy estereotipadas que no necesi- 
tan aprendizaje. Esta estrategia de investigacion general es co- 
mun en Biologfa. Cuando los biologos comienzan a analizar 
un tema (ya sea como se transcribe el DNA o el funciona- 
miento de las membranas plasmaticas), empiezan por el estu- 
dio del sistema mas simple posible. Una vez que se ha com- 
prendido el sistema mas simple, los investigadores son 
capaces de profundizar en situaciones y temas mas complejos. 
La biologfa del comportamiento empezo de la misma forma. 
Los primeros trabajos se centraban en la esquina superior iz- 
quierda de la grafica de la Figura 51.2. Echemos un vistazo a 
algunas conclusiones de esos estudios pioneros sobre las res- 



puestas estereotipadas, luego consideremos ejemplos del tra- 
bajo sobre comportamientos mas flexibles. 

Comportamiento innato 

Los patrones de comportamiento poco flexible se llaman pa- 
trones de comportamiento fijo (FAP). Los FAP son estereoti- 
pos, es decir, se llevan a cabo siempre del mismo modo y sue- 
len estar provocados por estimulos simples llamados 
liberadores o sehales de estimulos. Como ejemplo, conside- 
remos lo que ocurre en un entorno oscuro cuando la rata 
canguro escucha el tintineo de una serpiente de cascabel, o 
cuando una persona escucha un grito desgarrador. En ambos 
casos una sola senal de estimulo libera un FAP, un rapido sal- 
to hacia atras, lejos de la direccion del estimulo. En ambos 
casos los FAP pueden significar la supervivencia. Pero la rata 
canguro y los seres humanos no aprenden a realizar esta res- 
puesta de saltar hacia atras, y es realizada practicamente de la 
misma forma bajo el mismo estimulo. Los FAP son ejemplos 
de lo que los biologos llaman comportamiento innato, que 
es aquel heredado y que apenas muestra variaciones deriva- 
das del aprendizaje o de las particularidades del individuo. 
(El Cuadro 51.1 explora con mas detalle el papel de la geneti- 
ca en el comportamiento). 




Genetica del comportamiento a fondo 




Los biologos exploran las bases geneticas 
del comportamiento para entender los 
mecanismos proximos responsables de 
sus rasgos especi'ficos. £Estan asociados 
ciertos alelos con determinados tipos de 
comportamiento? Si es asi^como alteran 
lo que un individuo hace en respuesta a 
un estimulo especifico? 

Para saber como responden a estas pre- 
guntas los biologos, consideremos el pri- 
mer gen cuya influencia sobre el compor- 
tamiento alimenticio ha sido demostrada. 
Cuando la estudiante Maria Sokolowski es- 
taba trabajando como asistente de investi- 
gacion,se dio cuenta de que algunas larvas 
de mosca de la fruta que estaba estu- 
diando tendian a moverse despues de ali- 
mentarse, hacia una localizacion determi- 
nada, mientras que otras tendian a 
apoltronarse. Con la cria de estos «trota- 
mundos» y estos «sedentarios» hasta la 
edad adulta,alimentandoles,y estudiando 
la prole, Maria fue capaz de determinar que 
el rasgo es hereditario.Utilizando informa- 
cion de la secuencia del genoma de Dro- 
sophila melanogaster (vease Capitulo 20) y 
las tecnicas de trazado genetico presenta- 
das en el Capitulo 19, Maria encontro y 



clono el gen responsable de la diferencia. 
Lo llamo foraging (for). 

El seguimiento del trabajo mostro que 
el producto proteico de for esta involu- 
crado en una cascada de transducciones 
de senales (veanse Capitulos 8 y 47), es 
decir, que esta involucrado en las res- 
puestas a las senales. Los trotamundos y 
los sedentarios se comportan de forma 
diferente porque tienen diferentes alelos 
del gen for. Sin embargo, la diferencia en 
el comportamiento se da aparentemente 
solo en presencia de comida. 

Alterando de forma experimental la 
densidad de poblacion y documentando 
el exito reproductive de los trotamundos 
y los sedentarios, Sokolowski ha mos- 
trado que los alelos de los trotamundos 
se benefician cuando la densidad de po- 
blacion es alta, pero que los alelos de los 
sedentarios alcanzan una alta frecuencia 
en poblaciones de baja densidad. Los re- 
sultados son emocionantes porque co- 
nectan un mecanismo proximo con un 
resultado externo,en este caso, la presen- 
cia de ciertos alelos es la responsable de 
una diferencia en la eficacia dentro de ha- 
bitats especi'ficos. Ahora se han encon- 



trado genes homologos a for en abejas y 
en el gusano Caenorhabditis elegans. Ac- 
tualmente los investigadores se centran 
en descubrir que sistema de transduccion 
utiliza el gen for y por que diferentes ale- 
los llevan a diferentes tipos de comporta- 
miento alimenticio. 

Aunque el gen for representa una his- 
toria apasionantejos biologos reconocen 
que es raro que los rasgos de un compor- 
tamiento se vean afectados por la produc- 
cion de un solo gen. En realidad la mayona 
de los aspectos del comportamiento estan 
influenciados por la accion de muchos 
genes. (Piensa en el numero de genes que 
pueden estar involucrados en la formacion 
del cerebro humano y, por tanto, en los as- 
pectos de la personalidad humana y la 
toma de decisiones). Para usar un termino 
presentado en el Capitulo 13, la mayona 
de los rasgos del comportamiento son po- 
ligenicos. En lugar de representar estados 
discretos como moverse o sentarse, los 
rasgos poligenicos muestran una varia- 
cion cuantitativa, es decir, los individuos 
difieren por grado y todos esos fenotipos 
diferentes se observan cuando la pobla- 
cion se considera como un conjunto. 



1152 Unidad9 Ecologia 



Es normal observar el comportamiento innato como res- 
puesta a (1) situaciones que tienen un gran impacto en la efi- 
cacia y la demanda de respuestas reflejas innatas, o (2) situa- 
ciones donde el aprendizaje no es posible. La produccion de 
la tela de arana y la construccion de nidos de pajaro estan en- 
tre las acciones mas innatas, ya que la prole apenas tiene oca- 
sion de ver como los adultos llevan a cabo estas actividades y 
aprenderlas. Ademas, la calidad de una tela de arana o de un 
nido tiene un gran impacto en la eficacia de las aranas y paja- 
ros, ya que los individuos necesitan hacerlo bien a la primera. 

Estrategias condicionales y toma de decisiones 

O Aunque todas las especies estudiadas hasta ahora mues- 
tran algun grado de comportamiento innato, es mucho mas 
comun que el comportamiento de un individuo cambie en 
respuesta al aprendizaje y que muestre flexibilidad de res- 
puesta ante la variacion de las condiciones del entorno. Los 
animales no son maquinas de respuestas a estfmulos. Mas 
bien, captan la informacion procedente del entorno y, basan- 
dose en ella, toman decisiones sobre que hacer y que no. Los 
animales eligen. 

En general se asume que los animales no toman decisiones 
conscientes. Sin embargo, en la mayona de los casos, los bio- 
logos conocen relativamente poco sobre los mecanismos pro- 
ximos involucrados en las respuestas flexibles y la toma de 
decisiones. Por suerte, la flexibilidad del comportamiento esta 
bien estudiada a nivel evolutivo. El principio rector aquf es lo 
que los biologos llaman el balance coste-beneficio. Parece que 
los animales asimilan la informacion de su entorno y valoran 
los costes y beneficios de responder de diferentes formas. 
Costes y beneficios se valoran en terminos de impacto en la 
eficacia biologica (la habilidad de tener prole). Como mues- 
tran los tres proximos ejemplos, los individuos suelen elegir 
la opcion que maximice su capacidad. 

cQue decisiones toman los abejarucos de frente blan- 
ca CUando buscan COmida? Dado a elegir, <;que deberia 
comer un animal? Los biologos contestan esta pregunta asu- 
miendo que los individuos deberian buscar comida de forma 
que maximice la cantidad de energfa utilizable que ingieren, 
dados los costes de encontrar e ingerir comida, y los riesgos 
de ser presas mientras que dura ese proceso. Esta exigencia de 
que los animales deban maximizar la eficiencia de la ingesta 
se llama optimizacion alimentaria. 

Para evaluar si tiene lugar la optimizacion alimentaria, un 
investigador comenzo a estudiar el comportamiento alimenta- 
rio de un pajaro llamado el abejaruco de frente blanca (Figu- 
ra 51.3a). Las parejas de esta especie cavan tuneles en las ori- 
llas del no para criar dentro a sus hijos. Es diffcil encontrar 
las orillas adecuadas, asi que muchas parejas construyen su 
tunel en el mismo enclave formando una colonia. Para ali- 
mentar a sus crias, las parejas tienen que volar lejos de la co- 
lonia, capturar insectos, y traerlos al nido. Cada pareja de- 
fiende una zona especifica donde solo ellos pueden buscar 
comida. 

La observacion clave aqui es que algunos individuos bus- 
can alimento a pocos metros de la colonia, mientras que 



(a) Los abejarucos de frente blanca son autoctonos del este de Africa. 




Los pajaros vuelan desde 
la colonia hasta la zona 
de aprovisionamiento que 
puede estar cerca o muy 
lejos de la colonia 



(b) El comportamiento alimentario depende de la distancia recorrida. 
3 250 n 




Distancia del territorio de alimentacion a la colonia (m) 

FIGURA 51 .3 Los abejarucos de frente blanca varian su 
comportamiento alimentario dependiendo de las condiciones. 

otros tienen que hacerlo a cientos de metros de distancia. Lie- 
gar a los territorios de busqueda mas cercanos solo lleva unos 
segundos frente a los varios minutos que se tarda en llegar 
hasta los mas alejados. De esta forma, el coste de la capaci- 
dad de cada viaje varia mucho entre individuos. 

Si se da la optimizacion alimentaria, <;c6mo maximizan los 
individuos sus beneficios dados los costes de tiempo y ener- 
gia? Los individuos que tienen que buscar comida lejos de la 
colonia tardan mas en cada viaje. Como muestran los datos 
de la Figura 51.3b los individuos que buscan alimentos lejos de 
la colonia traen una cantidad media de insectos mayor por 
viaje que los individuos que recorren distancias cortas. 

Parece que los abejarucos de frente blanca toman decisio- 
nes que maximizan la energia que entregan a sus crias dado el 
coste de encontrar comida. Este comportamiento es muy fle- 
xible y dependiente de las condiciones. Si el mismo individuo 
poseyera un territorio mas cercano a la colonia tomaria deci- 
siones diferentes. Su comportamiento cambiaria, pero en 
cada caso estaria actuando de forma que maximizase su ca- 
pacidad. 

£C6mo eligen companero las hembras de golondrina? 

Dada una eleccion, <;a quien deberia elegir un individuo como 
companero? El Capftulo 25 presento unos datos que indica- 
ban que las hembras son normalmente el genero que elige al 
companero, y que seleccionan machos que aportan buenos 
alelos y/o recursos a la prole. 

Para ver este tipo de toma de decision en action, considere- 
mos un experimento sobre la eleccion de companero por parte 



Capi'tulo 51 Comportamiento 1153 



Los machos 
de golondrina 
tienen las 
plumas de la 
cola mas largas 
y son algo 
mas brillantes 
que las hembras 





FIGURA 51 .4 Las golondrinas son sexualmente dimorficas. 

de la hembra de golondrina autoctona de Dinamarca. Aunque 
tanto la hembra como el macho ayudan a construir el nido y 
alimentar a las crias, las especies muestran un grado signifi- 
cante de dimorfismo: los machos tienen un color algo mas bri- 
llante y las plumas mas exteriores de su cola son un 15 por 



ciento mas largas que las mismas plumas de las hembras (Fi- 
gura 51.4). Los investigadores de otras especies de aves han 
mostrado que los individuos con las colas especialmente largas, 
colores brillantes y que dan exhibiciones de cortejo energicas 
son normalmente los mas sanos y mejor alimentados de la po- 
blacion (vease Capftulo 25). Estudios recientes han demostra- 
do que las golondrinas con colas particularmente largas son 
mas eficientes en vuelo y de esta manera tienen mas exito a la 
hora de encontrar comida. Si una hembra de golondrina escoge 
un companero con una cola larga, probablemente este esco- 
giendo a un companero que aportara alelos muy capaces a su 
prole y sera capaz de ayudarla a criarlos eficazmente. 

Un investigador evaluo esta prediccion alterando el largo 
de la cola de forma experimental, en este caso, recortando las 
plumas de la cola y volviendo a pegarlas. La operacion no 
causa dolor y parece que no afecta la habilidad de vuelo. Tal 
y como muestra la seccion «Diseno del experimento» de la Fi- 
gura 51.5, los biologos capturan grandes series de machos y 
les asignan al azar uno de cuatro grupos: cola corta, longitud 



Experimento 



Pregunta: ^Influye la longitud de la cola de las golondrinas en la eleccion de companero por parte de las hembras? 



Hipotesis: Las hembras tienden a emparejarse con los machos de cola mas larga. 

Hipotesis nula: La longitud de la cola de los machos no influye en la eleccion de companero por parte de las hembras. 



Diseno del experimento: 

Captura de machos en la misma zona y asignacion aleatoria de uno de estos cuatro grupos: 




4 

n 





Cola corta: Se cortan las 
plumas mas exteriores 



Control 1 : Se recortan las 
plumas mas exteriores y 
se vuelven a pegar 



Control 2: Machos capturados 
pero sin cambios 



Cola alargada: Plumas mas 
exteriores cortadas y alargadas 
con plumas de otros machos 
pegadas 



Se libera a los machos y se documenta cuales son los primeros en encontrar pareja, tener un segundo nido y estacion, y criar el mayor numero de prole. 



Resultados: 
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En general los machos de cola 
mas larga se emparejan antes 
que los de cola mas corta 



(Los machos con colas 
mas largas suelen tener 
una segunda nidada y cnan 
mas prole, datos no mostrados) 



Cola corta 



Control 1 



Control 2 



Cola alargada 



Conclusion: Las hembras prefieren emparejarse con machos que tengan la cola mas larga. 



FIGURA 51 .5 Las hembras de golondrina prefieren emparejarse con machos que tengan la cola mas larga. 

Q PREGUNTA ^Por que los investigadores se preocupan por las colas ampliadas o reducidas de forma artificial? £Por que no registran 
simplemente las variaciones naturales en la longitud de las colas y observan los sucesos de apareamiento? 

O PREGUNTA ^Por que emplearon dos controles? 
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invariable de colas «operadas en vano», longitud invariable 
de colas, y colas alargadas. Cuando documentan cuanto tiem- 
po tarda cada grupo en encontrar companera, surge una fuer- 
te tendencia: los especimenes con la cola alargada son los 
primeros, es decir, las hembras los prefieren. Este descubri- 
miento es importante ya que las parejas que anidan pronto 
tienen tiempo de completar otra nidada mas tarde en la mis- 
ma estacion y asf tener mas descendencia. 

Los datos sobre la eleccion de las parejas de las golondrinas 
refuerzan un tema central de este capftulo: los animales toman 
decisiones de forma que maximizan su eficacia biologica. 

l?or que algunos Thalassoma bifasciatum experimen- 
tal! un cambio de sexo? Muchas especies de peces de los 
arrecifes de coral poseen un sistema caracterfstico de empare- 
jamiento. Los machos defienden territorios que contienen lu- 
gares para anidar y zonas para alimentarse. Un grupo de 
hembras vive dentro de los lfmites de ese territorio. Cuando 
estas hembras ponen huevos, el macho los fertiliza. De esta 
forma un solo macho monopoliza todas las parejas de ese te- 
rritorio. Ese macho es siempre el individuo mas grande del 
grupo. Esto es logico porque el macho vigila el territorio y 
porque las luchas entre peces las ganan normalmente los con- 
trincantes mas grandes. 

Sin embargo cuando el macho que domina el territorio mue- 
re, ocurre algo inesperado. La hembra mas grande del grupo 
cambia de sexo. Sus organos reproductores cambian de la pro- 
duccion de huevos a la produccion de esperma, y sus colores 
cambian (Figura 51.6). Se convierte asf en el macho dominante 
y comienza a fertilizar todos los huevos puestos en el territorio. 

<:Por que hace esto? Una idea conocida como la hipotesis 
de ventaja por tamano, afirma que si un grupo de peces esta 
viviendo en un territorio dominado por un solo macho, y este 
muere, las hembras deben cambiar de sexo si el tamano de su 



cuerpo es muy grande. La hipotesis se basa en la observacion 
de que los peces tienen un crecimiento indeterminado, es de- 
cir, continuan creciendo a lo largo de toda su vida. 

Para comprender la logica de la hipotesis de ventaja por ta- 
mano, supon que un pez hembra pequeno pone 10 huevos al 
ano pero que una hembra grande de la misma especie pone 
20 huevos. Si dos hembras pequenas y dos hembras grandes 
viven en un haren, el macho que posee el territorio fertiliza 
100 huevos al ano. Si el macho muere, la hembra mas grande 
puede incrementar el numero de descendientes que produce 
cada ano de 20 a 80 cambiando de sexo y adoptando el papel 
de macho dominante. El cambio es complejo en terminos de 
tiempo y energfa, pero supone grandes beneficios. Por tanto 
este cambio de sexo no supone una ventaja de eficacia para las 
hembras mas pequenas, ya que serfan derrotadas en las luchas 
y tendrfan cero descendientes en lugar de 10. 

Al igual que la busqueda de alimento de los abejarucos de 
frente blanca, el cambio de sexo de Thalassoma bifasciatum 
es flexible y depende de las condiciones. Si las condiciones no 
cambian, las hembras siguen siendo hembras. Si las condicio- 
nes cambian, los individuos que son pequenos se quedan 
igual pero se convierten en machos si son grandes. En mu- 
chos casos los animales tienen alelos que permiten un amplio 
abanico de posibilidades de comportamiento, lo que un indi- 
viduo realmente hace se basa en las decisiones que cambian 
dependiendo de las condiciones. 

<:Que otro tipo de factores desencadenan un comporta- 
miento flexible? En muchas especies el aprendizaje es crucial. 
El Capftulo 45 mostro que, a un nivel mecanico, el aprendi- 
zaje tiene lugar porque las neuronas de un individuo y las co- 
nexiones nerviosas se modifican en respuesta a la experiencia. 
Por ejemplo, recordemos que en la babosa de mar Aplysia, la 
produccion de la serotonina neurotransmisora cambia como 
respuesta a la experiencia. Los cambios en la liberation de se- 
rotonina conllevan cambios en el comportamiento de las ba- 
bosas de mar como respuesta a los ataques de los predadores. 

Comprueba si lo has entendido 



Macho que antes era una hembra 




Hembra 



FIGURA 51 .6 Muchas especies de peces de arrecife pueden 
cambiar de sexo dependiendo de las condiciones. Thalassoma 
bifasciatum: un grupo de hembras rodeando a un macho. 
Thalassoma bifasciatum comienzan su vida como hembras pero 
pueden cambiar de sexo y convertirse en machos. 



Si entiendesque... O 

• Entre especies, los rasgos del comportamiento pueden 
variar desde muy estereotipados a muy flexibles, y de 
innatos a aprendidos. 

• Los patrones de comportamiento fijo (FAP) son muy 
estereotipados, respuestas innatas liberadas porestimulos 
simples. 

• La busqueda de comida, la eleccion de pareja y el cambio 
de sexo son ejemplos de toma de decisiones flexibles. Los 
animales suelen tomar decisiones que maximizan su 
capacidad segun las condiciones actuales del entorno. 

Deben'as ser capaz de... O 

1 ) Pensar en un ejemplo de FAP y de comportamiento 
condicionado en especies con las que estes familiarizado. 

2) Proponer una hipotesis para explicar por que cada tipo de 
comportamiento de los que has enumerado es adaptativo. 
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El aprendizaje se basa normalmente en los cambios en las 
neuronas y es un fenomeno esencial en el comportamiento 
animal. Vamos a aproximarnos un poco mas al aprendizaje 
desde las perspectivas mecanica y evolutiva. <;C6mo y por que 
tiene lugar el proceso? 

51.2 El aprendizaje 

El aprendizaje tiene lugar cuando el comportamiento cambia 
como respuesta a experiencias vitales espetificas. Es especial- 
mente importante en especies que tienen cerebros grandes y 
un estilo de vida dominado por interacciones sociales comple- 
jas, incluidos seres humanos, delfines, chimpances y cuervos. 
En especies como estas los FAP y otros tipos de comporta- 
mientos estereotipados e inflexibles son relativamente raros. 
En su lugar, cada individuo puede ejecutar una amplia varie- 
dad de comportamientos. Lo que un individuo hace depende 
de las condiciones o de lo que haya aprendido. 

Se han llevado a cabo una gran cantidad de investigacio- 
nes sobre el aprendizaje. Esta section abarca solo algunos 
ejemplos para facilitar lo que se conoce e ilustrar como abor- 
dan los biologos su estudio. 

Tipos simples de aprendizaje: 
condicionamiento clasico e impronta 

Aprender puede ser simple. Por ejemplo, los perros salivan 
cuando ven o huelen la comida. Ivan Lavlov descubrio que si 
hatia sonar una campana cada vez que se le presentaba comi- 
da a un perro, este aprendfa a asociar el sonido de la campa- 
na con la comida. Cuando se estimulaba con una campana en 
ausencia de comida, el perro que Lavlov estaba entrenando 
empezaba a salivar. Este tipo de aprendizaje se llama condi- 
cionamiento clasico. En el condicionamiento clasico, los in- 
dividuos se entrenan a base de experiencia para dar la misma 
respuesta ante mas de un estfmulo, e incluso un estimulo que 
no tiene nada que ver con la respuesta normal. 

Otro tipo de aprendizaje simple tiene lugar en los patos, 
gansos y determinadas especies de aves recien nacidas. Des- 
pues de la eclosion de los huevos, los patos y gansos asocian 
como madre la primera cosa que ven moverse. Este tipo de 
aprendizaje se llama impronta. En la naturaleza, «quienes» 
crean las impresiones son las madres de los patos o gansos. 
Pero Konrad Lorenz descubrio que si el incubaba los huevos 
de forma artificial hasta que eclosionaran, el podria ser la pri- 
mera persona a quien viese la prole. En respuesta, las crias de 
ganso de ansar comun asociarian en su mente las botas que 
llevase en ese momento (Figura 51.7). Por el contrario, el 
anade real solo asociaria su imagen si avanzase lentamente 
hacia los cuatro y graznase constantemente. 

<;Por que tiene lugar la impronta? A nivel evolutivo, la prin- 
cipal hipotesis es que la prole debe aprender rapidamente a re- 
conocer y responder a su madre para poder sobrevivir. Esta ex- 
plication es mas relevante en especies que anidan en el suelo, 
como los patos y gansos. Las crias de patos y gansos son presa 
facil de zorros, mapaches y otros predadores, asf que las ma- 
dres alejan a sus crias del nido hasta las cercamas de las aguas 




FIGURA 51 .7 La impronta tiene lugar en algunas especies de 
aves y dura de por vida. Los gansos identifican como su madre al 
primer objeto en movimiento que ven, en este caso las botas del 
investigador Konrad Lorenz. 



mas seguras de forma inmediata. En estas especies de aves la 
habilidad de reconocer un objeto que se mueve y seguirlo in- 
mediatamente deberia incrementar la eficacia de la prole. 

Lorenz tambien pudo establecer que la impronta tiene lu- 
gar solo en la vida temprana del animal, durante un intervalo 
corto llamado periodo cn'tico o sensible. Ademas, su investi- 
gation mostro que la impronta dura de por vida y puede esta- 
blecer no solo la identidad de la madre, sino tambien la iden- 
tidad de su especie. 

Las caractensticas clave de la impronta (que es rapida e 
irreversible y tiene lugar durante el periodo sensible) no son 
comunes a la mayoria de los tipos de aprendizaje. Investiga- 
ciones recientes han mostrado que la impronta y la adquisi- 
cion del lenguaje humano tienen algunas caractensticas en 
comun. Probablemente tengas alguna experiencia personal de 
lo rapido que aprenden los ninos una lengua extranjera en 
comparacion con los adultos. Esta observation sugiere que 
debe haber algo parecido al periodo critico para el aprendiza- 
je de la lengua. La observation de que los bebes aprenden la 
lengua de sus padres tambien es importante. Se piensa que los 
balbuceos que emiten los bebes son imitaciones de palabras y 
sonidos que sus padres pronuncian. Los ninos que nacen sor- 
dos no pueden ofr estos sonidos. Aprender a hablar una len- 
gua oral puede ser casi imposible para estas personas, incluso 
con un entrenamiento intensivo posterior en la vida. Por el 
contrario, la gente que se vuelve sorda de adulta experimenta 
ligeros cambios relativos en su habla. Estos datos sugieren 
que la retroalimentacion auditiva es importante durante el 
proceso de aprendizaje y que la adquisicion de la lengua de- 
bena representarse, en cambio, hacia la izquierda de la grafi- 
ca de la Figura 51.2. Exploremos el tema del aprendizaje del 
lenguaje mas detenidamente considerando las investigaciones 
de como aprenden los pajaros a cantar. 

Tipos de aprendizaje mas complejos: 
el canto de los pajaros 

Las aves cantan para atraer al sexo opuesto y marcar los te- 
rritories en los que buscan comida y crian a su prole. En la 
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mayorfa de los casos, el canto de un pajaro es exclusivo de su 
especie. <; Aprenden los polluelos su canto o cantos especfficos 
de sus padres, o es algo innato? Para responder esta pregunta, 
los biologos realizan experimentos para controlar los estfmulos 
de sonidos que los pajaros escuchan en el transcurso de su 
vida. Los protocolos de los experimentos implican tomar 
huevos de los nidos, incubarlos y criar a los individuos en el 
laboratorio, donde se controla el entorno sonoro. 

El resultado de estos experimentos muestra que depen- 
diendo de las especies el comportamiento de aprendizaje del 
canto disminuye en varios momentos en la continuidad 
del aprendizaje de la Figura 51.2. Por ejemplo, si las crfas de 
polio o papamoscas — pajaros que tienen una vocalizacion 
simple — se crfan aislados de otros miembros de su especie y 
no escuchan nunca el canto especffico de su especie, siguen 
produciendo el mismo sonido de adultos. El comportamiento 
de aprendizaje del canto es innato en estas especies y puede 
que este muy estereotipado. 

Al contrario, los gorriones de corona blanca que se crfan 
aislados no tienen un canto normal a no ser que escuchen una 
grabacion del canto especffico de su especie durante los prime- 
ros meses de vida. En estas especies que poseen un canto com- 
plejo, el canto se aprende durante un periodo crftico. Incluso si 
los investigadores reproducen el canto de un gorrion u otro pa- 
riente de alguna especie cercana durante el periodo crftico de 
adquisicion del lenguaje, los polluelos de gorrion de corona 
blanca no lo aprenden, en su lugar aprenden un canto anormal 
diferente del de su propia especie y del de la especie ajena in- 
troducida. En estas especies, la habilidad para aprender a can- 
tar esta restringida al canto de su propia especie (Figura 51.8). 

Ademas el periodo crftico del aprendizaje del canto de los 
gorriones de corona blanca aumenta con la practica que tie- 
ne lugar cuando el individuo es mayor. Los gorriones de co- 
rona blanca no empiezan a cantar hasta que tienen al menos 
un ano de edad, en la primavera. Los individuos que empie- 
zan a cantar producen un gorjeo llamado subcanto. Con la 
practica, este subcanto se vuelve cada vez mas organizado y 
progresivamente cercano al canto de un adulto. Finalmente 
desarrolla el canto de un adulto «cristalizado», es decir, que 



permanece invariable para el resto de la vida del individuo. 
Sin embargo, para que se de esta mejora, el individuo tiene 
que escuchar su propio canto. Los individuos a los que se 
priva de hacerlo nunca llegan a cantar correctamente, aun si 
el mismo individuo se queda sordo despues de haber desa- 
rrollado su canto adulto continua haciendolo perfectamente. 
Estos datos sugieren que los individuos tienen dos periodos 
crfticos para el aprendizaje del canto durante su vida: uno en 
el nido, cuando tienen que escuchar el canto de su propia es- 
pecie; y otro a la edad de un ano cuando tienen que escu- 
charse a si mismos practicando. 

Resumiendo, el canto de los gorriones de corona blanca 
esta muy influenciado por el aprendizaje. Pero en estas espe- 
cies, el aprendizaje esta restringido a ciertos periodos de la 
vida y solo ocurre como respuesta a cierto tipo de estfmulos. 

Si los polios estan al final de la etapa de aprendizaje y los 
gorriones de corona blanca estan en el medio, entonces las es- 
pecies como las mainas, los sinsontes, las aves lira y otro tipo 
de loros ocupan el otro extreme Los individuos de estas es- 
pecies continuan aprendiendo nuevos cantos a lo largo de su 
vida imitando los sonidos de su entorno. Poseen pocas limita- 
ciones relativas a la edad o espeefficas de la especie a la hora 
de aprender a cantar. Los sonidos que aprenden no son 11a- 
madas espeefficas de la especie de los loros, y la habilidad de 
usarlos no depende de escucharlos durante un periodo especf- 
fico de su vida. 

Uno de los grandes desaffos que queda para los investiga- 
dores sobre el aprendizaje del canto es explicar por que hay 
tantas variaciones en la habilidad de este aprendizaje y el vo- 
lumen de los repertorios. <;Por que es adaptativo para los po- 
lios hacer unas cuantas llamadas innatas mientras las mainas 
conocen docenas de canciones que han aprendido? La investi- 
gation continua. 

^Pueden pensar los animales? 

Las investigaciones sobre el condicionamiento clasico, la im- 
pronta (asociacion), y el aprendizaje del canto conllevan algu- 
nas reflexiones importantes: existen varios tipos de aprendi- 



(a) Polluelo criado en silencio. 



(b) Polluelo criado con el canto de un 
gorrion de corona blanca. 



(c) Polluelo criado con el canto de un 
gorrion comun. 




Sin canto 




Canto normal 




FIGURA 51 .8 Los gorriones tienen un periodo critico temprano para aprender a cantar. Para cantar de forma normal, los gorriones de 
corona blanca tienen que escuchar el canto de su propia especie mientras que son polluelos.Tambien tienen que escucharse a si mismos 
practicando su propio canto cuando empiezan a cantar a la edad de un ano. 
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zaje, y la capacidad para aprender varia bastante entre espe- 
cies. Esta claro que los tipos de aprendizaje sencillos estan 
bien extendidos entre los animales y que al menos algunas es- 
pecies pueden aprender bastante por medio de la imitacion y 
la practica. <;Pero pueden pensar los organismos que no sean 
humanos? 

La cognicion se define como la apreciacion y manipula- 
tion de los hechos sobre el mundo, en combination con la ca- 
pacidad de formar conceptos y llegar a comprender. A dife- 
rencia de los resultados del condicionamiento clasico, la 
impronta y el aprendizaje del canto, los resultados de la cog- 
nicion no pueden observarse directamente. En su lugar, para 
deducir si los animales estan pensando, los investigadores de- 
ben disenar situaciones experimentales que requieran que los 
animales manipulen hechos o information y que demuestren 
una capacidad para establecer compresiones o asociaciones 
nuevas. Como ejemplo del estudio sobre la cognicion animal, 
consideremos recientes experimentos sobre la herramienta 
que utilizan los cuervos de Nueva Caledonia. 



(a) Los palos rectos se usan para pescar o atisbar 
comida en las grietas. 




(b) Los garfios se hacen rompiendo hojas. 




Material 
de partida 



Roto hecho 
por el pajaro 



Herramienta final de garfio 

(c) Se utilizan varios cortes y rasgaduras para fabricar los anzuelos. 
Material de partida 

Cortes y 
rasgaduras 
hechas por 
^^el pajaro 



Anzuelo final 

FIGURA 51 .9 Los cuervos de Nueva Caledonia utilizan varios 
tipos de herramientas. 




Estos pajaros fabrican y utilizan herramientas para en- 
contrar comida en la naturaleza. Sostienen estas herramien- 
tas con el pico y las usan para extraer larvas de insectos y 
otros tipos de comida de los tallos de las plantas o grietas 
(Figura 51.9a). Los biologos han documentado que los cuer- 
vos manufacturan los siguientes tipos de herramientas: 

• Rompen y limpian palos rectos o curvos antes de usarlos. 
Se sabe que muchas otras especies — incluyendo uno de los 
pinzones de las Galapagos presentados en el Capitulo 
41 — , modifican palos o tallos de plantas para «pescar» 
insectos. Los chimpances tambien fabrican este tipo de he- 
rramientas. Experimentos recientes de laboratorio han de- 
mostrado que los cuervos de Nueva Caledonia a los que se 
les presenta una seleccion de palos rectos con una pieza de 
comida dentro de un tubo de plastico transparente, selec- 
cionan un palo cuyo ancho o largo sea apropiado para la 
anchura del tubo y la distancia de la comida desde el hor- 
de del tubo. Despues los cuervos introducen el palo en el 
tubo para pescar la comida. 

• Los garfios se hacen rompiendo hojas complejas en peda- 
zos (Figura 51.9b). 

• Los anzuelos se construyen por una serie de cortes y rasga- 
duras hechas con el pico en el borde de las hojas de panda- 
nus (Figura 51.9c). 

Estas observaciones apoyan la hipotesis de que los cuervos 
pueden pensar. Parece que los cuervos pueden entender reali- 
dades sobre el tamano y forma de materiales y la localization 
de la comida. Los cuervos reconocen que si eligen o manipu- 
lan materiales de una forma determinada, pueden utilizar la 
estructura resultante como herramienta para adquirir comi- 
da. La idea es que la seleccion natural ha favorecido la evolu- 
tion de la cognicion de las especies porque los cuervos con la 
habilidad de manufacturar y manipular herramientas tienen 
una mayor eficacia biologica que los cuervos que carecen de 
este don. 

Como muestra la Figura 51.10 la hipotesis de que los 
cuervos pudiesen pensar estaba apoyada por los recientes ex- 
perimentos con los cuervos de Nueva Caledonia en cautivi- 
dad. El diseno del experimento consistfa en un cubito que 
contema comida en el fondo de un tubo transparente que es- 
taba abierto por la parte superior, con el asa del cubo orienta- 
do hacia arriba. En un experimento inicial, se les dio a un 
cuervo macho y a otro hembra la posibilidad de elegir entre 
un alambre recto o doblado para retirar la comida del inte- 
rior del tubo. El objetivo del experimento era probar la hipo- 
tesis de que los cuervos pueden distinguir las dos formas y 
asociar la forma curva con la habilidad de levantar el cubito 
y obtener la comida. Durante el quinto intento con el equipo 
y la election de los dos alambres, el macho consiguio retirar 
el cubito con el alambre en forma de gancho de la zona. Apa- 
rentemente como respuesta, la hembra cogio el alambre recto 
con el pico, lo doblo y consiguio utilizarlo con exito para le- 
vantar el cubito y obtener la comida. 

Para confirmar la validez de esta observation, los investi- 
gadores le dieron a la pareja un alambre recto y les dejaron 
usarlo hasta que ambos consiguieron retirar la comida o sol- 
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Experimento 



Pregunta: ^Pueden pensar los cuervos? 



Hipotesis: Los cuervos son capaces de usar herramientas para 
resolver problemas. 

Hipotesis nula: Los cuervos no son capaces de usar herramientas 
para resolver problemas. 



Diseho del experimento: 

Observar a una hembra 
y a un macho con el equipo 
del experimento 

Alambres 




Tubo de plexiglas 



Cubito que 
contiene comida 



NOTA: Anteriormente se habia dotado a estos individuos de la posibilidad de elegir 
entre un alambre recto o doblado como herramienta para retirar el cubito de comida. 



Prediccion: Los cuervos averiguaran la forma de usar el alambre 
como herramienta para retirar el cubito del tubo. 

Prediccion de la hipotesis nula: Los cuervos no averiguaran 
la forma de retirar el cubito del tubo. 



Resultados: 




En uno de los 1 7 intentos el 
macho uso un alambre recto 
para retirar el cubito 

En nueve de los 1 7 intentos la 
hembra doblo el alambre y 
retiro el cubito. En el intento 
numero ocho la hembra doblo 
el alambre pero se le cayo 
dentro del tubo 



Alambres doblados 
por la hembra 



Conclusion: Las hembras de cuervo son capaces de 
usar herramientas para resolver problemas. Tambien pueden 
fabricar herramientas a partir de materiales desconocidos. 



FIGURA 51.10 Prueba experimental de que los cuervos de 
nueva Caledonia comprenden como fabricar herramientas. 

Antes de estos experimentos, los cuervos involucrados nunca 
habi'an visto el equipo experimental o el tipo de alambres que se 
puso a su disposicion. El doblado de materiales para formar 
anzuelos no se observa en la naturaleza. 

tar el alambre en el tubo siendo incapaces de conseguir la co- 
mida. Durante 17 intentos, uno de los dos solto el alambre en 
el tubo 7 veces y fue incapaz de recuperarlo. El macho fue 
una vez capaz de levantar el cubito y obtener la comida usan- 
do solo el alambre recto y sin modificar. Pero fueron 9 las ve- 
ces en las que la hembra doblo el alambre y lo utilizo para 
obtener la comida con exito. 

Estas observaciones no son nada sorprendentes. Implican 
que la hembra fue capaz de asociar la forma del alambre con 
la habilidad de levantar el cubito con exito, y que tambien 



fue capaz de llegar a comprender que ejerciendo una fuerza 
sobre el alambre podia moldearlo con la forma necesaria. En 
terminos mas coloquiales, parecfa que entendiese el tipo de 
herramienta que necesitaba y como fabricarla. Sin embargo, 
no tenia ningun modelo para fijarse cuando hacia sus anzue- 
los y tampoco tenia experiencia anterior doblando alambres. 
En su lugar parecfa que estaba pensando. 

£Cual es la importancia adaptativa 
del aprendizaje? 

Los biologos ven el aprendizaje como una adaptacion que 
permite a los individuos cambiar su comportamiento como 
respuesta a un entorno impredecible y cambiante. Bajo esta 
hipotesis la habilidad de aprender varfa entre especies, ya que 
algunas viven en medios que son mucho mas impredecibles 
que otros. 

O Ademas el tipo de aprendizaje que tiene lugar en una es- 
pecie determinada esta relacionado con el tipo de medio impre- 
decible en el que se encuentra. Por ejemplo, la rata comun es 
extremadamente habil recorriendo laberintos (Figura 51.11). 
Este animal vive en alcantarillas, muros u otros enclaves donde 
la habilidad para aprender trayectos es esencial para la supervi- 
vencia. La rata comun tambien es especialmente buena apren- 
diendo a evitar comidas envenenadas. En la naturaleza se ali- 
mentan de una gran variedad de frutas, semillas e insectos. La 
disponibilidad de estos alimentos cambia con la estacion y algu- 
nos de ellos son potencialmente toxicos. De esta forma es logico 
observar que las ratas probaran solamente pequenas cantidades 
de alimentos nuevos y aprenden rapido cuales son daninos. 

Por el contrario la charra de pelo rayado no es especialmen- 
te habil recorriendo laberintos o aprendiendo a evitar alimen- 
tos, pero es excelente recordando donde han escondido (guar- 
dado) semillas. En estas especies, el aprendizaje espacial y una 




FIGURA 51 .1 1 Diferentes especies son habiles en diferentes 
tipos de aprendizaje. Muchas veces hay una fuerte relacion entre 
el tipo de aprendizaje que se da en una especie determinada y los 
problemas que las especies deben resolver para sobrevivir y 
reproducirse. 

O PREGUNTA Los perros domesticos han sido entrenados por los 
humanos durante cientos de ahos y desarrollan habilidades a traves 
del condicionamiento clasico.^Cual es la relacion entre estas 
observaciones? 
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buena memoria son fundamentales para la supervivencia. Ade- 
mas, las charras de pelo rayado aprenden como prevenir los 
robos. Esta especie vive en grupos sociales y no es de extranar 
que algunos miembros del grupo roben comida que han escon- 
dido otros individuos. Los experimentos han demostrado que 
si un individuo que ha almacenado comida en el pasado, es- 
conde la comida mientras es observado por otros congeneres, 
volvera solo mas tarde para cambiar de lugar la comida. 

Resumiendo, la habilidad para aprender y el tipo de 
aprendizaje que tiene lugar varia dentro y entre las especies. 
El aprendizaje es una adaptacion que ayuda a los organismos 
a afrontar desaffos procedentes de su entorno. 



de muy estereotipadas a muy flexibles. En muchos casos se ha 
documentado el valor adaptativo del aprendizaje de varios ti- 
pos de comportamiento. Pero todavfa hay que explorar una 
cuestion sobre las causas mecanicas en detalle. Para compren- 
der como abordan los biologos las cuestiones relativas al ni- 
vel mecanico, consideremos lo siguiente: cuando el comporta- 
miento es flexible y dependiente de las condiciones, significa 
que un individuo tiene el potencial de comportarse de una va- 
riedad de formas. <;C6mo ponen en practica y controlan los 
cambios del comportamiento? Para responder, exploremos 
como se reproducen las lagartijas y como escapan las polillas 
de los murcielagos. 



Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... O 

• Las mismas especies de un animal pueden aprender de 
distintas formas, desde las mas simples, como la impronta o 
el condicionamiento clasico, hasta la cognicion. 

• Es normal observar que un individuo es capaz de aprender 
solamente cierto tipo de cosas, como el canto especifico de 
su especie, y a una edad determinada. 

Deberias ser capaz de... O 

1 ) Definir el aprendizaje y dar ejemplos de al menos dos tipos 
distintos. 

2) Analizar el valor adaptativo de la cognicion. 

3) Ofrecer una hipotesis para explicar por que parece que la 
cognicion es rara entre los animales. 



51.3 Como actuan los animales: 
control hormonal y neuronal 

La mayoria de los comportamientos se modifican, al menos 
de forma sutil, por algun tipo de aprendizaje, y la mayona de 
los animales tienen respuestas de comportamiento que varian 



La actividad sexual de los anolis verdes 

Anolis carolinensis viven en los bosques del sureste de EE.UU. 
Despues de pasar el invierno bajo un leno o una roca, los 
machos salen en enero y establecen los territorios de cria (Fi- 
gura 51.12a). Las hembras se ponen en activo un mes mas 
tarde, y la estacion de cna comienza en abril. Para mayo, las 
hembras estan poniendo un huevo cada 10-14 dias. Cuando 
ha terminado la estacion de cna, tres meses despues, los hue- 
vos producidos por una hembra habran doblado su masa cor- 
poral. La Figura 51.12b representa esta serie de eventos junto 
a los correspondientes cambios observados en los sistemas re- 
productores de machos y hembras. 

<iQue provoca estos cambios drasticos por estacion en el 
comportamiento? La respuesta esta en las hormonas sexuales, 
la testosterona en los machos y el estradiol en las hembras. 
La testosterona se produce en los testiculos de los machos, y 
el estradiol en los ovarios de las hembras. Las manifestacio- 
nes de los efectos de estas hormonas son directas. Las inyec- 
ciones de testosterona inducen un comportamiento sexual en 
machos castrados, mientras que las inyecciones de estradiol 
inducen actividad sexual en hembras cuyos ovarios han sido 
extirpados. 

Sin embargo, este resultado deja algunas cuestiones clave 
sin resolver. Los anolis verdes tienen mas exito si se reprodu- 
cen a principios de primavera. Durante la estacion de la pri- 
mavera sus reservas de comida aumentan y las serpientes y 



(a) Demostracion de cortejo de un macho de anolis verde. (b) Cambios en los organos sexuales a lo largo del ano. 




FIGURA 51 .1 2 Comportamiento sexual de anolis verde. 
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otros predadores todavfa no estan cazando para alimentar a 
sus propias crias. Si los niveles de testosterona y estradiol in- 
ducen actividad sexual en los anolis verdes en el momento 
erroneo del ano, seria un desastre para los individuos involu- 
crados. Ademas, es cntico para todos los individuos de la po- 
blacion empezar su actividad sexual al mismo tiempo para 
que las hembras puedan encontrar machos que esten listos 
para reproducirse y viceversa. <iQue elementos del medio pro- 
vocan la produccion de hormonas sexuales a principios de 
primavera? <:C6mo sincronizan los machos y las hembras de 
anolis verde su comportamiento sexual para que esten listos 
para producir gametos al mismo tiempo? 

Para responder a estas preguntas un biologo crio un gran 
grupo de lagartijas adultas sexualmente inactivas en el labo- 
ratorio durante el invierno y las dividio en cinco grupos de 
tratamiento. El entorno ffsico era exactamente el mismo en 
todos los tratamientos. Cada individuo ingirio la misma co- 
mida, y en todos los tratamientos las temperaturas maximas 
del dfa estaban seguidas de entornos nocturnos algo mas ba- 
jos. El biologo tambien continuo controlando las condiciones 
de las lagartijas que permanecian en los habitats naturales de 
las cercanias. 

Para probar la hipotesis de que los cambios en la duration 
de los dfas senalan la llegada de la primavera y provocan 
cambios iniciales en las hormonas sexuales, el biologo expuso 
los cinco grupos de tratamiento del laboratorio a luz artificial 
que simulaba los dfas largos y noches cortas de la primavera. 
Para probar la hipotesis de que las interacciones sociales en- 
tre los individuos son las responsables del comportamiento de 
la sincronizacion sexual, el establecimiento social vario entre 
los grupos de tratamiento: (1) hembras solteras aisladas, (2) 
grupos de hembras, (3) pares de lagartijas (una hembra por 
cada macho), (4) hembras solteras, cada una con un grupo de 
machos castrados (no reproductivos), (5) hembras solteras, 



cada una con un grupo de machos no castrados (reproducti- 
vos). 

Cada semana el investigador examinaba los ovarios de las 
hembras de cada grupo. Tambien controlaba los ovarios de 
las hembras de los habitats naturales cercanos, ya que aque- 
llas hembras no estaban expuestas a las condiciones primave- 
rales. Como muestra la Figura 51.13, las diferencias entre los 
sistemas reproductores eran pronunciadas. Las hembras que 
estaban expuestas a las condiciones primaverales comenzaron 
a producir huevos, las hembras del territorio que no estaban 
expuestas a tales condiciones no lo hicieron. Pero ademas, las 
hembras que estaban expuestas a machos activos comenzaron 
a producir huevos mucho antes que las que estaban en otros 
grupos de tratamiento. Estos resultados refuerzan la hipotesis 
de que son necesarios dos tipos de estimulos para provocar 
los cambios hormonales que desencadenan el comportamien- 
to sexual. Las hembras necesitan experimentar la luz y tem- 
peratura primaveral y la exposicion a machos activos. 

<:Que aspectos del comportamiento varonil provocan la di- 
ferencia en la produccion femenina de huevos? Cuando los 
machos cortejan a las hembras, se inclinan arriba y abajo y 
extienden el parche de piel de color chillon llamado papada. 
Para probar que la estimulacion visual desencadena los cam- 
bios en la produccion de estradiol, el investigador repitio el 
experimento anterior pero anadio un factor nuevo: coloco al- 
gunas hembras con machos cuya papada estaba intacta, y 
otras hembras con machos cuya papada habfa sido extirpada 
quirurgicamente. <;El resultado? Las hembras agrupadas con 
machos sin papada mostraron una produccion lenta de hue- 
vos, en realidad tan lenta como la de las hembras agrupadas 
en el primer experimento con machos castrados. Estas segun- 
das hembras no fueron cortejadas en absoluto. El resultado 
sugiere que la papada es una senal visual clave. El experimen- 
to consiguio identificar con exito los elementos del medio que 




Las hembras producen 
huevos mas rapido cuando 
estan expuestas a machos 
activos 



Las hembras necesitan estar 
expuestas a la luz primaveral 
para producir huevos 



Semanas 

FIGURA 51 .1 3 La exposicion a condiciones primaverales y machos activos estimula a las hembras de lagartija a 
producir huevos. Porcentaje de hembras de lagartija con foh'culos maduros representado a lo largo del tiempo. Se expusieron 
cinco grupos de tratamiento a luz y temperatura primaveral; los datos de las hembras en su habitat natural (invierno) tambien 
se recogieron. Cada punto de los datos representa el valor medio de un grupo de entre seis y diez hembras. 

O PREGUNTA Algunos cn'ticos sostuvieron que las hembras que permanecieron en el exterior no representaban un control 
legitimo del experimento. iQue condiciones supondn'an un mejor control? 
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Busqueda 



Cuando el murcielago 
esta aquf (posicion 1)... 



Acercamiento 



... el insecto esta 
aqui (posicion 1) 



Caida en 
picado 



Termino 
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Ondas acusticas agudas 

FIGURA 51 .1 4 Los murcielagos cazan por medio de la ecolocacion. Este dibujo muestra como las ondas 
acusticas cambian segun la ubicacion del murcielago mas o menos proxima a la del insecto. Para leer este diagrama, 
pon un dedo en el murcielago en su posicion 1 y otro en la posicion 1 del insecto. Luego cambia tus dedos a las 
posiciones 2, posiciones 3,y observa como cambia la llamada del murcielago segun el cambio de posicion. 

O PREGUNTA ^Cazo el murcielago al insecto? 



provocaban la produccion de hormonas y la aparicion del 
comportamiento sexual. 

Comportamiento de huida de las polillas 
nocturnas 

Muchos murcielagos cazan insectos voladores nocturnos y 
para encontrarlos en la oscuridad, emiten una onda acustica 
aguda y escuchan el eco. Este proceso, llamado ecolocacion, 
es bastante ingenioso. Si lanzas una piedrecita al aire, un 
murcielago que este buscando comida la perseguira, pero lue- 
go retrocedera en el ultimo momento. Los murcielagos son 
capaces de apreciar la diferencia entre el eco de una piedra y 
el de un insecto. 

Tal y como muestra la Figura 51.14, los murcielagos emi- 
ten una serie de ondas acusticas relativamente lentas cuando 
estan buscando presas, y cuando se acercan a un insecto esta 
secuencia se vuelve mas rapida a medida que se acerca. De 
esta forma consiguen progresivamente informacion detallada 
sobre la ubicacion de la presa. Los sonidos que implica la 
ecolocacion son caros en terminos de energfa, asf que es razo- 
nable el cambio a una produccion de sonidos rapida y de alto 
coste solo cuando sea posible obtener una recompensa. 

Los seres humanos no pueden escuchar los sonidos que 
emiten los murcielagos, pero las polillas y otros insectos presa 
de los murcielagos si. Cuando una polilla nocturna escucha a 
un murcielago en la distancia, se gira y echa a volar. Pero si 
este esta muy cerca, la polilla se deja caer en picado como 
una piedra. La importancia adaptativa del comportamiento 
de caida es obvia. Pero a un nivel mecanico, <;c6mo detectan 
y evitan las polillas a los murcielagos? 

Kenneth Roeder realizo estudios pioneros en este campo. 
Demostro que en cualquier parte de su cuerpo, las polillas tie- 



nen orejas constituidas por una membrana tfmpatica adjunta 
a dos neuronas sensoriales. Cuando la membrana vibra en 
respuesta al sonido de un murcielago, las neuronas sensoria- 
les generan acciones en potencia (vease Capitulo 46). Una de 
las neuronas es sensible a las ondas agudas de intensidad baja 
o moderada, mientras que la otra manda acciones potenciales 
solo en respuesta a ondas agudas de intensidad alta. Roeder 
sostuvo la hipotesis de que cuando las neuronas sensoriales 
mandan una secuencia muy rapida de acciones potenciales al 
cerebro de la polilla en respuesta a unos sonidos en aumento 
de intensidad de un murcielago acercandose, el cerebro de la 
polilla responde cerrando las neuronas que controlan los 
musculos de vuelo. El resultado es un vuelo caotico o una cai- 
da en picado, un comportamiento desesperado que puede sal- 
var la vida de la polilla. En este caso, los investigadores han 
identificado y caracterizado las neuronas responsables de un 
ejemplo de comportamiento particular mente dramatico. Aun- 
que queda un gran numero de animales sobre los que conocer 
sus bases hormonales y neuronales del comportamiento, los 
biologos estan haciendo buenos progresos. A medida que 
avanzan las tecnicas para medir las concentraciones hormo- 
nales asi como para encontrar y registrar acciones potenciales 
de las neuronas de los individuos, las bases mecanicas de los 
comportamientos complejos deberian llegar a comprenderse 
mejor paulatinamente. 

51.4 Comunicacion 

El canto de un pajaro, la papada del macho de Anolis caroli- 
nensis y las frases de un texto tienen el mismo objetivo: co- 
municar. En Biologfa, la comunicacion se define como cual- 
quier proceso en el que una senal procedente de un individuo 
modifica el comportamiento de otro individuo receptor. Una 
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senal es cualquier comportamiento que contenga informa- 
tion. La comunicacion es un elemento crucial del comporta- 
miento animal, ya que crea un estimulo que solicita una res- 
puesta. 

Por definition, la comunicacion es un proceso social. Para 
que tenga lugar, no es suficiente con que se mande una senal, 
sino que esta tiene que ser recibida y considerada. El zaran- 
deo de la papada del anolis no se considera comunicacion a 
no ser que otro individuo la vea y responda al mensaje. Ade- 
mas, algunos biologos mantienen que para que un evento 
compute como comunicacion la senal enviada debe estar des- 
tinada a serlo. De acuerdo a estos investigadores, predecir el 
comportamiento de una persona observando su lenguaje cor- 
poral no se considera comunicacion. De forma similar, si los 
estudiantes se quedan dormidos sin querer en clase y el profe- 
sor cambia su comportamiento para despertarlos, el inter- 
cambio no se considera comunicacion. 

Formas de comunicacion 

La informacion que los organismos comunican puede estar 
codificada y comunicada de muchas formas. La comunica- 
cion puede ser acustica, como el cantar de grillos y pajaros; 
visual, como los colores de pajaros y peces; olfativa, como la 
marca territorial de perros y lobos; o tactil, como la comuni- 
cacion de algunas aranas. 

O Una de las observaciones mas generates sobre la comu- 
nicacion es que el tipo de senal usada por un organismo co- 
rresponde con su habitat. Por ejemplo, la luz se disipa muy 
rapido en los habitats acuaticos, pero no asi el sonido. Basan- 
dose en esta observation, es logico que las ballenas jorobadas 
dependan de cantos para comunicarse a larga distancia. En 
algunos casos, sus cantos pueden viajar cientos de kilometros. 



Los grupos de ballenas usan la comunicacion acustica para 
permanecer juntos a medida que migran de las zonas donde 
se alimentan en verano, a las zonas de cria de invierno; y los 
machos cantan para atraer companeras y advertir a los riva- 
les. Las correlaciones entre el habitat y la forma de comunica- 
cion tambien se observan en la comunicacion visual, olfativa 
y tactil. Los animales que estan activos durante el dia y que 
viven en un habitat abierto, o sin arboles, tienden a recurrir a 
la comunicacion visual durante el cortejo y las defensas de te- 
rritorio. Los murcielagos, lobos y otros animales nocturnos se 
comunican por sonidos o rastros; las hormigas y termitas que 
viven bajo el suelo usan la comunicacion olfativa y tactil. 

Tambien es comun observar varias formas de comunica- 
cion a la vez. Por ejemplo, el mirlo de alas rojas establece un 
territorio de cna en primavera, combinando una muestra de 
senales visuales y auditivas. La manifestation de los pajaros se 
basa en mostrar las plumas rojas cercanas a sus hombros y 
emitir una llamada intensa. Para probar la hipotesis de que 
ambos elementos son importantes, los investigadores han ma- 
nipulado los dos. En un experimento, los biologos usaron un 
altavoz para poner grabaciones del canto de uno de estos mir- 
los en territorios ya existentes (Figura 51.15a). Como respues- 
ta, el macho propietario del territorio volo cerca del altavoz y 
paretia querer cazarlo. En un segundo experimento, los inves- 
tigadores crearon un modelo rudimentario de macho de mirlo 
cosiendo parches rojos a un calcetin negro relleno de trapos. 
Cuando se coloco el modelo en el territorio establecido, el pro- 
pietario se acerco y lo inspecciono (Figura 51.15b). Pero si el 
modelo se presentaba con la grabacion del canto de un mirlo, 
los machos autoctonos se dirigfan a atacarlo (Figura 51.15c). 
Estos experimentos apoyan la hipotesis de que tanto la senal 
auditiva como la informacion visual son importantes para la 
delimitation de territorio de estos mirlos. Los datos indican 



(a) Solo llamada de mirlo de ala roja. (b) Solo modelo de macho. (c) Llamada y modelo juntos. 




FIGURA 51 .1 5 El experimento prueba que los estimulos visuales y auditivos son importantes en el 
comportamiento territorial. Los mirlos de ala roja propietarios de un territorio reaccionan de forma diferente a 
(a) un estimulo auditivo, (b) un estimulo visual, y (c) los dos al mismo tiempo. Los propietarios del territorio 
inspeccionan cada estimulo presentado en (a) y (b) pero atacan en la combinacion de ambos (c). 

O EJERCICIO Los investigadores han recortado las plumas rojas a machos de mirlos de ala roja, y los han 
liberado en territorios. Predice la respuesta de los propietarios de los territorios ante estos individuos. 
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que mientras que cada tipo de estfmulo por si solo induce una 
respuesta, la combinacion de los dos estfmulos provoca un 
cambio de comportamiento mucho mas potente. 

Cada forma de comunicacion tiene ventajas y desventajas. 
Aunque la comunicacion acustica puede ser extremadamente 
efectiva en algunos habitats, los cantos y llamadas tienen una 
vida corta. Las plumas del mirlo de alas rojas permanecen en 
su sitio durante al menos seis meses, pero cada llamada dura 
menos de tres segundos. Asf, las llamadas y canciones tienen 
que repetirse para ser efectivas. La repeticion frecuente de las 
mismas requiere una gran inversion en tiempo y energfa. Ade- 
mas, se ha demostrado que la comunicacion acustica atrae 
predadores. No es de sorprender que cuando un aguila o hal- 
con se acerque a una marisma habitada por mirlos de ala 
roja, todo se quede en calma. Los sistemas de comunicacion 
se han ido perfeccionando por la seleccion natural para maxi- 
mizar sus beneficios y minimizar los costes. 

Sin embargo, las investigaciones sobre la comunicacion 
animal han ido mas lejos en la descripcion de los tipos de co- 
municacion y la documentacion de las correlaciones entre las 
formas de comunicacion y las caracterfsticas del habitat. Para 
apreciar la variedad de cuestiones que se plantean los biolo- 
gos sobre la comunicacion y como abordan su resolucion, 
consideremos dos programas de investigacion sobre las sena- 
les animales, una clasica y otra mas reciente. El estudio clasi- 
co revelo un modo de comunicacion destacable de la abeja, y 
el trabajo mas reciente se centro en como y por que mienten 
los individuos. 

Caso historico: la danza de la abeja 

Las abejas son animales muy sociales que viven en colmenas. 
Dentro de la colmena el grupo de las trabajadoras cuidan los 
huevos que pone la reina, construyen y mantienen la colme- 
na, y consiguen comida para ellas mismas y otros miembros 
de la colonia, compartiendo asf nectar y polen de las flores. 



Los biologos se dieron cuenta de que parecfa que las abe- 
jas reclutaban fuentes de comida, es decir, que si una abeja 
descubrfa una nueva fuente, otros individuos empezaban a ir 
a lo largo del tiempo. Esta observacion inspiro la hipotesis de 
que las abejas que tenfan exito descubriendo nuevas fuentes, 
comunicaban la informacion cuando interaccionaban con 
otras abejas dentro de la colmena. Ya que las colmenas estan 
completamente oscuras, Von Frisch intuyo que la comunica- 
cion era tactil. 

En la decada de 1930 Von Frisch comenzo a estudiar la co- 
municacion de estos animales observando abejas que construf- 
an colmenas dentro de camaras de cristal que el mismo habfa 
construido. Descubrio que si colocaba un contenedor con 
agua y azucar cerca de una de esas colmenas de observacion, 
algunas trabajadoras comenzaban a moverse segun un patron 
circular dentro de los muros de la colmena. Von Frisch nom- 
bro a este movimiento la «danza circular » (Figura 51.16a). 
Parecfa que otras abejas trabajadoras segufan el progreso de 
la danza tocando a los individuos que la realizaban, como 
respuesta volaban fuera de la colmena en busqueda de la 
fuente de alimento. 

Para investigar la funcion de estos movimientos con mas 
detalle, Von Frisch coloco varios contenedores a una distancia 
cada vez mayor. Usando esta tecnica fue capaz de conseguir 
que las abejas visitaran contendores a una distancia de varios 
kilometros. Capturando abejas en los contenedores y aplican- 
doles una pintura, pudo marcar con exito a las descubridoras 
de la comida. Las siguientes observaciones en la colmena con- 
firmaron que los individuos marcados bailaban cuando regre- 
saban a la colmena. La posterior observacion de estos indivi- 
duos confirmo que volvfan a los contenedores de comida con 
un numero cada vez mayor de companeros sin marcar. Para 
explicar estos datos, Von Frisch propuso que la danza circular 
contenfa informacion sobre la ubicacion de la comida y que 
las trabajadoras consegufan informacion del baile tocando a 
los bailarines y siguiendo los movimientos del baile. 




FIGURA 51 .1 6 Las abejas ejecutan dos tipos de danzas. (a) Durante la danza circular, las abejas que han encontrado comida 
se mueven en circulo. (b) Durante la danza del meneo, los individuos que han encontrado comida se mueven en circulo pero 
despues hacen recorridos rectos a traves del circulo. Durante estos recorridos rectos, los bailarines menean su abdomen. 
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Sin embargo, cuando Von Frisch coloco contenedores a 
mayores distancias descubrio que los individuos que habfan 
descubierto los contenedores no repetfan la danza circular. En 
su lugar, ejecutaban un nuevo tipo de movimiento. Llamo a 
estos movimientos «danza del meneo», ya que combinaba 
movimientos circulares con recorridos rectos (Figura 51.16b). 
Durante estos recorridos, la bailarina movfa vigorosamente 
su abdomen de lado a lado. 

Estas observaciones apoyaron la hipotesis de que tanto la 
danza circular como la danza del meneo comunicaban infor- 
mation sobre las fuentes de alimentos. Pero una observation 
clave permitio a Von Frisch llevar los resultados mas alia. 
Noto que la orientation de la parte de la danza del meneo va- 
riaba y que la variation se correspondia con la direction de la 
fuente de alimentos desde la colmena. Ademas observo que 
la longitud de los recorridos de meneo era proportional a la 
distancia que habfa que recorrer para llegar a la fuente de ali- 
mento. Variando la ubicacion de la fuente de comida y obser- 
vando la orientation de la danza del meneo que indicaban las 
abejas, Von Frisch pudo confirmar que las abejas que baila- 
ban estaban comunicando la ubicacion de la comida en rela- 
tion con la position inmediata del sol. Por ejemplo, si coloca- 
ba comida alineada directamente con la position del sol, las 
abejas marcadas hatian el meneo directamente hacia abajo 
(Figura 51.17a). Pero si la comida se encontraba en un angu- 
lo de 90° con el sol, las abejas hatian el meneo hacia esa di- 
rection (Figura 51.17b). 

Basandose en estos experimentos Von Frisch concluyo que 
la diferencia entre la danza circular y la danza del meneo era 
una cuestion de distancia. La danza circular se usa para indi- 



car la presencia de comida a 80-100 m a la redonda. La dan- 
za del meneo se usa para indicar la direction y distancia de la 
comida a mas de 100 m a la redonda. 

Estos resultados no son nada sorprendentes. Las abejas no 
tienen un gran cerebro, pero son capaces de utilizar un len- 
guaje simbolico. Lo que es mas, son capaces de interpretar el 
angulo de la danza del meneo llevada a cabo en una superfi- 
cie vertical y responder volando horizontalmente segun el an- 
gulo correspondiente. Estudios mas exhaustivos han confir- 
mado que el lenguaje de la danza de las abejas incluye varias 
formas de comunicacion. Ademas de la information tactil de 
los propios movimientos, las abejas emiten sonidos durante la 
danza, asf como olores que indican la naturaleza de la fuente 
de alimentos. 

^Cuando es falsa o cierta la comunicacion? 

Por lo que se sabe, las abejas son siempre sinceras. Dicho de 
otra forma, las danzas de las abejas siempre «dicen la ver- 
dad» sobre la ubicacion de las fuentes de alimento. Esta ob- 
servation es logica, ya que las abejas que ocupan una colme- 
na estan emparentadas estrechamente y cooperan de cerca 
para criar a la prole. El resultado es que para un individuo re- 
sulta provechoso dar information precisa. Si una abeja diera 
una information imprecisa o falsa a sus companeras, se cria- 
ria menos prole y de esa forma la eficacia de los buscadores 
de comida se reducirfa. 

Sin embargo, en muchos casos la selection natural ha fa- 
vorecido la evolution de la comunicacion falsa, o como se 
dice normalmente, las mentiras. Recientes investigaciones so- 



fa) Los recorridos rectos pared abajo de la colmena indican (b) Los recorridos rectos hacia la derecha indican que la 

que la comida esta en direction opuesta al sol. position de la comida forma un angulo de 90° con el sol. 




FIGURA 51 .1 7 La direction de la danza del meneo indica la localization relativa de la comida respecto al sol. La danza 
del meneo solo se ejecuta cuando la comida se encuentra como minimo a 100 m de la colmena. 

Q EJERCICIO La longitud del «paseillo» de la danza del meneo indica la distancia relativa de la comida. Dibuja una danza del 
meneo que indique que la comida se halla en la direccion del sol y dos veces mas lejana que las danzas representadas aqui. 
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(a) El rape usa un «cebo» para atraer a sus presas. 




(b) Las hembras de la luciernaga Photirus emiten la senal de 
cortejo de otras especies y despues se comen a los machos que 
responden. 




(c) Esta mariposa se asemeja a especies de mal sabor pero 
realmente saben bien. 




FIGURA 51 .1 8 La comunicacion enganosa es comun en la 
naturaleza. 



bre la comunicacion falsa han subrayado lo complejas que 
pueden ser las interacciones entre emisores y receptores. Unos 
cuantos ejemplos ayudaran a entender esto mejor. 

Individuos enganosos de otras especies La Figura 51.18 

ilustra algunos de los cientos de ejemplos de comunicacion 
falsa que se han registrado entre miembros de especies distin- 
tas. Muchos de los ejemplos mejor estudiados estan presentes 
en la depredacion: 

• El rape de la Figura 51.18a tiene un apendice que nace 
cerca de su boca y parece un pececillo. Si otro pez se acera 
a este «cebo» e intenta comerselo, el rape ataca. 



• Los machos y hembras de luciernagas emiten una senal es- 
pecffica de su sexo durante el cortejo. La luciernaga preda- 
dora Pboturis puede imitar el patron de la emision de las 
hembras de muchas otras especies. Una hembra de Pbotu- 
ris atrae machos de diferentes especies con la sucesion 
apropiada de emisiones para luego atacarlos y comerselos 
(Figura 51.18b). 

• La mariposa mostrada en la Figura 51.18c es muy sabrosa 
para los pajaros y otros predadores. Sin embargo, no suele 
sufrir ataques ya que se parece mucho a unas especies de 
mariposas que contienen toxinas y que son desagradables 
al gusto. Este fenomeno, conocido como mimetismo, se 
analiza con mas detalle en el Capitulo 53. 

En cada uno de estos ejemplos los individuos potencian su 
capacidad ofreciendo information imprecisa o enganosa a los 
miembros de especies ajenas. La comunicacion enganosa tam- 
bien se da en plantas que se reproducen por la polinizacion. 
Por ejemplo, varias especies de orquideas tienen flores que se 
asemejan y huelen como las hembras de avispas y que logran 
la polinizacion confundiendo a los machos de avispas que in- 
tentan copular. 

Individuos enganosos de la misma especie En algunos 
casos, la selection natural ha favorecido la evolution de ras- 
gos o acciones que enganan a miembros de la misma especie. 
Por ejemplo, cuando la gamba mantis muda carece de cual- 
quier protection externa y no puede usar sus grandes tenazas, 
por tanto es incapaz de defender las cavidades en las que 
vive. Pero si otro individuo se acerca con la intention de de- 
salojarla, la gamba que esta mudando salva la situation tiran- 
dose un farol. Levanta sus tenazas de la usual forma agresiva 
e incluso embiste al intruso. 




FIGURA 51 .1 9 Entre las chopas criollas algunos machos se 
asemejan a las hembras y actuan como tales. Los machos que 
imitan a las hembras poseen testiculos completamente normales y 
producer! una gran cantidad de esperma. 
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Sin embargo, puede que el tipo de engano animal mejor 
estudiado sea el sistema de emparejamiento de las chopas 
criollas. Los machos de este pez establecen territorios donde 
anidar en las aguas poco profundas en las orillas de los lagos, 
fertilizan los huevos puestos en su territorio, cuidan de los 
embriones abanicandoles con agua rica en oxfgeno, y prote- 
gen a la recien eclosionada prole de los grandes predadores. 
Sin embargo, algunos machos hacen trampas al sistema imi- 
tando a las hembras. Para comprender como ocurre esto, 
analiza a la hembra, al macho normal, y al macho que imita 
a la hembra de la Figura 51.19. Los machos que imitan a las 
hembras se asemejan a estas, pero poseen organos reproduc- 
tores bien desarrollados que producen mucho esperma. Los 
imitadores tambien se comportan como hembras durante los 
movimientos de cortejo con los duenos del territorio. Incluso 
adoptan la postura propia de la puesta de huevos. Luego 
cuando las hembras normales se acercan al nido y comienzan 
el cortejo estos individuos hacen lo mismo. Los machos do- 
minantes del territorio toleran a los impostores, parece que 
pensando que cortejan con exito a dos hembras al mismo 
tiempo. Pero cuando la hembra de verdad comienza a poner 
huevos, el impostor responde liberando esperma y fertilizan- 
do algunos huevos para despues salir como una flecha. En 
este sentido, los impostores son padres de parte de la prole 
pero no ayudan a cuidar de ella. 

£Como funcionan los enganos? Analizando la comuni- 
cacion enganosa en las chopas criollas y otras especies, los in- 
vestigadores senalan que, en la mayoria de los casos, las men- 
tiras funcionan cuando son relativamente escasas. La logica 
que se esconde tras esta hipotesis es que si los embustes se 
volvieran demasiado comunes, la seleccion natural favorece- 
ria mucho a los individuos que detectan y evitan o castigan a 
los mentirosos. Pero si los mentirosos son escasos, la selec- 
cion natural favorece a los individuos que son enganados 
ocasionalmente pero que son comunmente mas recompensa- 
dos respondiendo a las senales de forma normal. Por ejemplo, 
en las gambas mantis la muda tiene lugar tan solo una o dos 

Comprueba si lo has entendido 



veces al ano. De esta forma la vasta mayoria de las luchas por 
los escondites involucra a individuos que poseen un exoesque- 
leto intacto y unas tenazas cualificadas como armas mortales. 
Como resultado, los intrusos se suelen beneficiar interpretan- 
do que las muestras de amenaza son honestas y respondiendo 
a los estfmulos con la retirada. Si la muda fuese frecuente y el 
comportamiento de tirarse faroles comun, los intrusos se be- 
neficiarian desafiando a los propietarios del territorio, que 
tenderian a estar indefensos. Los estudios sobre los enganos y 
la honestidad en las situaciones comunicativas han sido extra- 
ordinariamente productivos y continuan a buen ritmo. 

51.5 Migration y navegacion 

En respuesta a muchos estfmulos, los organismos se mueven. 
Las hormigas siguen los rastros de olor; las abejas vuelan ha- 
cia las fuentes de alimento. Un movimiento que deriva en un 
cambio de posicion, como las rutas de vuelo de los murciela- 
gos cazadores, las polillas que huyen, o las abejas que buscan 
comida, se llama orientacion. La forma mas simple de orien- 
tacion se denomina taxia, e implica la posicion del cuerpo, o 
parte de el, hacia o contra un estimulo. Una polilla atraida 
por la luz de un porche es un ejemplo de fototaxia (orienta- 
cion hacia la luz) positiva. Una hembra de grillo que se acerca 
a un macho que esta emitiendo una llamada es un ejemplo de 
fonotaxia (orientacion hacia un sonido) positiva. Una perso- 
na que se retira de una sirena que suena a todo volumen es 
un ejemplo de fonotaxia negativa. 

Los movimientos de orientacion abarcan distancias bas- 
tante cercanas. Pero en algunos casos, los murcielagos y otras 
especies recorren miles de millas en busca de lugares donde 
alimentarse y criar. <;Por que? 

£Por que los animales migran con el cambio 
de estacion? 

En Ecologia, la migracion se define como los movimientos a 
larga distancia de una poblacion asociados a un cambio de 
estacion. Algunos ejemplos ayudaran a entender la espectacu- 
laridad de los movimientos migratorios en cuanto a su exten- 
sion y desaffo: 

• El charran artico anida a lo largo de la costa atlantica de 
Norteamerica durante los meses calidos, vuela al sur por la 
costa africana hasta la Antartida, y luego vuelve volando al 
norte por la costa este de Sudamerica. Las crias siguen a 
sus padres hacia el sur, pero el viaje de vuelta lo hacen por 
si solas. En total, el viaje supone mas de 32.000 km. 



Si entiendes que... o 

• La comunicacion es un intercambio de informacion entre 
individuos. 

• En la mayoria de los casos, las formas de comunicacion 
animal maximizan la probabilidad de que la informacion se 
transmita de forma eficaz. 

• La comunicacion puede ser enganosa u honesta, 
dependiendo de la intencion del emisor. 

Deberias ser capaz de... O 

1) Explicar la importancia adaptativa de las diferentes formas 
de comunicacion (p. ej., auditiva, tactil, visual) y dar ejemplos 
de cada una. 

2) Explicar por que la seleccion natural favorece a los 
individuos que pueden detectar las senales falsas,y no a los 
individuos mentirosos para castigarlos. 



La mariposa monarca, autoctona de Norteamerica, pasa el 
invierno en las montanas del centro de Mexico o del suro- 
este de California. Se sabe que los individuos etiquetados 
han volado mas de 3.000 km para llegar a zonas de hiber- 
nacion. En primavera comienzan su viaje de regreso al 
norte. Sin embargo, no viven para terminar el viaje. En su 
lugar, el emparejamiento ocurre durante el camino, y las 
hembras ponen los huevos durante el viaje. Aunque los 
adultos mueren, la prole continua hacia el norte. Despues 
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de varios ciclos de generaciones de reproduction y muerte 
en los habitats originales del norte, los individuos vuelven 
a migrar al sur para hibernar. El ciclo migratorio abarca 
varias generaciones. 

• El salmon que eclosiona en los rfos de la costa pacffica de 
Norteamerica y el norte de Asia migra al oceano cuando 
tiene unos meses o anos de edad, dependiendo de la espe- 
cie. Despues de pasar varios anos alimentandose y crecien- 
do en el norte del oceano Pacffico, regresa al no en el que 
eclosiono. Se reproduce y muere. 

En la mayorfa de los casos, es relativamente facil generar 
hipotesis sobre por que existe la migration a un nivel evoluti- 
ve El charran artico se alimenta de los peces disponibles en 
las diferentes partes del mundo en distintas estaciones, de for- 
ma que los individuos que migran tienen mas exito reproduc- 
tive Las mariposas monarcas pueden lograr un exito repro- 
ductive mayor migrando a zonas de hibernation y nuevos 
lugares en los que alimentarse, que intentando pasar el invier- 
no en el norte. Los huevos de salmon y las crfas estan mas se- 
guros y sobreviven mejor en agua dulce que en el oceano, 
pero los salmones adultos pueden encontrar mucha mas co- 
mida en aguas saladas. 

Sin embargo, a un nivel mecanico, la explication de los 
movimientos migratorios suele ser extremadamente diffcil. 
,;C6mo encuentran su camino todas estas especies? iQue pis- 
tas les gufan en estos grandes viajes? La sorprendente res- 
puesta es que en muchos o la mayona de los casos los biolo- 
gos no lo saben. 

£C6mo encuentran su camino los animales? 

Para organizar investigaciones sobre como encuentran los 
animales el camino durante los movimiento migratorios, 
los biologos distinguen tres categories de navegacion: (1) el 
pilotaje es el uso de marcas familiares sobre el terreno, (2) la 
orientation geografica es el movimiento que esta orientado 
en una direction espetifica, y (3) la navegacion directa es la 
habilidad para localizar un punto espetifico en la superficie 
de la tierra. Un pequeno experimento te ayudara a entender 
estas categorfas. Imagina que te criaste en las costas del lago 
Superior y que te transportaron hasta el medio de este gran 
lago. Tenfas los ojos vendados y dieron un rodeo durante el 
trayecto, te encuentras desorientado y no tienes ni idea de don- 
de estas. Pero te dan una brujula magnetica que te dice donde 
esta el norte, el sur, el este y el oeste. Por desgracia, esta infor- 
mation no te ayudara a encontrar tu casa, porque no sabes 
donde te encuentras en relation con ella. Estas paralizado 
porque no tienes un mecanismo de navegacion directa. Ahora 
imagina que te sobrevuela un helicoptero y te tira un mapa. 
En el mapa hay una X que marca tu position actual y una C 
que marca tu casa, esta hecho a escala y contiene una rosa de 
los vientos. Concluyes que tu casa esta a 170 km hacia el oes- 
te. El mapa ha resuelto tu problema de navegacion, y la bru- 
jula el de la orientation. Ahora que ya sabes que vives al oes- 
te, puedes usar la brujula para encontrar este punto cardinal 
y puedes remar hasta casa. Segun te acercas a la orilla, reco- 
noces marcas familiares. El pilotaje te lleva hasta casa. 



Los animales no tienen brujulas magneticas ni mapas im- 
presos. <;C6mo navegan? Aunque los biologos saben poco 
acerca de la naturaleza del sentido del espacio animal, el pilo- 
taje y la orientation geografica se conocen cada vez mejor. 

Pilotaje Una gran cantidad de datos sugiere que algunos 
animales que migran utilizan el pilotaje para encontrar su ca- 
mino. En algunas especies de aves migratorias y mamfferos, 
la prole sigue a sus padres hacia el sur en otono y hacia el 
norte en primavera. Parece ser que los individuos jovenes me- 
morizan la ruta. El pilotaje cumple una funcion incluso en es- 
pecies que tienen habilidades de navegacion mas sofisticadas. 
Por ejemplo, las palomas mensajeras pueden encontrar el ca- 
mino a su casa cuando se las libera en un terreno desconoci- 
do y lejano. Pero si se las equipa con lentes ahumadas de for- 
ma que ven el mundo a traves de una neblina, regresan cerca 
de 2 km a la redonda a sus hogares sin llegar realmente a en- 
contrarlos. Basandose en estos experimentos los investigado- 
res han concluido que las palomas mensajeras utilizan el pilo- 
taje para navegar durante la etapa final de su trayecto a casa. 

Orientation geografica <;C6mo llevan a cabo la orienta- 
tion geografica los animales? Hasta la fecha, la mayona de 
las investigaciones sobre la orientation geografica se han rea- 
lizado con aves migratorias. Para determinar donde esta el 
norte, parece que estos animales utilizan el sol durante el dfa, 
y las estrellas durante la noche. Consideremos cada tipo de 
orientation geografica por separado, ya que funcionan 
de forma diferente. 

Utilizar el sol para la orientation geografica es diffcil, ya 
que su position cambia a lo largo del dfa. Se levanta por el 
este, esta justo al sur a mediodfa (en el hemisferio norte), y se 
esconde por el oeste. Para hacer uso de el, los animales deben 
tener un reloj interno que defina la manana, el mediodfa, y el 
atardecer. Por suerte, la mayona de los animales lo tienen. El 
reloj circadiano que existe en los organismos mantiene un rit- 
mo de 24 h de actividad qufmica. El reloj esta establecido por 
las transiciones de luz y oscuridad del dfa y la noche, e infor- 
ma sobre el momento del dfa en el que pueden utilizar la luz 
del sol para encontrar el norte. 

La situation es realmente mas facil en las noches claras, ya 
que las aves migratorias en el hemisferio norte pueden hacer 
uso de la estrella polar para encontrar el norte y seleccionar 
la direction de la migration. Pero, <;que pasa si esta nublado 
y no son visibles ni el sol ni las estrellas? Bajo estas condicio- 
nes, parece que las aves migratorias se orientan usando el 
campo magnetico de la Tierra. La forma exacta en la que de- 
tectan este magnetismo esta siendo debatida. Una hipotesis 
argumenta que las aves pueden detectar el magnetismo con la 
vista, a traves de un mecanismo molecular desconocido. Otra 
hipotesis alternativa mantiene que los individuos tienen pe- 
quenas partfculas de hierro magnetico — un mineral llamado 
magnetita — en sus cuerpos. Los cambios en la position de las 
partfculas magneticas, en respuesta al campo magnetico de la 
Tierra, podrfan detectarse y facilitar information fiable para 
la orientation geografica. 

Aunque las investigaciones sobre los mecanismos de orien- 
tation geografica continuan, hay algo claro: las aves, y quiza 
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otros organismos, tienen diversos mecanismos para encontrar 
la direccion geografica. Al menos algunas especies pueden 
usar su brujula solar, su brujula nocturna y su brujula magne- 
tica. El sistema que utilizan depende del tiempo atmosferico y 
otras circunstancias. 

^^^^^^^^^^^^ en www.masteringbio.com 

Homing Behavior in Digger Wasps 

51.6 La evolucion del comportamiento 
altruista 



Los tipos de comportamiento, repasando por encima, son: 
FAP, comportamientos aprendidos, comunicacion honesta y 
enganosa, y migracion. Todos tienen en comun un elemento 
clave: ayudan a los individuos a responder a los estfmulos del 
medio de forma que aumente su eficacia biologica. Sin em- 
bargo, hay un tipo de comportamiento que parece contrade- 
cir este patron: el altruismo. El altruismo es el comporta- 
miento que tiene un coste de eficacia para el individuo que lo 
manifiesta, y un beneficio de eficacia para el individuo recep- 
tor de este comportamiento. El altruismo disminuye la habili- 
dad de un individuo de tener prole pero ayuda a otros a au- 
mentarla. 

Parece que la existencia del comportamiento altruista es 
paradojica, ya que si ciertos alelos hacen que un individuo 
tienda a ser altruista, esos alelos no deberian seleccionarse. 
<;Por que pasa esto? 

Seleccion de linaje 

Aunque no es posible que el comportamiento evolucione para 
el bien de las especies, el altruismo tiene lugar en la naturale- 
za. Por ejemplo, los perros de la pradera de cola negra pre- 
sentan un comportamiento denominado llamada de alarma 
(Figura 51.20). Estos mamiferos de madriguera viven en 
grandes comunidades, llamadas colonias, por toda la region 




FIGURA 51 .20 Los perros de la pradera de cola negra son muy 
sociales. Los perros de la pradera viven con su familia inmediata y 
extendida dentro de grandes grupos llamados colonias. Los 
individuos erguidos han avistado un intruso y puede que emitan 
una llamada de alarma. 



de las Grandes Llanuras de EE.UU. Cuando algun tejon, co- 
yote, halcon u otros depredadores se acercan a una colonia, 
algunos perros de la pradera emiten una senal de alarma que 
alerta a otros individuos para que acudan a los montfculos a 
avistar el peligro. Emitir estas llamadas es arriesgado. En mu- 
chas especies de ardillas y perros de pradera, los investigado- 
res han mostrado que los individuos que emiten las llamadas 
canalizan la atencion hacia ellos mismos y se exponen mucho 
mas a ser atacados. 

<:C6mo puede favorecer la evolucion del comportamiento 
altruista a la seleccion natural? William Hamilton respondio 
a esta pregunta creando un modelo matematico para calcular 
como un alelo que contribuye al comportamiento altruista 
podria incrementar su frecuencia en una poblacion. Para sis- 
tematizar el destino de los alelos altruistas, Hamilton repre- 
sents el coste de eficacia del acto altruista para el individuo 
que lo lleva cabo como C, y el beneficio de eficacia para el re- 
ceptor como B. Tanto C como B se miden en unidades de 
prole producida. Su modelo mostro que el alelo podia expan- 
dirse si 

Br > C 

donde r es el coeficiente de parentesco. El coeficiente de pa- 
rentesco es una medida de relacion entre sujeto altruista y re- 
ceptor. En concreto, r mide la fraccion de alelos del altruista y 
beneficiario que son identicos en la linea de descendencia, es 
decir, heredados del mismo ancestro (vease Cuadro51.2). 

El resultado se conoce como la regla de Hamilton, y de- 
muestra que los individuos pueden pasar sus alelos a la si- 
guiente generation no solo a traves de su propia prole, sino 
tambien ayudando a que parientes cercanos tengan mas pro- 
le. Dicho de otra manera, un altruista podna producir ligera- 
mente menos prole debido a los sacrificios que hace para ayu- 
dar a los demas. Pero si esos sacrificios ayudan a parientes 
cercanos a producir mucha mas prole que a estos individuos 
por si solos, entonces las copias de los alelos altruistas au- 
mentaran en frecuencia. 

De acuerdo a la regla de Hamilton, si los beneficios de efi- 
cacia del comportamiento altruista son altos para los recepto- 
res, siendo estos parientes cercanos, y si el coste de eficacia 
para los altruistas es bajo, entonces los alelos asociados con 
el comportamiento altruista se veran favorecidos por una se- 
leccion natural y se extenderan por toda la poblacion. Las 
claves son que (1) los parientes cercanos tienden a tener co- 
pias del alelo altruista, y (2) la ayuda de los parientes cerca- 
nos permite que estos parientes produzcan mas prole que sin 
ayuda. Los biologos utilizan el termino seleccion de linaje 
para referirse a la seleccion natural que actua en beneficio de 
los parientes. Q Si entiendes este concepto, debenas ser ca- 
paz de dar el ejemplo de una especie para la cual deberia ser 
importante la seleccion de linaje, y explicar por que. Tambien 
debenas ser capaz de explicar si la seleccion de linaje puede 
darse en las plantas. 

<;Funciona la regla de Hamilton? <;Realmente los animales 
favorecen a sus parientes cuando actuan de forma altruista? 
Para probar la hipotesis de la seleccion de linaje, un investiga- 
dor estudio cuales de los habitantes de una colonia de perros 
de la pradera tenderian a emitir senales de alarma. Dentro de 
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Calculo del coeficiente de parentesco 



El coeficiente de parentesco, r, varia entre 
0,0 y 1,0. Si dos individuos no poseen nin- 
gun alelo identico heredado del mismo 
ancestro, su valor de r es 0,0. Ya que cada 
alelo en parejas de gemelos es identico, su 
coeficiente de parentesco es 1,0. 

iQue pasa con las demas relaciones? 
La Figura 51.21a muestra como se cal- 
cula r entre hermanastros. (Para repasar 
lo que significan los cuadros, circulos y li- 
neas de linaje vease Figura 13.21). Los 
hermanastros comparten un progenitor. 
As\, r representa la probabilidad de que 
los hermanastros compartan alelos como 
resultado de la herencia de alelos de su 
progenitor comun. Es importante darse 
cuenta de que, en cada union entre pro- 
genitor-descendiente, la probabilidad de 
que cualquier alelo sea transmitido es 
de 1/2. Esto se debe a que la meiosis dis- 
tribuye al azar alelos del genoma di- 
ploide de los padres a los gametos ha- 
ploides. De esta forma, la mitad de los 
gametos producidos por un progenitor 
toma uno de los alelos presentes en cada 
gen,y la mitad de los gametos produci- 
dos, los otros alelos. Los hermanastros 
estan conectados por dos uniones proge- 
nitor-descendiente. La probabilidad total 
de que dos hermanastros posean los mis- 
mos alelos por descendencia es 1/2 x 1/2 
= 1/4. (Para repasar las reglas de combi- 
nacion de probabilidades, vease BioHa- 
bilidades 9). 

Para pensar sobre este calculo de otra 
manera, centrate en las h'neas rojas de la 
Figura 51.21a. La Imea izquierda repre- 
senta la probabilidad de que la madre 
transmita un alelo particular a su hijo. La 
Imea derecha representa la probabilidad 
de que la madre transmita el mismo alelo 
a su hijo. Ambas probabilidades son 1/2, 
asi que la probabilidad de que la madre 
transmita el mismo alelo tanto a su hijo 
como a su hija es 1/2 x 1/2 = 1/4. 



La Figura 51.21b muestra como se 
calcula r entre hermanos. El reto aqui es 
calcular la probabilidad de que dos indivi- 
duos compartan el mismo alelo como re- 
sultado de la herencia a traves de la 
madre o del padre. La probabilidad de 
que los hermanos compartan los alelos 
como resultado de la herencia de uno de 
sus padres es de 1/4. De esta forma la pro- 

(a) ^Cual es el valor de r entre hermanastros? 

Padre Madre 



La probabilidad de 
que la madre transmita 
un alelo particular a su 
hijo es de 1/2 



babilidad de que los hermanos compar- 
tan alelos heredados tanto de su madre 
como desu padre es 1/4+ 1/4= 1/2. (Para 
repasar las reglas de combinacion de pro- 
babilidades, vease BioHabilidades 9). © Si 
entiendes como calcular r, deberias ser 
capaz de trazar un linaje entre tres gene- 
raciones y calcular r entre dos individuos 
del diagrama. 



Padre 




La probabilidad de que la 
madre transmita un alelo 
particular a su hija es de 1/2 



Hermanastros 

^Cual es la probabilidad de que unos hermanastros hereden el mismo alelo 
de un progenitor comun? 

Respuesta: r entre hermanastros = 1/2x1/2 = 1/4 



(b) <j,Cual es el valor de r entre hermanos? 

Padre 



La probabilidad de que 
el padre transmita un 
alelo particular a su hija 
es de 1/2 (igual para 
ambas lineas) 



madre 




La probabilidad de que la 
madre transmita un alelo 
particular a su hija es de 1/2 
(igual para ambas lineas) 



Hermanas 

^Cual es la probabilidad de que unos hermanos hereden el mismo alelo de su padre 
o su madre? 

Respuesta: La probabilidad de que hereden el mismo alelo del padre es = 1/2 x 1/2 = 1/4 

La probabilidad de que hereden el mismo alelo de la madre es = 1/2 x 1/2 = 1/4 
La probabilidad total de que hereden el mismo alelo = 1/4 + 1/4 = 1/2 
r entre hermanos es = 1/2 

FIGURA 51 .21 El coeficiente de parentesco se calcula a partir de informacion del 
linaje. 

Q PREGUNTA De acuerdo con la regla de Hamilton, centre quien deberian ayudarse mas, 
entre hermanos o hermanastros? 

O PREGUNTA <;Cual es el valor de r entre primos hermanos? 



una colonia grande los individuos viven en pequenos grupos 
llamados corrillos que comparten la misma madriguera. Los 
miembros de cada corrillo defienden un territorio dentro de 
la colonia. Etiquetando prole que nacio durante varias gene- 
raciones, el investigador identifico la relacion genetica entre 
los individuos de la colonia. Con mas profundidad, el investi- 



gador determino, dentro de cada corrillo, a cual de las tres si- 
guientes categorias pertenecia cada perro: (1) un individuo 
sin parientes en su corrillo; (2) un individuo sin parientes en 
el corrillo pero con al menos un hermano, primo, tfo o sobri- 
no; y (3) un individuo con al menos un descendiente o ances- 
tro directo en el corrillo. 
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La hipotesis de la seleccion de linaje predice que los indivi- 
duos que no tienen parientes geneticos cerca de ellos rara vez 
emitiran una llamada de alarma. Para evaluar esta prediction, 
el biologo registro la identidad de los individuos que emitieron 
llamadas en 698 experimentos, en los que se arrastraba un te- 
jon disecado con un trineo. <;Tendieron los perros de la prade- 
ra con parientes proximos a emitir la llamada? <;0 el parentes- 
co no tiene nada que ver con la probabilidad de la llamada de 
alarma? Los datos de la Figura 51.22 muestran que los perros 
de la pradera tienden a emitir esta serial si viven en corrillos 
que incluyan parientes cercanos. O Este mismo patron — de 
favoritismo hacia los parientes — se ha observado en muchas 



Experimento 



Pregunta: iLos perros de la pradera prefieren ayudar 
a parientes cuando emiten una senal de alarma? 

Hipotesis de la seleccion natural: Los individuos emiten una 
sehal de alarma solo cuando hay parientes en las cercanfas. 

Hipotesis nula: La presencia de parientes no tiene ninguna 
influencia sobre la probabilidad de la sehal de alarma. 



Diseno del experimento: 




1. Determinar las 2. Tejon disecado 3. Desde la torre de 

relaciones entre los arrastrado por el observacion, se registran 

individuos del territorio de un los miembros del 

cohorte de perros cohorte. cohorte que emiten 

de la pradera. una sehal de alarma. 

4. Se repite el experimento 698 veces. Cada individuo del cohorte 
se prueba 6-8 veces durante un periodo de tres ahos. 

Prediccion de la hipotesis de la seleccion natural: Existe 
una mayor probabilidad de que los individuos de los cohortes en los 
que hay parientes geneticos cercanos emitan una sehal de alarma 
que los individuos de un cohorte en el que no tiene parientes. 



otras especies de mamfferos y aves sociales. La mayorfa de los 
casos de comportamiento altruista que han sido analizados 
hasta la fecha corroboran la regla de Hamilton y se supone 
que son el resultado de la seleccion de linaje. 

Altruismo reciproco 

Durante estudios a largo plazo sobre animales muy sociales, 
como leones, chimpances y murcielagos vampiros, los biolo- 
gos han observado que los individuos sin parentesco se ayu- 
dan entre ellos. Por ejemplo, ocasionalmente los chimpances 
y otros primates pasan un tiempo considerable acicalando 
— lavando la piel y quitando parasitos — a individuos del mis- 
mo grupo social con los que no estan emparentados. En los 
murcielagos vampiros, los individuos que han tenido exito a 
la hora de encontrar comida regurgitan la sangre que han co- 
mido a individuos que no son de su linaje y que no han podi- 
do encontrar comida y estan en peligro o hambrientos. 

<:C6mo puede desarrollarse un comportamiento de autosa- 
crificio como este si la seleccion de linaje no interviene? La 
hipotesis se basa en el altruismo reciproco, que es un inter- 
cambio de beneficios de eficacia que estan separados en el 
tiempo. Los datos que han recolectado refuerzan esta hipote- 
sis en algunos casos. Por ejemplo, entre los monos verdes es 
mas comun que un individuo acicale a otro con el que no 
guarda parentesco y que le haya acicalado a el en el pasado. 
De forma similar los murcielagos vampiro suelen donar ra- 
ciones de sangre a individuos que no pertenecen a su linaje si 
estos han compartido previamente comida con ellos. Tambien 
se apela al altruismo reciproco para explicar el comporta- 
miento de cooperacion y ayuda comunmente observado entre 
seres humanos no emparentados. 

Resumiendo, el comportamiento altruista aumenta la efi- 
cacia de los individuos favoreciendo al linaje o incrementan- 
do la posibilidad de recibir ayuda en el futuro de individuos 
ajenos al linaje. El altruismo es un comportamiento flexible, 
dependiente de las condiciones, que tiene lugar en una gran 
variedad de especies que viven en grupos sociales. 



Comprueba si lo has entendido 

Si entiendesque... O 

• La regla de Hamilton sostiene que los alelos del 
comportamiento altruista incrementan su frecuencia si el 
coste de eficacia del comportamiento para el individuo es 
bajo,el beneficio de eficacia para el receptor es alto,y si 
tanto emisor como receptor son parientes cercanos. 

• El altruismo reciproco se basa en el intercambio de 
beneficios de eficacia separados en el tiempo. 

Deberias ser capaz de... O 

1) Usar la regla de Hamilton para describir situaciones en las 
que los perros de la pradera tienden, o no, a emitir una 
llamada de alarma. 

2) Explicar por que el altruismo reciproco se observa solo en 
especies cuyos individuos tienen buena memoria y viven en 
grupos sociales pequenos y longevos. 



Prediccion de la hipotesis nula: La presencia de parientes en 
los cohortes no afectara a la probabilidad de las sehales de alarma. 

Resultados: 

§ii°' 50 i mu MM 

S o -s °' 40 l 

5 I <D 0,3(H 
Hi 0,20 T 

Hl H m m 

Q. 3 3 ^ 

57 Sin parientes Parientes en Descendencia 

en el cohorte el cohorte en el cohorte 
pero sin 

descendencia 

Conclusion: Normalmente, una senal de alarma 
tiene beneficios relativos. 



FIGURA 51 .22 Prueba experimental de que es mas probable 
que los perros de la pradera emitan una senal de peligro si hay 
parientes cerca. 
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I 



Repaso del capitulo 



I 



RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 

O Despues de describir un comportamiento, un biologo persigue la 
explicacion tanto de sus causas mecanicas como evolutivas, es 
decir, como sucede a un nivel genetico y fisiologico, y como afec- 
ta a la eficacia biologica del individuo. 

A nivel mecanico, los experimentos y observaciones se centran 
en comprender como los productos geneticos, la actividad neuro- 
nal, y las senales hormonales provocan el comportamiento. A ni- 
vel evolutivo, los investigadores persiguen la comprension de la 
importancia adaptativa del comportamiento, o como permite so- 
brevivir y reproducirse a los individuos. Gracias a la combina- 
cion de las causas mecanicas y evolutivas, y el estudio de las ba- 
ses geneticas del comportamiento, los biologos son capaces de 
buscar una explicacion compleja del como y porque los animales 
hacen lo que hacen. 

Deberias ser capaz de dar una explicacion a un nivel mecanico y 
evolutivo de otro fenomeno biologico que no sea el comporta- 
miento. Por ejemplo la respiracion celular, la meiosis, el trans- 
pose del agua en las plantas o la accion potencial en las neuro- 
nas de los animales. Q 

O En una sola especie el comportamiento puede variar de respues- 
tas muy estereotipadas e invariables, a respuestas muy flexibles y 
condicionadas; y de respuestas aprendidas, a no aprendidas. 

Los FAP son ejemplos de comportamientos muy estereotipados y 
no aprendidos que se manifiestan por estimulos sumamente sim- 
ples. La adquisicion del lenguaje y la fabricacion de herramientas 
son ejemplos de comportamientos muy dependientes del aprendi- 
zaje, la cognicion y las condiciones del entorno percibidas por el 
individuo. La mayona de los comportamientos observados en 
animales dependen de las condiciones, es decir, que un individuo 
tenga preparados los mecanismos geneticos, neuronales y hor- 
monales para comportarse de una variedad de formas, y el com- 
portamiento real observado dependen del entorno. La busqueda 
de comida en los abejarucos de frente blanca, la eleccion de pare- 
ja en las golondrinas, el cambio de sexo en los peces de coral, y 
el comportamiento sexual en los anolis verdes son ejemplos de 
comportamientos flexibles, dependientes de las condiciones, que 



estan desencadenados por un cambio de los estimulos proceden- 
tes del medio. 

Debenas ser capaz de explicar por que se considera que la mi- 
gracion de algunas aves depende de las condiciones, basandote 
en la observacion de que algunas especies no migran si la gente 
les proporciona alimento en comederos. Q 

O Los tipos de aprendizaje, las formas de comunicacion, orienta- 
tion y navegacion guardan una estrecha relation con su habitat y 
con los retos a los que se enfrentan al intentar sobrevivir y repro- 
ducirse. 

En general, los animales se comportan de forma que incremente 
su habilidad de sobrevivir y reproducirse en el medio en el que 
viven. La comunicacion enganosa puede ser adaptativa, como 
cuando el rape despista a sus presas con el «cebo» que tiene ane- 
xo a su cabeza, o cuando las gambas mantis intentan tirarse un 
farol espantando a los intrusos de sus territorios. 

Debenas ser capaz de predecir las consecuencias de la comuni- 
cacion enganosa en la chopa criolla, si se pescaran los machos 
que poseyeran un territorio. Q 



(1m?) ^^3^^^^^^^^^ en www.masteringbio.com 

Homing Behavior in Digger Wasps 



O Cuando los individuos se comportan de forma altruista, suelen 
estar ayudando a parientes cercanos o a individuos de los que 
han recibido ayuda en el pasado. 

Aunque el comportamiento de autosacrificio es normal en ani- 
males, la mayona de ellos estan dirigidos hacia parientes cerca- 
nos. Cuando este es el caso, los alelos que llevan al autosacrificio 
pueden incrementar la frecuencia debido a la selection de linaje. 
Ademas, algunos animales que viven en grupos sociales estrecha- 
mente emparentados entablan un altruismo reciproco, es decir, 
que intercambian ayuda a lo largo del tiempo. 

Debenas ser capaz de describir las caracteristicas de especies en las 
que se espera que el comportamiento altruista sea muy comun. Q 



PREGUNTAS 



O Comprueba tus conocimientos 

1. <;En que se centran las explicaciones mecanicas del 
comportamiento ? 

a. En como las demostraciones y otros tipos de comportamiento 
han cambiado, o evolucionado, a lo largo del tiempo. 

b. Los aspectos funcionales de un comportamiento, o su 
« importancia adaptativa ». 

c. Los mecanismos geneticos, neurologicos y hormonales del 
comportamiento. 

d. Interpretaciones psicologicas del comportamiento, en especial 
la motivation. 

2. iQue evidencias sugieren que exista un periodo critico para el 
aprendizaje del canto de algunas aves? 

a. En las mainas y los sinsontes, los individuos continuan 
produciendo nuevos cantos a lo largo de sus vidas. 

b. Normalmente los individuos no aprenden a cantar a menos 
que se les permita escucharse a si mismos practicando. 



c. Los individuos que no escuchan nunca el canto especifico de 
su especie son capaces de cantar con normalidad de adultos. 

d. Los pajaros que se quedan sordos nada mas eclosionar del 
huevo nunca cantan con normalidad, pero los pajaros que se 
quedan sordos varios meses despues pueden cantar sin 
problemas. 

3. ^Cual es la diferencia entre el comportamiento de orientacion y 
el pilotaje? 

a. Los movimientos de orientacion son respuestas rapidas a 
estimulos auditivos o visuales, y el pilotaje es encontrar el 
camino usando las marcas sobre el terreno conocidas. 

b. La orientacion es la habilidad de seguir un punto cardinal 
durante la navegacion, y el pilotaje es la habilidad de usar la 
information de un mapa durante la navegacion. 

c. La orientacion se usa durante los desplazamientos a grandes 
distancias como las migraciones, y el pilotaje se usa en 
desplazamientos cortos involucrados en el regreso a casa. 
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d. La orientacion es la habilidad de usar el sol o las estrellas 
como brujula, y el pilotaje es la habilidad de usar una brujula 
magnetica. 

4. <;Cual de las siguientes afirmaciones sobre la danza del meneo de 
la abeja es incorrecta? 

a. La longitud del paso del meneo es proporcional a la distancia 
entre la colmena y la fuente de alimento. 

b. Los sonidos y las esencias producidas por los bailarines 
facilitan informacion sobre la naturaleza de la fuente de 
alimento. 

c. El bailarin no utiliza elementos de la danza circular. 

d. La orientacion del paseillo del meneo proporciona 
informacion sobre la direccion de la comida en relacion a la 
colmena y posicion del sol. 

5. <;Por que los biologos estan convencidos de que la testosterona es 
necesaria para una actividad sexual normal en los machos de 
anolis verde? 

a. Los machos de anolis verde con testiculos mas grandes 

cortejan a las hembras de forma mas vigorosa que los machos 
con testiculos mas pequenos. 



b. Las moleculas de testosterona no se encuentran en las 
hembras de anolis verde. 

c. Los machos de anolis verde cuyas gonadas fueron extirpadas 
no desarrollaron papada. 

d. Los machos de anolis verde cuyas gonadas fueron extirpadas 
no cortejaron a las hembras. 

6. iQue especifica la regla de Hamilton? 

a. El porque los animales hacen cosas «por el bien de las 
especies». 

b. El porque el altruismo reciproco puede llevar a ganancias de 
eficacia para individuos no emparentados. 

c. Como los alelos que favorecen el comportamiento de 
autosacrificio incrementan en frecuencia a traves de la 
seleccion de linaje. 

d. Las condiciones bajo las cuales se desarrollan 
comportamientos mas complejos a partir de 
comportamientos mas simples. 

'0 *9 •£ b *j7 '£ -p 'Z X :sBjS3tids3^ 



O Comprueba tu aprendizaje 

1. Realiza una grafica similar a la Figura 51.2, con ejes que 
determinen el grado en el que se modifica un comportamiento en 
particular por el aprendizaje y el grado en el que un 
comportamiento es inflexible y estereotipado. Traza los 
siguientes comportamientos en la grafica. El uso de herramientas 
en los cuervos de Nueva Caledonia, la exploracion de laberintos 
de las ratas, el canto de los polluelos de los abejarucos de frente 
blanca y de las mainas, y el rubor de los seres humanos. 

2. Analiza las causas mecanicas y evolutivas de los siguientes 
comportamientos: (a) el regreso al hogar de las langostas, (b) el 
comportamiento sexual de los anolis verdes, y (c) la respuesta del 
«salto hacia atras» de las ratas canguro. 

3. Formula una hipotesis nueva para explicar la importancia 
adaptativa de la herramienta que utilizan los cuervos de Nueva 
Caledonia. Recuerda que una hembra doblo un material 
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desconocido formando un gancho. Explica por que esta 
observacion apoya la teona de que de estas aves pueden pensar. 

4. (i Que estnnulos ambientales provocan cambios en los niveles de 
hormonas que desencadenan la puesta de huevos de los anolis 
verdes? Basandote en los datos presentados sobre el 
comportamiento sexual de los anolis verdes, formula una 
hipotesis para explicar las bases mecanicas del cambio de sexo 
en los peces de coral. 

5. Para que un animal navegue, tiene que tener un «mapa» y una 
«brujula». Explica por que ambos tipos de informacion son 
necesarios. Describe tres tipos de brujulas que puedan 
identificarse en especies migratorias o que vuelvan a sus hogares. 

6. Compara y contrasta la seleccion de linaje y el altruismo 
reciproco. Asegurate de identificar las condiciones bajo las que 
se espera que se desarrolle el comportamiento del autosacrificio 
en la seleccion de linaje frente al altruismo reciproco. 



O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. Las parejas establecidas de grullas presentan manifestaciones 
territoriales denominadas umsonas. Las grullas que se crian 
aisladas de otras emiten estas llamadas con normalidad, y la 
muestra se manifiesta de la misma forma cada vez. Tu amigo 
argumenta que las llamadas umsonas de las grullas no son FAP, 
ya que son estereotipadas y no estan condicionadas por el 
aprendizaje. Otro amigo sostiene que solo son emitidas por 
parejas establecidas porque la tendencia para producirlas varia 
entre las parejas y con la epoca del ano. (Algunas parejas son 
mas agresivas que otras y emiten llamadas umsonas con mas 
frecuencia en contextos territoriales). ^Quien tiene razon? 

2. Los habitats tropicales son muy estacionales. Pero en lugar de 
alterarse la estacion fria y calida, se dan estaciones secas y 
lluviosas. La mayoria de las especies animales crian durante los 
meses humedos. Si estuvieras estudiando una especie de Anolis 
nativa de los tropicos, ^que indicaciones medioambientales 
estimularias en el laboratorio para recrear las condiciones de 
cria? <:C6mo simularias estos estnnulos? Profundiza y piensa 
sobre los organos sensoriales que usan los lagartos para detectar 
estos estnnulos. <Son estos los mismos receptores que utilizan los 
Anolis carolinensis para reconocer que ha llegado la primavera 
en el suroeste de EE.UU.? 
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3. ^Cual es la importancia de la observacion de que el producto del 
gen for en las moscas de la fruta esta involucrado en el sistema 
de transduction? Formula una hipotesis para explicar por que 
las larvas de la mosca de la fruta con el genotipo y fenotipo de 
«trotamundos» tienen mayor eficacia cuando la densidad de 
poblacion es alta. 

4. Una vez un biologo declaro que estaria dispuesto a dejar su vida 
de lado para salvar a dos hermanos u ocho primos. Explica lo 
que quiso decir. Basandote en la teorfa de la seleccion de linaje y 
el altruismo reciproco, predice las condiciones bajo las que se 
espera que la gente sea amable con los demas. 



En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • guias de estudio online y preguntas • mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 
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Ecologia 

de poblaciones 





Una bandada de peli'canos nada en un canal del no Mississippi. Este capitulo explora 
como y por que la tasa de crecimiento de poblacion cambia con el paso del tiempo. 



CONCEPTOS CLAVE 

O Las tablas de vida resumen la posibilidad de 
que los individuos de cada edad sobrevivan 
y se reproduzcan en una poblacion. 

O La tasa de crecimiento de una poblacion 
puede calcularse con los datos de las tablas 
de vida o por la observacion directa de los 
cambios del tamano de poblacion a lo largo 
del tiempo. 

O Los investigadores advierten gran variedad 
de pautas cuando estudian los cambios del 
tamano de una poblacion con el paso del 
tiempo: desde crecimiento nulo,a ciclos 
regulares o a un crecimiento continuo 
independiente del tamano poblacional. 

O Los datos de los estudios sobre la ecologia 
de las poblaciones ayudan a los biologos a 
evaluar las perspectivas de las especies 
amenazadas y a disenar estrategias de 
gestion efectivas. 



Si le preguntas a un biologo por dos de los problemas 
mundiales mas urgentes a los que se enfrenta tu genera- 
tion, te hablara del calentamiento global y la extincion 
de especies. Si te piden que nombres dos de los problemas 
generales mas urgentes de tu ciudad, lo mas probable es que 
contestes: el trafico y el precio de la vivienda. Estos cuatro 
problemas tienen una causa comun: incrementos recientes y 
drasticos en el tamano de las poblaciones humanas. 

Una poblacion es un grupo de individuos de la misma espe- 
cie que viven en la misma area al mismo tiempo. En ecologia y 
en biologfa de la evolucion, las poblaciones son unidades basi- 
cas de analisis. Los biologos de la evolucion estudian como 
cambian las caracteristicas de las poblaciones a lo largo del 
tiempo; y los ecologistas estudian como interaccionan las po- 
blaciones con su entorno, y, cada vez mas, como se ven afecta- 
das las especies por el crecimiento de las poblaciones humanas. 

La ecologia de poblaciones es el estudio de como y por que 
el numero de individuos de una poblacion cambia con el tiem- 
po. Los biologos tambien analizan los cambios en la edad de 
una poblacion, la proportion de sexos, y la distribution geogra- 



fica. Con la explosion de las poblaciones humanas por todo el 
planeta, la destruction masiva de habitats naturales, y las con- 
secuentes amenazas a especies del ciclo de la vida, la ecologia de 
poblaciones se ha convertido en un campo vital de las ciencias 
biologicas. Las herramientas matematicas y analfticas que se 
presentan en este capitulo ayudan a los biologos a predecir los 
cambios en el tamano de la poblacion y a disenar estrategias de 
gestion para salvar especies en peligro. 

En la ecologia de poblaciones, los biologos se preguntan 
sobre como se distribuyen los individuos en el espacio, cuales 
son sus edades, que posibilidades tienen de reproducirse o mo- 
rir, la poblacion crece, decrece, o permanece estable y por que. 

Para contestar estas preguntas, consideremos algunas de 
las herramientas basicas que los biologos usan para estudiar las 
poblaciones, y sigamos con ejemplos de como los biologos es- 
tudian los cambios del tamano de las poblaciones humanas y 
de otras especies en el tiempo. El capitulo concluye pregun- 
tando como empastan todos estos elementos en esfuerzos por 
limitar el crecimiento de la poblacion humana y salvar a las 
especies en peligro. 



O Concepto clave Informacion destacada O Para practicar 
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52,1 Demografia 



El numero de individuos de una poblacion depende de cuatro 
eventos: nacimientos, muertes, inmigraciones y emigraciones. 
Las poblaciones crecen gracias a los nacimientos, que aquf sig- 
nifican cualquier forma de reproduccion; y con la inmigra- 
cion, la cual tiene lugar cuando unos individuos entran en una 
poblacion procedentes de otra distinta. Las poblaciones decli- 
nan a causa de las muertes y las emigraciones, que ocurren 
cuando los individuos abandonan una poblacion para unirse a 
otra distinta. Analizar las tasas de natalidad, mortalidad, in- 
migracion y emigration es esencial para la demografia, ya que 
es el estudio de los factores que determinan el tamano y es- 
tructura de las poblaciones con el paso del tiempo. 

Sin embargo, para hacer pronosticos detallados sobre el 
futuro de una poblacion, los biologos deben conocer la com- 
position de una poblacion con mas detalle. Si una poblacion 
se compone basicamente de individuos jovenes cuyos prome- 
dios de supervivencia y reproduccion son altos, el tamano de 
la poblacion deberia incrementarse con el tiempo. Pero si una 
poblacion comprende principalmente individuos ancianos 
con promedios de reproduccion y supervivencia bajos, es casi 
seguro que la poblacion disminuya con el tiempo. Para prede- 
cir el futuro de una poblacion, los biologos necesitan saber 
cuantos individuos de cada edad estan vivos, las posibilidades 
de cada uno de sobrevivir hasta el siguiente ano, cuantos des- 
cendientes son producidos por las hembras de diferentes eda- 
des, y cuantos individuos de diferentes edades inmigran y 
emigran en cada generation — la media de tiempo entre el 
primer ciclo reproductive de una madre y el de su hija — . 

Los datos demograficos facilitan una herramienta impor- 
tante para los biologos encargados de disenar los programas 
de gestion para las especies en peligro. Para comprender la 
naturaleza de estos datos y como se utilizan en los programas 
de conservation, examinemos una herramienta clasica para la 
description demografica de una poblacion. 

Tablas de vida 

Los analisis demograficos formales de las poblaciones se ba- 
san en un tipo de disposition de datos dispuestos y llamados 
tabla de vida. O Una tabla de vida resume la probabilidad 
de que un individuo sobreviva y se reproduzca en cualquier 
ano dado a lo largo del curso de su vida. Las tablas de vida 
fueron inventadas hace casi 2.000 anos, en la antigua Roma 
se usaban para predecir las necesidades de comida. En los 
tiempos modernos, las tablas de vida han sido el dominio de 
las compamas de seguros de vida, quienes tienen un gran in- 
teres financiero en predecir la posibilidad de que una persona 
muera a una edad determinada. En la actualidad, los biologos 
emplean las tablas de vida para estudiar las demografias de 
las especies en peligro. 

Para entender como utilizan los investigadores las tablas de 
vida, consideremos la lagartija Lacerta vivipara (Figura 52.1). 
Esta lagartija reside en habitats abiertos y herbosos de Europa 
occidental. Como sugiere su nombre, la mayorfa de las pobla- 
ciones de las especies son ovoviviparas (vease Capitulo 32) y 




FIGURA 52.1 Lacerta vivipara es nativa de Europa. Traducido 
literalmente, vivipara significa «vivir-parir».En la mayona de las 
poblaciones las hembras paren jovenes vivos, aunque las hembras de 
las poblaciones del norte de Espana y sur de Francia ponen huevos. 



dan a luz a los jovenes. Los investigadores se propusieron esti- 
mar la tabla de vida de una poblacion de baja altitud en los 
Pafses Bajos, cuyo objetivo final era comparar los resultados 
con los datos obtenidos en otras investigaciones sobre poblacio- 
nes de Lacerta vivipara en las montanas de Austria y Francia, y 
en tierras bajas del Reino Unido y Belgica. Los investigadores 
querfan saber si en las poblaciones que viven en diferentes en- 
tornos varfan las caracterfsticas demograficas basicas. 

Para completar el estudio, los investigadores visitaron el 
lugar de estudio a diario durante los siete meses en los que 
esta lagartija esta activa a lo largo del ano. Cada dfa, los in- 
vestigadores capturaban y marcaban tantos individuos como 
podfan. Este programa de control diario duro siete anos y los 
biologos fueron capaces de documentar el numero de jovenes 
producidos por cada hembra en cada ano de su vida. Si al 
ano siguiente no se volvfa a capturar un individuo marcado, 
se asumfa que habfa muerto en algun momento del ano pre- 
vio. Estos datos permitieron a los investigadores calcular el 
numero de individuos que sobrevivfan cada ano en cada gru- 
po particular de edad y cuanta prole producfa cada hembra. 
<:Que revelaron los datos? 

Supervivencia La supervivencia es un components clave 
de la tabla de la vida y esta definida como la proportion de 
prole producida que sobrevive, de media, hasta una edad 
concreta. Por ejemplo, supongamos que nacen 1.000 Lacerta 
vivipara en un ano concreto. Estos individuos representan un 
cohorte, un grupo de la misma edad que puede seguirse a lo 
largo del tiempo. { Cuantos individuos sobreviviran a la edad 
de uno, dos, tres anos y asf sucesivamente? 

Como muestra la Tabla 52.1, los biologos calculan que en la 
poblacion de los Pafses Bajos, la supervivencia desde el naci- 
miento hasta la edad de un ano fue de 0,424. Si 1.000 hembras 
nacieron en un ano en particular en esta poblacion, solo 424 
seguirfan vivas al ano siguiente. La supervivencia desde el naci- 
miento hasta la edad de dos anos fue de 0,308, es decir, una 
media de 308 lagartijas hembras sobrevivirian a los dos anos. 

Para reconocer las pautas generales de supervivencia y ha- 
cer comparaciones entre poblaciones de especies, los biologos 
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TABLA 52.1 Tabla de vida de Lacerta vivipara en los Pafses Bajos 



Supervivencia x fecundidad = numero medio 
Ano Individuos vivos Supervivencia Fecundidad de prole producida por hembra nacida 



0 


1.000 


1,000 


0,00 


0,00 


1 


424 


0,424 


0,08 


0,03 


2 


308 


0,308 


2,94 


0,91 


3 


158 


0,158 


4,13 


0,65 


4 


57 


0,057 


4,88 


0,28 


5 


10 


0,010 


6,50 


0,07 


6 


7 


0,007 


6,50 


0,05 


7 


2 


0,002 


6,50 


0,01 



Datos de: H. Strijbosch y R.C.M. Creemers, 1988. Comparative population demography of sympatric population of Lacerta vivipara and Lacerta Agilis. Oecologia 76: 20-26. 



trazan el logaritmo del numero de supervivientes en base a la 
edad, cuya grafica se llama curva de supervivencia. Estudios 
sobre una gran variedad de especies indican que existen tres ti- 
pos generales de curvas de supervivencia (Figura 52.2a). Los 

seres humanos tienen lo que llamamos tipo I de curva de su- 
pervivencia. En este patron, la supervivencia a lo largo de la 
vida es alta, y la mayoria de los individuos se acercan a la espe- 
ranza de vida maxima. Por el contrario, los pajaros cantores 
experimentan una mortalidad relativamente constante durante 
sus vidas desde que abandonan el nido, resultando una curva 
de supervivencia de tipo II. Muchas plantas tienen curvas de 
supervivencia de tipo III, ya que la tasa de mortalidad de las se- 
millas y semilleros es muy alta. La Figura 52.2b facilita una 
grafica para que traces la supervivencia de Lacerta vivipara. 

Las curvas de supervivencia son importantes para el traba- 
jo de conservacion, ya que establecen con precision la etapa 
de la vida en la que las especies en peligro tienen una supervi- 
vencia particularmente baja. Asf, los biologos pueden tomar 
medidas para proteger a los individuos durante dicho perio- 
do. Por ejemplo, cuando los arboles o las plantas herbaceas 
son muy jovenes, se pueden proteger de la sequfa germinan- 
dolas en un cultivo protegido; y de los predadores poniendo 
una jaula de alambre sobre los semilleros. 



Fecundidad La cantidad de prole producida por cada 
hembra en la poblacion se denomina fecundidad. (En la ma- 
yona de los casos los biologos solo siguen rastreando a las 
hembras cuando calculan los datos de la tabla de vida, ya que 
solo las hembras producen descendencia). Los investigadores 
documentaron la produccion reproductiva de las mismas 
hembras de Lacerta vivipara ano tras ano y de esa forma fue- 
ron capaces de calcular una cantidad llamada fecundidad es- 
pecffica por edad, que se define como el numero medio de 
hembras descendientes producidas por otra hembra del grupo 
de edad x. Un grupo de edad es un conjunto de individuos 
de una edad especffica, por ejemplo todas las hembras de la- 
gartija entre 4 y 5 anos. Como muestra el Cuadro 52.1, los 
datos de la supervivencia y la fecundidad permiten, a los in- 
vestigadores calcular la tasa de crecimiento de la poblacion. 
<:C6mo son los datos de la supervivencia y fecundidad en las 
poblaciones de los Paises Bajos en comparacion con las po- 
blaciones de diferentes tipos de habitat? 

El papel de la historia 

Los datos de la tabla de vida de la Tabla 52.1 son interesan- 
tes, ya que contrastan con los resultados de otras poblaciones 



(a) Los tres tipos generales de curvas de supervivencia. (b) Ejercicio: curva de supervivencia de Lacerta vivipara. 




taaa Edad (en anos) 

FIGURA 52.2 Las curvas de supervivencia identifican cuando la tasa de mortalidad es baja, invariable o alta. 

O EJERCICIO Completa la grafica del apartado (b) con los datos de la supervivencia de Lacerta vivipara dados en la Tabla 52.1 . Compara la forma 
de la curva con las curvas generales de la grafica del apartado (a). 
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CUADRO 5 



Utilization de las tablas de vida para calcular la tasa de crecimiento 
de una poblacion 



Si se ignoran la inmigracion y la emigra- 
cion, los datos de una tabla de vida se 
pueden utilizar para calcular la tasa de 
crecimiento de una poblacion. Esto es 16- 
gico porque la supervivencia y la fecundi- 
dad son formas de expresar tasas de mor- 
talidad y natalidad, los otros factores que 
influyen en el tamano de la poblacion. 
Para ver como se estima la tasa de creci- 
miento de una poblacion desde los datos 
de la tabla de vida, hay que mirar cada 
componente de dicha tabla con mas de- 
talle. 

La supervivencia se simboliza como \ x , 
donde x representa el grupo de edad 
considerado. La supervivencia para el 
grupo de edad x se calcula dividiendo el 
numero de individuos en ese grupo de 
edad (N x ) por el numero de individuos 
que existian como descendientes (A/ 0 ): 



,3 

x N n 



(Ec.52.1) 



La fecundidad especifica por edad se 
simboliza con m x donde xvuelve a repre- 
sentar el grupo de edad considerado. La 
fecundidad especifica por edad se calcula 
como el numero total de descendientes 
producidos por hembras de una edad 
concreta, dividido por el numero total de 
hembras que ese grupo de edad con- 
tiene. Representa la media de descen- 
dientes producidos por una hembra de 
edad x. 

Documentar la fecundidad y la super- 
vivencia especifica por edad permite a los 
investigadores calcular la tasa neta de re- 
prod uctividad, fly de una poblacion: 



R 0 = Z l x m x 

i = 0 



(Ec.52.2) 



La tasa neta de reproduction repre- 
senta la tasa de crecimiento de una po- 
blacion por generacion. La logica tras esta 
ecuacion para R 0 es que la tasa de creci- 
miento de una poblacion por generacion 
equivale al numero medio de hembras 



descendientes que cada hembra produce 
durante el curso de su vida. En cambio, la 
reproduccion media de la vida de una 
hembra es una funcion de supervivencia 
y fecundidad en cada grupo de edad. En 
la Tabla 52.1 , R 0 es la suma de los valores 
de la supervivencia x fecundidad en la 
columna adecuada. 

Si R 0 es mayor que 1, el tamano de la 
poblacion esta aumentando. Si R 0 es 
menor que 1, la poblacion esta disminu- 
yendo. O Si entiendes estos conceptos, 
deberias ser capaz de usar los datos de la 
Tabla 52.1 para calcular R 0 en la poblacion 
de Lacerta vivipara de los Paises Bajos 1 ; 
determinar cuantas descendientes hem- 
bras produce de media una hebra de La- 
certa vivipara a lo largo de su vida 2 ,y des- 
cribe si la poblacion esta creciendo, 
permanece invariable o declina 3 .Las res- 
puestas estan abajo. 
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de Lacerta vivipara. Por ejemplo, casi ninguna hembra de un 
ano se reproduce en los Paises Bajos. Pero en el Reino Unido 
y Francia el 50 por ciento de las hembras de un ano se repro- 
ducer Ambas situaciones contrastan con los datos de las 
hembras de las montanas de Austria. En las poblaciones que 
viven en altitudes altas, las hembras no empiezan a criar has- 
ta que no tienen cuatro anos. Ademas, la mayoria de la po- 
blacion de Austria vive mucho mas anos que las poblaciones 
de tierras bajas de Francia y Paises Bajos. Cuando se compa- 
ran estos tres sitios, queda claro que la fecundidad es alta, 
pero la supervivencia es baja en el Reino Unido. Al reves su- 
cede en Austria, donde la fecundidad es alta pero la supervi- 
vencia baja. La poblacion en los Paises bajos es intermedia 
respecto a ambos parametros. 

<:Por que no es posible que las hembras de Lacerta vivipa- 
ra posean tanto una fecundidad como una supervivencia alta? 
Los biologos han resuelto esta cuestion usando el concepto de 
compensacion de eficacia (veanse Capitulos 24 y 41). La 
compensacion de eficacia se da porque cada individuo tiene 
una cantidad restringida de tiempo y energia a su disposition, 
es decir, que sus recursos son limitados. Si una hembra de la- 
gartija dedica gran cantidad de energia a alimentar a mucha 
prole durante su desarrollo, no es posible que dedique la mis- 
ma energia a su sistema inmunitario, crecimiento, reservas de 
nutrientes, u otros aspectos que incrementen la supervivencia. 
(Preguntate a ti mismo si una mujer que tiene diez hijos vivi- 
n'a mas o menos que otra que tiene dos). Una hembra puede 
maximizar su fecundidad, maximizar su supervivencia, o con- 



seguir un equilibrio entre las dos. La historia de la vida de un 

organismo consiste en como un individuo distribuye los re- 
cursos para el crecimiento, la reproduccion y las actividades o 
estructuras relacionadas con la supervivencia. 

Las compensaciones de la historia de vida son universales. 
Para entenderlo mejor, la Figura 52.3 representa la media de 
huevos puestos (una medida de fecundidad) en diez especies 
de pajaros, en contraposition con la probabilidad de que una 
hembra de esa especie sobreviva al siguiente ano. No hay 
puntos en la esquina superior derecha de la grafica porque no 
es posible tener la supervivencia y la fecundidad altas. No 
hay puntos en la esquina inferior izquierda porque las espe- 
cies con supervivencia baja y fecundidad baja tienen una po- 
blacion pequena y se extinguen. 

En la mayona de los casos, los biologos ven que la historia 
de vida se forma por la selection natural de forma que maxi- 
mice la eficacia de un individuo en su medio. Por ejemplo, el 
Capitulo 41 proporciono una evidencia experimental de que 
hay una compensacion de eficacia entre el tamano de los hue- 
vos y el numero de ellos en Uta stansburiana, y que las hem- 
bras en el estudio de poblacion alcanzaban un equilibrio entre 
tamano y numero de huevos que es optimo para su habitat. 

Para darle sentido a los datos de la historia de vida de las 
poblaciones de Lacerta vivipara, los biologos argumentan 
que las hembras que viven mucho tiempo pero que maduran 
tarde y tienen poca prole cada ano, tienen una gran eficacia 
en habitats frfos y elevados. Por el contrario, las hembras que 
tienen vidas cortas pero que maduran pronto y tienen un 
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FIGURA 52.3 Hay una compensation entre supervivencia y 
reproduction. Grafica de contraste entre la supervivencia y la 
fecundidad. Cada punto de los datos representa una especie de ave 
diferente.Se uso un analisis estadistico llamado regresion para crear 
«una Imea de mejor ajuste» de estos datos. 

O PREGUNTA Para estudiar la compensacion entre reproduccion y 
supervivencia entre las especies de aves, los investigadores 
anadieron o sustrajeron al azar huevos de las nidadas. Preve que 
pasara con la supervivencia de las hembras que criaron huevos de 
mas, en comparacion con las que vieron reducida su prole. 

gran numero de prole cada ano tienen mayor eficacia en ha- 
bitats calidos y poco elevados. Q Si entiendes el concepto de 
compensacion de eficacia, deberfas ser capaz de (1) prever las 
diferencias entre la supervivencia y la fecundidad en su habi- 
tat mas calido (sudoeste de Francia y norte de Espana) de La- 
certa vivipara, y (2) comentar por que las hembras de estas 
poblaciones ponen muchos huevos en lugar de parir las crias. 

En general, los organismos con alta fecundidad suelen cre- 
cer rapido, madurar pronto, y producir muchos huevos o se- 
millas pequenas. Por ejemplo, la planta de la mostaza Arabi- 
dopsis thaliana germina y se desarrolla hasta la madurez 
sexual en 4-6 semanas. En esta especie los individuos suelen 
vivir unos pocos meses pero llegan a producir casi 10.000 pe- 
quenas semillas. Por el contrario, los organismos de alta su- 
pervivencia suelen crecer despacio e invertir recursos en as- 
pectos que reducen el dano procedente de los enemigos e 
incrementar su propia capacidad para competir por el agua, 
la luz o la comida. Por ejemplo, el cocotero (Cocos nucifera) 
puede tardar en alcanzar la madurez sexual una decada, pero 
vive entre 60 y 70 anos y produce prole cada ano. El cocotero 
invierte recursos en producir un tallo robusto que le permita 
crecer alto, con un sistema de raices relativamente extenso, 
grandes frutos (cocos), moleculas toxicas contra los herbivo- 
ros, y enzimas que reduzcan las infecciones micoticas. Estos 
aspectos aumentan la supervivencia tanto de los brotes como 
de los adultos, pero disminuyen la fecundidad. 

Una planta de Arabidopsis thaliana y un cocotero repre- 
sentan los extremos de un extenso continuo de caracterfsticas 
de la historia de vida (Figura 52.4). Incluso dentro de las es- 
pecies de Lacerta vivipara, los analisis de las tablas de vida 
muestran una variacion considerable en los aspectos de la his- 
toria de vida. 

La investigation tambien ha documentado que dentro de 
las poblaciones, los aspectos de la historia de vida pueden 
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FIGURA 52.4 Aspectos del continuo de la historia de vida. Cada 
organismo puede ubicarse en alguna parte de este continuo. La 
ubicacion de una especie es mas significativa cuando se considera 
en relacion con especies emparentadas. 

O EJERCICIO Ubica a Arabidopsis thaliana y al cocotero en el 
continuo. Enumera los tipos de aspectos que esperan'as ver a la 
izquierda,en el medio, y a la derecha del continuo para las plantas. 
Incluye el habito de crecimiento (herbaceo,arbusto o arbol) asi 
como la habilidad de lucha contra enfermedades y predadores,el 
tamaho de las semillas, el numero de las semillas, tamaho del 
cuerpo,y la inversion en raices y brotes. 

cambiar si las condiciones lo hacen. Por ejemplo, suponga- 
mos que una serie de anos lluviosos producen una abundan- 
cia de alimentos para las lagartijas. Las hembras sobrevivi- 
rian mejor o adelantarian a una edad mas temprana la cria o 
producirian mas prole a una determinada edad. Tales cam- 
bios podrfan afectar directamente a la tasa de crecimiento de 
una poblacion. <;C6mo analizan los biologos las tasas de cre- 
cimiento de las poblaciones? <;Que factores hacen que la tasa 
de crecimiento incremente o disminuya? 

52.2 Crecimiento poblacional 

La cuestion primordial que se plantean los biologos sobre las 
poblaciones hace referenda al crecimiento o decrecimiento 
del numero de individuos. Para los conservacionistas, anali- 
zar y predecir los cambios en el tamano de una poblacion es 
esencial para gestionar las especies en peligro. 

Recuerda que hay cuatro eventos que afectan al tamano de 
una poblacion: los nacimientos y la inmigracion suman indi- 
viduos a una poblacion, y las muertes y las emigraciones los 
sustraen. Se deduce que la tasa de crecimiento total de una 
poblacion es una funcion de la tasa de natalidad, la de morta- 
lidad, la de inmigracion y la de emigration. En esta seccion 
consideramos solo el impacto de los nacimientos y muertes en 
el crecimiento de la poblacion. La Seccion 52.4 incluye un 
analisis de los movimientos migratorios. 

O La tasa de crecimiento poblacional es el cambio en el 
numero de individuos de una poblacion (AN) por unidad de 
tiempo (At). Si no se dan migraciones, la tasa de crecimiento 
es igual al numero de individuos (N) de la poblacion por la di- 
ferencia entre la tasa de natalidad por individuo (b) y la tasa 
de mortalidad por individuo (d). La diferencia entre la tasa de 
natalidad y la de mortalidad por individuo se llama tasa de 
incremento per capita, y se representa con r. (Per capita signi- 
fica «por cada individuo»). Si la tasa de natalidad per capita es 
mayor que la tasa de mortalidad per capita, r sera positivo y la 
poblacion crece. Pero si la tasa de mortalidad per capita co- 
mienza a exceder la tasa de natalidad per capita, r se vuelve ne- 
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gativa y la poblacion declina. Dentro de las poblaciones, r va- 
ria con el tiempo y puede ser positiva, negativa o igual a cero. 

Cuando las condiciones son optimas para una especie en 
particular, es decir que las tasas de natalidad per capita son lo 
mas altas posibles y las tasas de mortalidad per capita lo mas 
bajas posibles, entonces r alcanza un valor maximo llamado 
tasa intrmseca de crecimiento, r max . Cuando esto sucede el 
crecimiento de una poblacion se expresa como 

AN/A? = r max N 

En especies como Arabidopsis y la mosca de la fruta, que 
crian a una edad temprana y producen bastante prole cada 
ano, la r max es alta. Por el contrario, la r max es baja en especies 
como los pandas gigantes o los cocoteros, a los que les lleva 
anos madurar y producen poca prole cada ano. Dicho de otra 
forma, la r max es una funcion de los aspectos de la historia de 
vida de una especie. 

Una especie con una cierta historia de vida tiene una r max 
caracteristica que no cambia. Pero en cualquier momento es- 
pecffico, cada poblacion de esa especie tiene una tasa de cre- 
cimiento instantanea, o una tasa de crecimiento per capita re- 
presentada por r. La tasa de crecimiento instantanea de una 
poblacion en un momento determinado tiende a ser mucho 
mas baja que la r max . El valor de r para una poblacion tam- 
bien tiende a ser diferente de los valores de r para otras po- 
blaciones de la misma especie y cambia con el tiempo. 

Crecimiento exponencial 

La grafica de la Figura 52.5 traza los cambios en el tamano 
poblacional para varios valores de r, bajo la condicion cono- 
cida como crecimiento exponencial. El crecimiento poblacio- 
nal exponencial tiene lugar cuando r no cambia con el tiem- 
po. El punto clave sobre el crecimiento exponencial es que la 
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FIGURA 52.5 El crecimiento exponencial es independiente del 
tamano de la poblacion. Cuando la tasa de crecimiento per capita 
r no cambia con el tiempo, se da el crecimiento exponencial. El 
tamano de la poblacion puede aumentar de forma lenta o rapida, 
dependiendo del valor de r. 

O PREGUNTA Considera una especie de la parte izquierda del 
continuo de la historia de vida de la Figura 52.4 (alta fecundidad, 
baja supervivencia) en contraposicion a una especie de la parte 
derecha (baja fecundidad, alta supervivencia). Bajo condiciones 
ideales, £que especie tendra mayor r? Explica tu respuesta. 



tasa de crecimiento no depende del numero de individuos de 
la poblacion. Los biologos dicen que este tipo de crecimiento 
poblacional es independiente de la densidad. 

Es importante enfatizar que el crecimiento exponencial 
anade un numero paulatino de individuos segun el numero 
total de individuos, N, aumenta. Como ejemplo extremo, una 
r de 0,02 al ano en una poblacion de mil millones anade mas 
de 20 millones de individuos al ano. La misma tasa de creci- 
miento en una poblacion de 100 anade solo 2 individuos por 
ano. Incluso si r es constante, el numero de individuos anadi- 
do a la poblacion es una funcion de N. 

En la naturaleza se observa el crecimiento exponencial 
cuando unos pocos individuos encuentran una nueva pobla- 
cion en un nuevo habitat, o cuando una poblacion ha sido de- 
vastada por una catastrofe y luego empieza a recuperarse. 
Pero no es posible que el crecimiento exponencial continue in- 
definidamente. Si una poblacion de Arabidopsis crece expo- 
nencialmente durante un largo periodo de tiempo, realmente 
llenaria todo habitat disponible. Cuando la densidad de po- 
blacion, el numero de individuos por unidad de area, es muy 
alta, cabna esperar que la tasa de natalidad per capita dismi- 
nuyera, y que la tasa de mortalidad per capita aumentara, ha- 
ciendo que r declinase. Dicho de otra forma, el crecimiento en 
el mundo natural suele ser mas dependiente de la densidad. 

Crecimiento logistico 

Para analizar lo que pasa cuando el crecimiento depende de la 
densidad, los biologos utilizan un parametro llamado capaci- 
dad de carga. La capacidad de carga, K, se define como el nu- 
mero maximo de individuos de una poblacion que puede sus- 
tentarse en un habitat particular durante un periodo de tiempo 
sostenido. La capacidad de carga de un habitat depende de un 
gran numero de factores: comida, espacio, agua, calidad del 
suelo, lugares donde descansar o anidar, y la intensidad de las 
enfermedades y depredacion. La capacidad de carga puede 
cambiar de un ano a otro, dependiendo de las condiciones. 

Si una poblacion de tamano N esta bajo su capacidad de 
carga K, la poblacion deberia seguir creciendo. Es decir, que 
la tasa de crecimiento poblacional debena ser proporcional a 
(K - N)/K: 

AN 
At 



N 



K-N 
K 



Esta expresion se llama ecuacion del crecimiento logistico. 
En la expresion (K - N)/K, el numerador define el numero de 
individuos adicionales que pueden acomodarse en un habitat 
con capacidad de carga K; dividiendo K-N por K resulta este 
numero de individuos proporcional. Asi, (K - N)/K describe la 
proporcion de « recur sos y espacio sin utilizar» en el habitat. 
Puede interpretarse como la resistencia del medio al crecimien- 
to. Cuando N es pequeno, entonces (K - N)/K es grande y la 
tasa de crecimiento debena ser alta. Pero a medida que N au- 
menta, (K - N)/K se iguala a cero y el crecimiento para. De 
esta forma, a medida que una poblacion alcanza la capacidad 
de carga de su habitat, su tasa de crecimiento se ralentiza. 

La ecuacion del crecimiento logistico describe el creci- 
miento logistico poblacional, o los cambios en la tasa de cre- 
cimiento que ocurren en funcion del tamano de la poblacion. 



Capitulo52 Ecologi'a de poblaciones 1179 




En detalle: desarrollo y aplicacion de las ecuaciones de crecimiento 
poblacional 



■ 



Para saber con mas detalle como cambian 
los modelos de los biologos del tamano 
poblacional, consideremos los datos de 
las grullas blancas,que son aves grandes, 
nativas de los humedales de Norteame- 
rica (Figura 52.6). La grulla blanca puede 
vivir mas de 20 anos en la naturaleza, pero 
es normal que las hembras tengan seis o 
siete anos la primera vez que se reprodu- 
cer Las hembras ponen solo dos huevos 
al ano y crian normalmente un polluelo. 
Basandose en estas caracten'sticas de la 
historia de vida, cabria esperar que la tasa 
de crecimiento de la grulla blanca sea su- 
mamente baja. 

Los conservacionistas controlan estas 
especies de cerca,ya que la caza y la des- 
truccion de su habitat ha reducido el nu- 
mero total de individuos en el mundo a 
unos veinte a mediados de la decada de 
1 940. Desde entonces, los esfuerzos inten- 
sivos de conservacion han resultado en 
una poblacion actual total de unos 51 8 in- 
dividuos. Esa cifra incluye un grupo de 
237 individuos que crian en el Parque Na- 
cional del Bufalo de los Bosques en Ca- 
nada. Ademas de esta poblacion, recien- 
temente se han establecido otras dos 
nuevas poblaciones de grullas blancas li- 
berando individuos criados en cautividad. 
Uno de estos grupos vive cerca de la costa 
atlantica de Florida durante todo el ano,y 
el otro grupo migra de las areas de cria, al 
norte de Wisconsin, a las zonas de hiber- 
nacion de la costa del golfo de Florida. 

De acuerdo a los biologos que estan 
gestionando su recuperacion, la especie 
dejara de considerarse en peligro cuando 
las dos nuevas poblaciones establecidas 
tengan 25 parejas de cria, es decir, unos 
125 individuos cada una;y cuando la po- 
blacion no necesite complementarse con 
individuos criados en cautividad. ^Cuanto 
tiempo llevara esto? 

Crecimiento discreto 

Las grullas blancas crian una vez al ano, 
asi que la forma mas simple de expresar la 
tasa de crecimiento de este animal es 
comparando el numero de individuos al 
comienzo de la estacion de cria con el nu- 



mero de individuos al comienzo de la si- 
guiente estacion de cria. 

Cuando una poblacion cria durante es- 
taciones discretas, su tasa de crecimiento 
puede calcularse como la de las grullas 
blancas. Para crear una expresion general 
de como crecen las poblaciones durante un 
intervalo de tiempo discreto, los biologos 
usan N para representar el tamano de la po- 
blacion. N 0 es el tamano de la poblacion en 
el momento cero (el punto de partida),y N } 
el tamano de la poblacion un intervalo de 
cria posterior. En forma de ecuacion, la tasa 
de crecimiento se da como: 



N,=NA 



(Ec.52.3) 



El parametro X (landa) se denomina la tasa 
de incremento finita. (En matematicas, 
una tasa finita se refiere a una tasa obser- 
vada durante un periodo de tiempo dado. 
Un parametro es una variable que afecta a 
la forma de una funcion pero no asi a su 
naturaleza general). El total actual en Bu- 
falo de los Bosques es de 237. Suponga- 
mos que se cuentan 248 grullas en la 
epoca de cria el ano que viene. La tasa de 
crecimiento poblacional podria calcularse 
como 248/237 = 1,046 = X. Dicho de otra 
manera, la poblacion habra crecido a un 
ritmo del 4,6 por ciento por ano. Reformu- 
lando la expresion de la Ecuacion 52.3 da: 
N,=N 0 X (Ec.52.4) 

Dicho de forma mas general, el tamano de 
la poblacion al final del tiempo f vendra 
dada por: 

N,=N 0 X' (Ec.52.5) 

Esta ecuacion resume como crecen las 
poblaciones durante la epoca de cria esta- 
cional. El tamano de una poblacion en el 
momento t es igual al tamano inicial por 
la tasa de incremento finita multiplicada 
por si misma t veces. En cierto sentido, X 
funciona como la tasa de interes de un 
banco. Para las especies que crian una vez 
al ano, el «interes» sobre la poblacion se 
compone anualmente. Una cuenta de 
ahorro con el 5 por ciento de interes anual 
incrementa en un factor de 1,05 por ano. 
Si una poblacion esta creciendo, entonces 
su X es mayor que 1,0. 



Si la estructura de edad de una pobla- 
cion es estable,significa que la proporcion 
de hembras de cada grupo de edad no 
cambia con el tiempo, y entonces su tasa 
de incremento finita tambien tiene una 
relacion simple con su tasa reproductiva 
neta: A = R^g, donde g es el tiempo de la 
generacion. Esencialmente la division de 
la tasa de reproduccion neta por el 
tiempo de generacion da una tasa dis- 
creta. 

Crecimiento continuo 

Los parametros X y r (la tasa de incre- 
mento finita y la tasa de crecimiento per 
capita) guardan una relacion matematica 
sencilla. La mejor forma de entender esta 
relacion es recordar que X representa la 
tasa de crecimiento poblacional durante 
un intervalo discreto de tiempo. Por el 
contrario,r muestra la tasa de crecimiento 
per capita en cualquier momento dado. 
Esto es por lo que r tambien se denomina 
tasa de incremento instantanea. La rela- 
cion entre estos dos parametros viene 
dada por: 

X = e r (Ec.52.6) 

donde e es la base del logaritmo natural, 
o aproximadamente 2,72. (Para obtener 
ayuda con el uso de logaritmos, vease 
BioHabilidades 5. Notese que la rela- 
cion entre cualquier tasa finita y cual- 
quier tasa instantanea viene dada por la 
tasa finita = e tasainstantanea ). 

(Continua en la pdgina siguiente) 




FIGURA 50.6 Las grullas blancas han 
sido el centro de atencion de los 
esfuerzos intensivos de conservacion. 
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(Continuation) 

La sustitucion de la Ecuacion 52.6 en la 
Ecuacion 52.5 resulta en 



N t = N n e n 



(Ec.52.7) 



Esta expresion resume como crece la 
poblacion cuando cria constantemente, 
como lo hacen los seres humanos y las 
bacterias,en lugar de hacerlo a intervalos 
definidos. Para las especies que crian con- 
tinuamente, el «interes» sobre la pobla- 
cion se compone de forma continua. Sin 
embargo, cuando la tasa de crecimiento X 
y r son equivalentes, las diferencias entre 
continuo y discreto son insignificantes. 

Debido a que r representa la tasa de 
crecimiento en un momento dado, y ya 
que r y X estan tan estrechamente rela- 
cionadas, los biologos calculan r de 
forma rutinaria para las especies que 
crian estacionalmente. En el ejemplo de 
la grulla blanca, A = 1,046 = e r . Para resol- 
ver r, toma el logaritmo natural de 
ambas partes. (BioHabilidades 5 explica 
como hacerlo con la calculadora). En 
este casor= 0,045. 

La tasa de incremento instantanea, r, 
tambien esta directamente relacionada 
con la tasa de reproduccion neta, R v in- 
troducida en el Cuadro 52.1 . En la mayo- 
ria de los casos, r se calcula como RJg, 
donde g es el tiempo de generacion. De 
esta forma, r se puede calcular a partir de 
los datos de la tabla de vida. Es una me- 
dida de tasa de crecimiento mas util que 
R y ya que r es independiente del tiempo 
de generacion. 



Resumiendo,los biologos han desarro- 
llado varias formas de calcular y expresar 
la tasa de crecimiento poblacional. La 
tasa de crecimiento expresada como X 
tiene la ventaja de entenderse facil- 
mente, y R 0 tiene la ventaja de calcularse 
directamente a partir de los datos de la 
tabla de vida. Aunque r es un concepto 
algo mas dificil, es la expresion mas util 
para la tasa de crecimiento, porque es in- 
dependiente del tiempo de generacion y 
es relevante para especies que crian esta- 
cional y continuamente. 

Aplicacion de los modelos 

Para tener una mejor idea de r y de la 
Ecuacion 52.7,consideremos la siguiente 
serie de preguntas sobre la grulla blanca. 
La clave para contestarlas es darse cuenta 
de que la Ecuacion 52.7 tiene solo cuatro 
parametros. Dados tres de ellos, puedes 
calcular el cuarto. Q Si entiendes este 
concepto, deben'as ser capaz de resolver 
estos cuatro problemas: 

1. Si en 1941 habia 20 individuos vivos, y 
en 2007 518, £cual es el valor de r? 
Aqui N t = 51 8, N 0 = 20, y f = 66 ahos. 
Sustituye estos valores en la Ecuacion 
52.7 y calcula r. Luego comprueba tu 
respuesta con la solucion al final de 
este cuadro 1 . 

2. En los informes mas recientes de los 
biologos sobre el programa de recu- 
peracion de la grulla blanca, se estima 
que las bandadas deberian ser capa- 
ces de sostener una r de 0,046 en el fu- 
turo inmediato. Si la bandada actual 



contiene 237 individuos, £Cuanto tar- 
dara la poblacion en doblarse? Aqui N Q 
= 237, N t = 2 x 237 = 474. En este caso, 
tienes que resolver f en la Ecuacion 
52.7. Comprueba tu respuesta 2 . 

3. En 2002 una pareja de aves de la ban- 
dada que vive en Florida todo el ano 
crio prole con exito (nueve anos des- 
pues de que se introdujeran las prime- 
ras grullas). En 2003 otra pareja de aves 
de esta poblacion volvio a conseguirlo. 
Si el numero de parejas que crian con- 
tinua doblandose cada ano, <;cuanto se 
tardara en llegar a 25 parejas que 
cn'en? (Recuerda que / = 2,0 si una po- 
blacion se dobla cada ano). Si N 0 = 2 y 
N t = 25, calcula t y comprueba tu res- 
puesta 3 . 

4. La bandada de grullas blancas que 
migra entre Wisconsin y Florida se 
fundo en 2001 . Si el desarrollo es como 
el de la bandada residente en Flori- 
da, el primer intento con exito de cria 
tendra lugar en 201 0, nueve anos des- 
pues de la introduccion inicial.Supon- 
gamos que la tasa de crecimiento ins- 
tantaneo para el numero de parejas que 
crian en esta poblacion sera del 0,05. 
^En que ano la poblacion que cria alcan- 
zara las 25 parejas? Ese es el ano en que 
la grulla blanca dejara de estar en la 
lista de especies amenazadas. Aqui 
N 0 = 1 , N t = 25, y r = 0,05. Calcula f, y 
suma ese numero de anos a 2010, 
luego comprueba tu respuesta 4 . 

bLOZ v -souG 179'£ = } £ :soue s I = i z '6V0'0 = * L 



Asi como el crecimiento exponencial era independiente de la 
densidad de poblacion, el crecimiento logfstico depende ella. 
El Cuadro 52.2 explora con mas detalle los modelos de creci- 
miento poblacional y como se aplican. 

La Figura 52.7a ilustra la dependencia del crecimiento en 
la densidad de una poblacion hipotetica. Notese que la grafi- 
ca tiene tres secciones. Inicialmente el crecimiento es expo- 
nencial, es decir, que r es constante. Con el tiempo, N incre- 
menta hasta el punto donde empiezan a surgir la competicion 
por los recursos u otros factores dependientes de la densidad. 
Como resultado, la tasa de crecimiento empieza a disminuir y 
finalmente se iguala a cero. Cuando la poblacion se encuentra 
en la capacidad de carga del habitat, la grafica del tamano 
poblacional en relacion con el tiempo es una recta. 

La Figura 52.7b muestra los datos del crecimiento logistico 
de poblaciones de laboratorio de dos especies de protistas ci- 
liadas (vease Capftulo 29): Paramecium aurelia y P. caudatum. 



En este experimento, un investigador coloco 20 individuos de 
una de las especies en 5 ml de una solucion. Creo muchas re- 
plicas de estos medios de 5 ml para cada especie por separado. 
Mantuvo las condiciones lo mas constantes posible anadiendo 
igual numero de celulas bacterianas de comida cada dfa, lim- 
piando la solucion cada dos dfas, y manteniendo el pH en 8,0. 
Como muestra la grafica, ambas especies exhibieron un creci- 
miento logistico en ese medio. Sin embargo, la capacidad de 
carga difirio entre las dos especies. La densidad maxima me- 
dia de P. aurelia fue de 448 individuos por ml, pero la de P. 
caudatum fue de 128 individuos por ml. 

En ambas especies de Paramecium de este experimento, el 
crecimiento exponencial solo pudo mantenerse durante cinco 
dias. El crecimiento exponencial suele tener una vida corta. 
Cuando el tamano de la poblacion aumenta, la tasa de creci- 
miento poblacional tiene que disminuir. ,;Por que? iQue fac- 
tores hacen que las tasas de crecimiento cambien? 
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(a) Dependencia de la densidad: la tasa de crecimiento se 
ralentiza a densidades altas. 
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(b) Crecimiento logistico en ciliados. 
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FIGURA 52.7 El crecimiento logistico depende del tamano de la poblacion. (a) Curva hipotetica que ilustra el patron predicho por la 
ecuacion del crecimiento logistico. Este patron suele darse cuando un numero pequeno de individuos coloniza un habitat sin ocupar. 
Inicialmente, r es alta porque la competencia por los recursos es baja o inexistente. La capacidad de carga depende de calidad del habitat y 
puede variar con el tiempo. (b) Datos procedentes de los experimentos en el laboratorio con dos especies de Paramecium. 

Q EJERCICIO En el apartado (b),dibuja lineas discontinuas rectas que indiquen la capacidad de carga para cada especie. 



iQue limita la tasa de crecimiento y el tamano 
de la poblacion? 

El tamano de la poblacion cambia como resultado de dos ti- 
pos de factores generales: (1) factores independientes de la 
densidad y (2) factores dependientes de la densidad. Los fac- 
tores independientes de la densidad alteran las tasas de natali- 
dad y mortalidad independientemente del numero de indivi- 
duos de la poblacion. Los cambios independientes de la 
densidad suelen estar provocados por cambios en el medio 
abiotico, como variaciones en los patrones del tiempo o even- 
tos catastroficos tipo huracanes, olas de frio, erupciones vol- 
canicas o sequfas. Por el contrario, los factores dependientes 
de la densidad suelen ser bioticos, y cambian de intensidad en 
funcion del tamano de la poblacion. Por ejemplo, la depreda- 
tion media de los ciervos puede incrementar cuando la pobla- 
cion es grande, o la competencia por la comida y la hambru- 
na se vuelven mas comunes. Cuando hay muchos arboles, 
estos disponen de menos agua, nutrientes y luz del sol, y asf 
producen menos semillas. La tasa de mortalidad puede au- 
mentar, y la de natalidad decrecer cuando hay una densidad 
de poblacion alta. 

Para entender mejor el estudio de los factores dependientes 
de la densidad que afectan al tamano de la poblacion, consi- 
deremos los datos de la Figura 52.8: 

• La grafica de la Figura 52.8a presenta los resultados de un 
estudio experimental sobre unos peces de coral llamados 
gobios. Cada punto representa un arrecife artificial identi- 
co, construido por un investigador a partir de restos de un 
arrecife de coral real. La densidad inicial, trazada a lo lar- 
go del eje horizontal, es el numero de peces marcados que 
se liberaron en cada arrecife artificial al comienzo del ex- 
perimento. La proportion que sobrevivio, trazada en el eje 
vertical, es el numero de estos individuos introducido que 
todavia vive en el arrecife dos meses y medio despues. Esta 



grafica muestra una fuerte dependencia en la densidad por 
parte de la supervivencia. 

• La grafica de la Figura 52.8b procede de un estudio a lar- 
go plazo del gorrion cantor de la isla Mandarte, en la Co- 
lumbia britanica. Cada punto representa un ano diferente. 
La densidad de hembras, trazada a lo largo del eje hori- 
zontal, es el numero de hembras que criaron en la isla; el 
tamano de la nidada, trazado en el eje vertical, es el nume- 
ro medio de huevos puesto por cada hembra. Esta grafica 
indica una fuerte dependencia en la densidad por parte de 
la fecundidad. 

Los cambios en la supervivencia y la fecundidad depen- 
dientes de la densidad provocan un crecimiento poblacional 
logistico. De esta forma, los factores dependientes de la densi- 
dad definen la capacidad de carga de un habitat en particular. 
Si hubiera muchos gobios, moririan o emigrarian. Si hubiera 
muchos gorriones, el numero medio de huevos producidos 
disminuiria. 

Sin embargo, es importante reconocer que K varia entre es- 
pecies y poblaciones, y que esta variacion afecta tanto a las ta- 
sas de crecimiento como al tamano de la poblacion. K vana 
porque para cualquier especie en particular algunos habitats 
son mejores que otros dadas las diferencias en la disponibili- 
dad de alimentos, la abundancia de predadores, y otros facto- 
res dependientes de la densidad. En otras palabras, K vana en 
el espacio. Tambien vana con el tiempo, segun las condiciones 
sean mejores en unos anos que en otros. Ademas, la misma re- 
gion puede tener una capacidad de carga muy diferente para 
distintas especies. La misma zona tendera a sostener muchos 
mas individuos de especies pequenas que de especies grandes, 
simplemente porque los individuos grandes necesitan mas es- 
pacio y recursos. Estas sencillas observaciones ayudan a expli- 
car la variacion en el tamano total de la poblacion que existe 
entre especies y entre poblaciones de la misma especie. 
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(a) La supervivencia disminuye con las densidades de poblacion altas. 
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(b) La fecundidad disminuye con las densidades de poblacion altas. 
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FIGURA 52.8 El crecimiento dependiente de la densidad resulta de los cambios en la supervivencia y la fecundidad. (a) Cuando los 
gobios se agrupan en densidades poblacionales diferentes en arrecifes artificiales, la supervivencia es mayor a menores densidades. (b) En la 
poblacion de gorriones cantores de la isla de Mandarte,existe una fuerte correlacion negativa entre densidad de poblacion en un ano particular 
y el numero medio de huevos (tamaho de nidada) producido por las hembras. 

Q PREGUNTA Cuando las poblaciones de gorriones cantores poseen una densidad alta y se proporciona comida extra a las hembras de forma 
experimental, el tamaho medio de la nidada es mucho mayor que el esperado en los datos del apartado (b). Basandote en estos datos, formula 
una hipotesis para explicar por que el tamaho medio de la nidada declina a densidades altas. 
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Modeling Population Growth 

523 Dinamicas poblacionales 

Las herramientas presentadas en las dos secciones anteriores 
proporcionan un fundamento para indagar en el estudio de las 
dinamicas poblacionales, es decir, en los cambios de las pobla- 
ciones en el tiempo. O Las investigaciones sobre las dinamicas 
poblaciones han destapado una gran variedad de pautas en la 
naturaleza, aparte del crecimiento exponencial y logfstico. 

Como ejemplo inicial del cambio en el tamano de una po- 
blacion con el tiempo, consideremos los datos del experimen- 



to mas largo de la historia de la biologfa: el experimento de 
Park Grass en Rothamsted, Reino Unido. En 1856 los investi- 
gadores establecieron una serie de solares de entre 0,1 y 0,2 
ha en una pradera de heno que tenia un suelo de caracteristi- 
cas y vegetacion uniformes. Desde entonces, algunos de los 
enclaves han recibido regularmente tratamientos fertilizantes 
o cal (una mezcla de calcio y oxidos de magnesio), y otros se 
han vigilado sin aplicarles tratamiento. Cada ano los investi- 
gadores registraban las especies de plantas que habia en cada 
enclave como mdice del tamano poblacional. 

El clima era el mismo en todos los enclaves, ambos regmie- 
nes de fertilizacion eran constantes, y todos los enclaves esta- 
ban expuestos a las mismas enfermedades y a los mismos pre- 
dadores. Incluso asf, se dieron varios cambios drasticos en el 
tamano de la poblacion. Cuando se analizaron los datos desde 
1920 a 1979, surgieron cuatro patrones principales entre las 
43 especies presentes. Diez de las especies mostraron una cres- 
ta de abundancia seguida de una disminucion durante un pe- 
riodo de 60 anos (Figura 52.9a). Cinco especies aumentaron 
su abundancia, y luego se estabilizaron (Figura 52.9b). Cinco 
especies disminuyeron regularmente, y 21 no mostraron nin- 
gun cambio perceptible (Figura 52.9c). 

En muchos casos, las pautas de cambio a lo largo del tiem- 
po parecian guardar alguna relacion con los aspectos de la 
historia de vida. Por ejemplo, las especies que mantuvieron 
un tamano de poblacion constante durante 60 anos tienen es- 
peranzas de vida mayores y una r max menor que otras especies 
del lugar. Para interpretar estas observaciones los biologos su- 
girieron que estas especies asignaban mas energfa y recursos a 
la capacidad competitiva que a la reproduccion. En conse- 
cuencia, estas especies eran capaces de mantener una abun- 
dancia durante un mayor periodo de tiempo. Por el contrario, 
las especies que aumentaban su abundancia y luego dismi- 
nufan o se manteman, teman una r max mayor, una edad mas 
temprana en su primera reproduccion y esperanzas de vida 



Si entiendes que... O 

• Las poblaciones crecen exponencialmente a menos que se 
ralentice la dependencia de la densidad. 

• Los factores dependientes de la densidad que influyen en 
las tasas de crecimiento poblacional incluyen depredacion, 
enfermedades, y la competencia por los recursos como 
comida y luz solar. 

Deben'as ser capaz de... O 

1) Proponer un factor dependiente de la densidad que limite 
el crecimiento de Paramecium aurelia y disehar un 
experimento para probar esa hipotesis. 

2) Formular una hipotesis para explicar por que la capacidad 
de carga de P. caudatum de la Figura 52.7 es mucho mas 
baja que la capacidad de carga de P. aurelia y disehar un 
experimento para probar esta hipotesis. 
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(a) Algunas especies aumentaron y luego 
disminuyeron. 
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(b) Algunas especies aumentaron y luego 
mantuvieron un tamano de poblacion alto. 
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(c) Algunas especies mantuvieron un 
tamano de poblacion alto. 
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FIGURA 52.9 Distintos patrones de cambios a largo plazo en las poblaciones de especies de heno. Las graficas muestran algunos de los 
diferentes patrones de las dinamicas poblacionales desde 1 920 hasta 1 979 entre especies del experimento de Park Grass, que comenzo en 1 856. 



mas cortas que las especies que manteman un tamano pobla- 
cional constante. Los investigadores todavfa estan estudiando 
por que algunas de estas especies permanecfan constantes con 
el tiempo mientras otras disminman. 

£C6mo cambian las metapoblaciones 
con el tiempo? 

Si hojeas una gufa de arboles, pajaros o mariposas, probable- 
mente encuentres mapas que indiquen que la mayoria de las 
especies ocupan un area extensa. Sin embargo, en realidad 
las preferencias de habitat de muchas especies son limitadas, 
y los individuos ocupan solo pequenas parcelas aisladas den- 
tro de un area extensa. Los prados ocupados por la mariposa 
Melitaea cinxia (una especie en peligro nativa de las islas de 
Aland de las costas finlandesas, Figura 52.10) son un ejemplo 
muy estudiado de este patron. 

Si los individuos de una especie ocupan muchas parcelas 
pequenas de habitat, de manera que forman muchas pobla- 
ciones independientes, se dice que presentan una metapobla- 



cion. Melitaea cinxia existen de forma natural como metapo- 
blaciones. Pero, ya que los humanos estan reduciendo gran- 
des y contiguas areas de bosques y praderas para aislar parce- 
las o reservas, cada vez se obliga a mas especies a agruparse 
en metapoblaciones. 

Estudios recientes sobre Melitaea cinxia de Ilkka Hanski 
y sus colaboradores, ilustran las consecuencias de la estruc- 
tura metapoblacional para especies amenazadas. El trabajo 
comenzo con un reconocimiento de los habitats de prado de 
las islas. Ya que las orugas de Melitaea cinxia se alimentan 
solo de dos tipos de planta huesped, Plantago lanceolata y 
veronica spicata, el equipo fue capaz de ubicar con exacti- 
tud habitats potenciales para las mariposas. Estimaron el ta- 
mano poblacional dentro de cada parcela contando los ni- 
dos de larvas. De los 1.502 prados que conteman las plantas 
huesped, 536 albergaban Melitaea cinxia. Las parcelas va- 
riaban de 6 m 2 a 3 ha de superficie. La mayoria solo teman 
un par de adultos y un grupo de larvas, pero las poblaciones 
mas grandes conteman cientos de parejas adultas y 3.450 
larvas. 




Vive en pequenas 
parcelas de 
ciertas plantas 
huesped en prados 



FIGURA 52.1 0 Melitaea cinxia vive en parcelas de prados. Esta mariposa se ha extinguido en muchas de sus montanas iniciales, ahora solo se 
encuentra en las islas de Aland, cerca de Finlandia. 
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Una metapoblacion esta compuesta por poblaciones 
pequehas y aisladas. 



Individuos 
de mariposas 




Aunque algunas subpoblaciones se extinguen con el tiempo.. 




. la migracion puede recuperar o establecer subpoblaciones. 




FIGURA 52.1 1 Las dinamicas de las metapoblaciones dependen 
de la extincion y la recolonizacion. El tamano total de la 
poblacion permanece relativamente estable incluso si alguna 
subpoblacion se extingue.Estas poblaciones pueden recuperarse 
por las migraciones,y los habitats sin ocupar pueden colonizarse. 

La Figura 52.1 1 ilustra como cabe esperar que una meta- 
poblacion como esta cambie con el paso de los anos. Dado un 
tiempo suficiente, se espera que cada poblacion dentro de una 
metapoblacion mas grande se extinga. El motivo puede ser 
una catastrofe, como una tormenta o un vertido de petroleo; 
tambien puede ser el brote de una enfermedad, o una afluen- 
cia repentina de depredadores. Sin embargo, la migracion pro- 
cedente de poblaciones cercanas puede restablecer las pobla- 
ciones en estos fragmentos de habitat vacfos. De esta forma, 
hay un equilibrio entre extincion y recolonizacion. Aunque las 



subpoblaciones son intermitentes a lo largo del tiempo, la po- 
blacion total se mantiene en un numero estable de individuos. 

<;Este modelo de metapoblacion describe las dinamicas po- 
blacionales correctamente? Para responder a esta pregunta, el 
grupo de Hanski llevo a cabo un estudio de marcaje y recaptu- 
ra. (El Cuadro 52.3 de la pagina 1.188 da mas detalles de como 
se realizo este estudio). De las 1.731 mariposas que los biologos 
marcaron y liberaron, se volvieron a capturar 741 durante el 
verano. De estos individuos, el 9 por ciento se encontraba en 
parcelas que no estaban ocupadas previamente. Esta tasa de mi- 
gracion es lo suficientemente alta como para sugerir que las 
parcelas donde la poblacion se ha extinguido pueden recoloni- 
zarse. Repitieron el reconocimiento dos anos despues de su cen- 
so inicial. Tal como predice el modelo metapoblacional, algunas 
poblaciones se habian extinguido y se habian creado otras nue- 
vas. De media, las mariposas se perdieron en 200 parcelas cada 
ano; 144 parcelas sin ocupar se colonizaron y repoblaron cada 
ano. El tamano total de la poblacion era relativamente estable 
incluso aunque la poblacion integrante fuera inestable. 

Resumiendo, la historia y futuro de una metapoblacion 
esta determinada por los nacimientos y las muertes de las po- 
blaciones constituyentes, tal y como las dinamicas de una 
poblacion aislada lo hace por los nacimientos y muertes de 
los individuos. Como mostrara la seccion final de este capitu- 
lo, estas dinamicas son muy importantes para la recuperacion 
de especies amenazadas. 

£Por que algunas poblaciones son ciclicas? 

Uno de los patrones mas sorprendentes de las dinamicas po- 
blacionales tambien ha sido uno de los mas dificiles de com- 
prender. Los ciclos poblacionales son fluctuaciones regulares 
de tamano que presentan las poblaciones de algunos anima- 
les. La Figura 52.12 muestra un caso clasico de ciclo pobla- 
cional: las poblaciones de liebre americana y lince en el norte 
de Canada. Las liebres americanas son herbivoras y son la 
presa principal del lince. 

La mayorfa de las hipotesis para explicar los ciclos pobla- 
cionales giran en torno a algun tipo de factor dependiente de 
la densidad de poblacion. La idea es que la depredacion, las 
enfermedades, o la carestia de alimento se intensifican de for- 
ma drastica a altas densidades de poblacion y hacen que el nu- 



Las poblaciones de linces y liebres tienen 
un ciclo de 1 1 anos de media, el tamano de 
la poblacion del lince va a la zaga del 




Anos 



FIGURA 52.1 2 Las poblaciones de liebres y linces tienen un ciclo sincronico. Para que sea mas facil de leer, el eje vertical izquierdo, que 
indica la densidad de liebres, no es lineal. 
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mero de habitantes caiga en picado. Sin embargo ha sido ex- 
tremadamente diffcil documentar una relacion entre los ciclos 
poblacionales y factores como la intensidad de la depredacion, 
los brotes de enfermedades, o la disponibilidad de alimento. 

Aunque el ciclo de los linces y liebres se documento a prin- 
cipios del siglo xx, no se comprendio bien. Se propusieron 
dos hipotesis para explicar estas dinamicas poblacionales: 

1. Las liebres agotan toda su comida cuando su poblacion al- 
canza una densidad alta y luego se mueren de hambre; en 
respuesta, los linces tambien se mueren de hambre. 

2. Las poblaciones de linces alcanzan una densidad alta en 
respuesta a aumentos en la densidad de las liebres. A gran 
densidad, los linces comen tantas liebres que la poblacion 
de presas cae en picado. 

Dicho de otro modo, o las liebres controlan el tamano po- 
blacional de los linces, o los linces controlan el tamano 
poblacional de las liebres. 



Para probar estas hipotesis de forma rigurosa, los investi- 
gadores establecieron una serie de solares de estudio de 1 km 2 
en habitats de bosque boreal (Figura 52.13). Se dejaron tres 
solares sin manipular. Se cerco un solar con una verja electri- 
ca, y con una malla de forma que no permitia el acceso de 
linces pero si el de liebres. En dos solares, se suministraba ali- 
mento extra para las liebres durante todo el ano. Otro solar 
dispoma de una valla que impedfa la entrada de linces, donde 
tambien se suministraba alimentos extra para las liebres. Lue- 
go, los biologos controlaron el tamano de las poblaciones de 
liebres y linces durante un periodo de 11 anos, o lo que es lo 
mismo, el tiempo suficiente para que se complete un ciclo de 
ambas poblaciones. 

Como muestran los datos de la Figura 52.13, los solares 
en los que no habia predadores manifestaron poblaciones 
mayores de liebres en los picos de los ciclos que los solares 
sin controles. Este resultado apoya la hipotesis de que la de- 
predacion por parte de los linces merma las poblaciones de 



Experimento 



Pregunta: <j,Que factores controlan los ciclos poblacionales de las liebres y los linces? 



Hipotesis: La depredacion, la disponibilidad de alimentos, o una combinacion de ambos factores controla dicho ciclo. 

Hipotesis nula: Tal ciclo no esta determinado ni por la depredacion, ni la disponibilidad de alimentos, ni la combinacion de ambos factores. 



Diseno del experimento: 

Registro de la poblacion de liebres en siete solares de estudio (habitats de bosque boreal similares, cada uno de 1 km 2 ) durante 

1 1 anos (la duracion de un ciclo). ^ . , 

Comida extra 

Sin linces w _ mmm ^^^_ \ sin linces 



Comida extra 







3 solares: controles sin 
manipulacion humana 



1 solar: cerca electrica que 
excluye a los linces pero 
permite el acceso de liebres 



2 solares: suministro 
de comida extra para 
liebres 



1 solar: cerca electrica que excluye 
a los linces pero que permite el 
acceso de liebres; suministro de 
comida extra para estas ultimas 



Prediccion: Las poblaciones de liebres en al menos un tipo de solar manipulado sera mayor que la poblacion media de los solares sin manipular. 
Prediccion de la hipotesis nula: Las poblaciones de liebres seran iguales en todos los solares. 



Resultados: 
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La densidad de 
poblacion de 
liebres se dobla 
cuando no hay 
depredadores 



La densidad de 
poblacion de liebres 
se triplica cuando se 
suministra comida 
extra 




La densidad de 
poblacion de liebres se 
multiplica por 1 1 
cuando la depredacion 
es baja y las fuentes de 
alimento altas 



Control 



Exclusion de 
predadores 



Comida 
extra 



Exclusion de predadores, 
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Conclusion: Las poblaciones de liebres estan limitadas tanto por la depredacion como por la disponibilidad de alimentos. Cuando la 
limitacion de la depredacion y la comida tienen lugar al mismo tiempo, tienen un mayor efecto que cualquiera de los factores por separado. 



FIGURA 52.1 3 Evidencia experimental de que la depredacion y la disponibilidad de alimentos dan lugar al ciclo poblacional entre linces 
y liebres. 

O PREGUNTA Formula una hipotesis para explicar por que la combinacion de la falta de depredacion con el incremento de comida tiene un 
efecto tan importante en el tamano de la poblacion de liebres. 
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liebres. Sin embargo, los solares con comida extra teman pi- 
cos poblacionales incluso mayores, y los solares con comida 
extra y exclusion de depredadores teman poblaciones de lie- 
bres mas de 11 veces mayores que el resto. 

Estos datos apoyan las hipotesis de que las poblaciones es- 
tan limitadas por la disponibilidad de comida, asf como por 
la depredacion, y que la disponibilidad de alimento y la de- 
predacion intensifican la relacion, es decir, el efecto conjunto 
de la comida y depredacion es mucho mayor que su impacto 
aislado. La investigacion sobre el porque continua. Mientras, 
el estudio ilustra el poder de un experimento bien disenado 
para resolver grandes controversias en Biologia. 

£C6mo afecta la estructura por edad 
al crecimiento poblacional? 

Como muestra la tabla de vida de la Seccion 52.1, la edad tiene 
un efecto decisivo en la probabilidad de que un individuo se re- 
produzca y sobreviva al siguiente ano. Pero el analisis de estos 
datos excluyen un punto critico sobre las edades de los indivi- 
duos de una poblacion: la estructura por edad de una pobla- 
cion ejerce una importante influencia en el crecimiento de la po- 
blacion con el tiempo. Para ver como afectan a las dinamicas 
poblacionales los cambios en la estructura por edad, considere- 
mos dos casos en los que se han registrado cambios en la es- 
tructura por edad. Uno de los ejemplos concierne a una planta 
floral, y el otro se centra en nuestra propia especie. 

Estructura por edad de una Primula vulgaris Conocida 

como primavera, fotografiada en la Figura 52.14a, crece en 
los bosques de Europa occidental. Estas plantas crecen en el 
suelo del bosque y pueden germinar, madurar y producir pro- 
le solo en entornos relativamente bien iluminados creados 
cuando un arbol alto cae y abre un agujero en la boveda del 
bosque. No obstante, estos espacios o huecos soleados tienen 
una vida corta, ya que tanto los arboles jovenes como los ma- 



duros de alrededor crecen y rellenan el hueco. Mientras cre- 
cen, los niveles de luz en el hueco declinan y el medio se vuel- 
ve, de forma paulatina, inhabitable para especies como Pri- 
mula vulgaris. 

Hace poco, los biologos se propusieron documentar como 
respondian las poblaciones de esta planta a estos medios bos- 
cosos effmeros. Los investigadores se plantearon la hipotesis 
de que las poblaciones en los nuevos huecos y en huecos con 
mayor disponibilidad solar experimentarfan altas tasas de re- 
produccion y una estructura por edad caracterizada por un 
gran numero de jovenes. Los investigadores tambien se plan- 
tearon la hipotesis de que segun disminuyen los niveles de luz 
en un espacio en particular debido al crecimiento de los arbo- 
les contiguos, la reproduccion de Primula vulgaris disminui- 
ria. Como resultado, la estructura por edad de las poblacio- 
nes en los huecos mas antiguos debena estar caracterizada 
por una gran proporcion de individuos de etapas adultas. 

Para probar estas hipotesis, los investigadores selecciona- 
ron ocho poblaciones comunes de Primula vulgaris creciendo 
en una variedad de niveles de luz. El equipo establecio solares 
de estudio de 1 m 2 dentro de cada hueco y estudio aproxima- 
damente 350 individuos por poblacion. A cada individuo se 
le asigno una de cinco edades: brote, joven, o adulto en algu- 
na de las tres clases de tamano. Como muestra la Figura 
52.14b, los datos apoyaron la hipotesis de que en los huecos 
con nivel alto de luz, las poblaciones teman una mayor pro- 
porcion de jovenes que en los huecos con menor nivel de luz. 
Ademas, la proporcion de individuos jovenes disminuyo con 
el tiempo en todos los espacios segun mermaba el nivel de 
luz. De estos datos se averiguaron tres aspectos primordiales 
sobre las dinamicas de las poblaciones de Primula vulgaris: 

1. Las poblaciones que estan dominadas por jovenes debe- 
rian experimentar un crecimiento rapido. Sin embargo, 
despues el tamano de la poblacion debena disminuir con 
el tiempo debido a un factor independiente de la densidad: 
la sombra de los arboles. 



(a) Primula vulgaris viven en espacios soleados de bosques. 



(b) La estructura por edad de la poblacion de Primula vulgaris 
vana con la edad del hueco. 
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FIGURA 52.14 La estructura por edad de la poblacion de Primula vulgaris cambia con el tiempo. En las graficas, los individuos de «adulto 
1 », «adulto 2» y «adulto 3» poseen un tamano y edad cada vez mayor. 

O EJERCICIO Crea una tercera grafica que muestre la distribucion por edad de un hueco completamente cubierto donde los niveles de luz sean 
tan bajos como antes de que existiese el hueco. 
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2. La trayectoria a largo plazo de la poblacion total de Pri- 
mula vulgaris en un espacio puede que dependa de la fre- 
cuencia y severidad de las tormentas de viento que derri- 
ban arboles y crean huecos de luz. Si es asf, significa que 
las dinamicas de las poblaciones de Primula vulgaris se ri- 
gen por un factor abiotico independiente de la densidad. 

3. En una gran extension de bosque, la poblacion de Primula 
vulgaris consistira en un gran numero de subpoblaciones, 
algunas de las cuales suelen ser muy pequenas. Cada una de 
ellas surge, crece y se extingue con el tiempo. Recordemos 
que los biologos dicen que un grupo de poblaciones peque- 
nas y aisladas como estas representan una metapoblacion. 
Primula vulgaris tiene una estructura metapoblacional. 

Estructura por edad en poblaciones humanas Conside- 
remos al ser humano como otro ejemplo de la influencia de la 
estructura por edad en las dinamicas poblacionales. En paises 
donde el desarrollo industrial y tecnologico sucedio hace ya va- 
rias decadas, la supervivencia ha sido alta y la fecundidad baja 
desde entonces. Como resultado, estas poblaciones no crecen 
rapido. Cuando los investigadores crean una grafica con barras 
horizontales que representan el numero de hombres y mujeres 
de cada grupo de edad de una poblacion como esta, obtienen 
una piramide de edad como la de la Figura 52.15a. El patron 
mas sorprendente de estos datos es que el numero de indivi- 
duos de cada grupo de edad es similar. Esta uniformidad se 
debe a que todos los anos nace el mismo numero de ninos y la 
mayona sobreviven hasta la vejez. De esta forma, el analisis de 
una piramide de edad puede proporcionar information impor- 
tante sobre la historia de una poblacion. 

El estudio de las distribuciones por edad tambien ayuda a 
los investigadores a predecir el futuro de una poblacion. Por 
ejemplo, no se espera que las poblaciones de paises industria- 
lizados crezcan especialmente rapido, ya que tan solo un nu- 



mero reducido de individuos alcanzara la madurez sexual en 
un futuro cercano. Las lmeas blancas y las barras mas claras 
de la Figura 52.15a muestran las expectativas de estructura 
por edad de un pais desarrollado (Suecia) en el ano 2050. 
Desde el ano 2000 solo se han producido cambios modestos 
en la distribucion por edad porque la supervivencia ha au- 
mentado mientras que la fecundidad ha permanecido estable. 
Las expectativas hacen un llamamiento a las polfticas publi- 
cas que concierne a paises como este: como preocuparse por 
una poblacion cada vez mas anciana. 

Por el contrario, en la distribucion por edad en los paises 
menos desarrollados, como muestra la Figura 52.15b, los jo- 
venes predominan en la poblacion. Este tipo de distribucion 
por edad se da cuando las poblaciones han sufrido un creci- 
miento rapido con un mayor numero de ninos nacidos que 
individuos mas ancianos. Debido a las mejoras decisivas en la 
sanidad, la mayona de los individuos nacidos ahora pueden 
sobrevivir hasta la madurez sexual. En la Figura 52.15b, la 
distribucion por edad esperada para el 2050 en Honduras se 
basa en una supervivencia alta continua y en un patron que 
tienen lugar reiteradamente en el mundo: cuando la mortali- 
dad infantil disminuye en un pais, la tasa de fecundidad 
empieza a reducirse en una o dos generaciones. Las lmeas 
blancas y las barras claras de la Figura 52.15b son relativas 
incluso para las edades entre 0 y 55 — es decir que el creci- 
miento rapido ha parado — ya que se espera que la fecundi- 
dad sea relativamente baja y la supervivencia alta. Los datos 
de las expectativas tambien ilustran polfticas publicas que 
conciernen a estos paises: las facilidades de education y tra- 
bajo para un grupo enorme de jovenes que alcanzaran la 
edad adulta. 

Los datos de la Figura 52.15b senalan otro tema importan- 
te: debido al rapido crecimiento en los paises en vias de desa- 
rrollo, el tamano total de la poblacion incrementara drastica- 
mente en estas naciones. Gran parte de este incremento se 
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(b) Pais en vias de desarrollo 
(Honduras). 
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FIGURA 52.1 5 La estructura por edad de las poblaciones de seres humanos vari'a drasticamente. La distribucion por edad muestra que el 
numero de hombres y mujeres de 5 anos aumenta de 0 a 1 00. 
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Estudios de marcaje y recaptura 



Para estimar el tamano de la poblacion 
de organismos sedentarios (inmoviles en 
gran parte), los investigadores muestrean 
los habitats apropiados contando los in- 
dividuos que encuentran dentro de los 
transectos o de solares rectangulares 
— Ilamados cuadratines — establecidos 
en lugares al azar en el habitat. Estas con- 
tabilizaciones pueden extrapolarse a la 
superficie entera del habitat para estimar 
el tamano total de la poblacion. Ademas, 
pueden compararse con censos posterio- 
res para registrar tendencias con el 
tiempo. 

Por el contrario, la estimacion del ta- 
mano total de la poblacion de los orga- 
nismos que se mueven y que no se con- 
gregan en manadas es un reto mucho 
mayor. En especies como Melitaea cinxia, 
la poblacion dentro de los cuadratines 
muestreados o a lo largo de los transec- 
tos cambia constantemente segun los in- 
dividuos entran y salen. Es mas, puede ser 
dificil determinar si un individuo en parti- 
cular ya ha sido contado. 

Sin embargo, si se puede capturar in- 
dividuos y etiquetarlos de alguna ma- 



nera, el tamano total de la poblacion 
puede estimarse usando un acerca- 
miento llamado marcaje y recaptura. Para 
comenzar el estudio de marcaje y recap- 
tura, los investigadores capturan indivi- 
duos y los marcan con cintas en las patas, 
orejas, o algun otro medio de identifica- 
cion. Despues se libera a los individuos, 
permitiendoles mezclarse con los anima- 
les sin marcar en la poblacion durante un 
periodo de tiempo. Luego se realiza un 
segundo esfuerzo de captura,y se regis- 
tra el porcentaje de individuos que pose- 
fan alguna marca. 

Para estimar la poblacion total a partir 
de estos datos, los investigadores asumen 
que el porcentaje de individuos marca- 
dos y recapturados es igual al porcentaje 
de individuos marcados sobre la pobla- 
cion total. Esta suposicion debe ser valida 
cuando no exista un sesgo respecto a los 
individuos capturados en cada intento 
para la muestra. Es importante que los in- 
dividuos no aprendan a evitar las trampas 
despues de haber sido capturados una 
vez y que no emigren o mueran como 
consecuencia de ello. 



La relacion entre los individuos marca- 
dos y sin marcar puede expresarse de 
forma concisa mediante el algebra: 

m 1= n ± 
n 2 N 

En esta ecuacion, m 2 es el numero de 
animales marcados en el segundo mues- 
treo (la recaptura), n 2 es el numero total 
de animales (marcados y sin marcar) en el 
segundo muestreo, n 1 es el numero de 
animales marcados en el primer mues- 
treo, y N es el tamano total de la pobla- 
cion. Conociendo los valores de m 2 , n 2 y n 1 
los investigadores pueden estimar N. 
© Si entiendes como estimar el tamano 
de la poblacion en un estudio de marcaje 
y recaptura, deberias ser capaz de hacerlo 
con este ejemplo: supongamos que los 
investigadores marcaron a 255 animales 
y que despues pudieron atrapar un total 
de 162 individuos de la poblacion, de los 
cuales 78 estaban marcados. £Cual es la 
estimacion del tamano total de la pobla- 
cion? Despeja N y comprueba tu res- 
puesta. 1 

'0£S = N , 



debera al aumento de la super vivencia. Pero tambien se espera 
que el numero de descendientes nacidos cada ano permanezca 
alto, aunque se preve que la fecundidad disminuya de forma 
significativa. Este resultado parece paradojico, pero se basa en 
una observation clave: ahora hay tantas mujeres jovenes en es- 
tas poblaciones que el numero total de nacimientos permanece- 
ra alto aunque el numero medio de hijos por mujer sea mucho 
menor que en la generation anterior. Para llegar a esta conclu- 
sion, los biologos dicen que estas poblaciones tienen una velo- 
cidad o inercia. En combination con una supervivencia alta, 
las piramides de poblacion como estas hacen que sean inevita- 
bles los incrementos continuos del tamano de la poblacion. 

Como muestran estos ejemplos, la comprension de la es- 
tructura por edad es un elemento clave del analisis de las di- 
namicas poblacionales en seres humanos y otras especies. 
Ahora, veamos con mas detalle los recientes cambios y expec- 
tativas de la poblacion humana mundial. 

Analisis de los cambios en la tasa de crecimiento 
de poblaciones humanas 

Los estudios sobre los cambios de las grullas blancas en las 
poblaciones de Park Grass durante periodos de 60 anos son 
de un valor extraordinario. Pero seis decadas parecen poco en 
comparacion con los datos disponibles de las dinamicas po- 
blacionales humanas. 



Se han usado datos arqueologicos y antropologicos para 
estimar el tamano de las poblaciones humanas en los ultimos 
250 anos (Figura 52.16). Aunque la forma de la curva se ase- 
meja en cierto grado a los ejemplos del crecimiento exponen- 
cial de la Figura 52.5, la tasa de crecimiento para los seres 
humanos realmente ha incrementado con el tiempo desde 
1750, dejando una curva de incremento abrupta. 

Resulta dificil recalcar solo el incremento de poblacion du- 
rante los ultimos 250 anos. La Tabla 52.2 representa los datos 
que te permitiran calcular cuanto tiempo ha llevado a cada 
aumento en mil millones en esta poblacion, y a determinar 




Ano 

FIGURA 52.16 La poblacion humana ha crecido rapidamente. La 

grafica se basa en estimaciones de los datos historicos y del censo. 
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TABLA 52.2 Hitos del crecimiento de la poblacion 



humana 


Fecha 


Poblacion humana (en cientos de millones) 


1420 


375 


1720 


750 


1800 


1.000 


1875 


1.500 


1927 


2.000 


1961 


3.000 


1974 


4.000 


1987 


5.000 


1999 


6.000 



Numero de anos necesarios 

para anadir 1 .000 millones de personas: 

Numero de ahos necesarios 
para que la poblacion se doble: 



O EJERCICIO Usando los datos facilitados, completa con el numero 
correcto de ahos en las celdas en bianco de la tabla. Para calcular el 
tiempo necesario para que la poblacion humana alcance mil 
millones, asume que el Homo sapiens se origino hace 1 50.000 ahos. 

cuantas veces se ha doblado la poblacion humana (desde el 
punto de partida en el ano 1420 d.C.) y cuantos anos ha tarda- 
do en doblarse en cada ocasion. Para ver tus calculos de tiempo 
con cierta perspectiva, consideremos que hasta la generacion de 
tus abuelos, ningun individuo ha vivido lo suficiente como para 
ver doblarse la poblacion humana. Pero muchos miembros de 
la generacion nacida a principios de la decada de 1920 han vivi- 
do para ver triplicarse la poblacion. Y para entender el impacto 
de este hecho, consideremos lo siguiente: si te diesen un centimo 
el uno de enero, luego 2 el dia 2 de enero, 4 el 3 de enero, y asi 
sucesivamente, el 31 de enero habrfas reunido 10.737.418 €. 

Cuando este libro entro en imprenta, la poblacion mundial se 
estimaba en 6.600 millones. Cada ano aumenta unos 77 millo- 
nes de personas, el equivalente a la poblacion actual de Egipto. 

No es posible exagerar las consecuencias de los incremen- 
tos actuales de la poblacion humana. Ademas de ser el moti- 
vo principal de perdida de habitat y extincion de especies, 
analizadas en el Capital o 55, los investigadores asocian la so- 
brepoblacion con el descenso de la calidad de vida, los movi- 
mientos masivos de personas, la inestabilidad politica, y con 
la escasez aguda de agua, combustible, y otros recursos basi- 
cos en muchas partes del mundo. 

La tendencia esperanzadora de los datos es que la tasa de 
crecimiento de la poblacion humana ya ha alcanzado su cima y 
empieza a declinar. Las tasas de crecimiento mas altas se regis- 
traron entre 1965 y 1970, cuando las poblaciones aumentaron 
una media de 2,04 por ciento al ano. Entre 1990yl995, la tasa 
total de crecimiento de la poblacion humana era del 1,46 por 
ciento al ano. En los humanos, r puede experimentar su primer 
declive de la historia a largo plazo. La pregunta es: <;se estabili- 
zara la poblacion humana, o empezara a disminuir con el tiem- 
po para prevenir el dano global y potencialmente irreversible? 



£l_a poblacion humana alcanzara su valor maximo du- 
rante tu vida? La Division de Poblacion de las Naciones 
Unidas realiza pronosticos regulares sobre como cambiara el 
tamano de la poblacion humana hasta 2050. 

Los pronosticos de la ONU se basan en cuatro escenarios, 
que dependen de los diferentes valores de tasas de fertilidad, 
es decir, el numero medio de ninos que tiene cada mujer. Ac- 
tualmente la media mundial es de 2,7; lo que representa una 
reduccion enorme desde la tasa de fertilidad de la decada de 
1950, que era de 5,0 hijos por mujer. La Figura 52.17 mues- 
tra como se espera que el tamano total de la poblacion cam- 
bie para el 2050 si la fertilidad media continua descendiendo 
y llega a 2,5 (alta), 2,1 (media), 1,7 (baja) hijos por mujer. El 
valor medio, 2,1, es la tasa de sustitucion, por la que cada 
mujer produce exactamente la prole necesaria para reempla- 
zarse a si misma y a la prole de su padre. Cuando se mantiene 
esta tasa de fertilidad durante una generacion (r = 0) se da el 
crecimiento poblacional cero (ZPG). 

La Figura 52.17 deberia convencerte de que los cuatro es- 
cenarios posibles son completamente diferentes. Si la fertili- 
dad media mundial permanece en su nivel actual, la pobla- 
cion mundial alcanzara los 12.000 millones cuando te jubiles, 
lo que supone casi el doble de la poblacion actual. Para darte 
cuenta de lo que esto significa, imagina como serian el trafico 
o el precio de la vivienda en tu ciudad si el doble de gente ne- 
cesitara usar las calles y tener una casa. 

El pronostico de la « fertilidad alta» asume que la tasa de 
fertilidad continua cayendo pero hasta una media de 2,5 hi- 
jos por mujer durante este intervalo. Este modelo predice 
que la poblacion mundial en el 2050 casi alcanzara los 
11.000 millones (un incremento del 75 por ciento respecto a 
la actual), sin llegar a su valor maximo. En contraste, el 
pronostico de la fertilidad baja predice que la poblacion hu- 
mana total en el 2050 seria de unos 7.400 millones y ya ha- 
bria llegado a su valor maximo. 

Las graficas senalan algo importante: el futuro de la po- 
blacion humana depende de la tasa de fertilidad, de cuantos 
hijos decidan tener las mujer es que viven hoy en dia. En cam- 
bio, estas decisiones dependen de varios factores, incluyendo 
la libertad de las mujeres para elegir el tamano de su familia, 
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FIGURA 52.1 7 Pronostico del crecimiento de la poblacion 
humana para el ano 2050. Las etiquetas de «actual»,«alta» / 
«media» y «baja» se refieren las tasas de fertilidad. 
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y la educacion a la que acceden estas mujeres. Cuando se per- 
mite que las mujeres se instruyan, tienden a retrasar el naci- 
miento de su primer hijo y a tener una familia de menos 
miembros. El acceso a la educacion y unos controles respon- 
sables de los nacimientos (vease Capitulo 48), ademas del de- 
sarrollo economico global, el acceso a una salud publica ade- 
cuada, y otros temas como el curso de la epidemia del sida 
(vease Capitulo 35) son decisivos a la hora de determinar 
como cambiara la poblacion mundial. 

Resumiendo, los humanos pueden estar acercandose al fi- 
nal de un periodo de crecimiento rapido que ha durado 500 
anos. El tiempo en que disminuiran las tasas de crecimiento 
rapidas y cual sera el tamano real de la poblacion estaran de- 
terminados por la tasa de fertilidad. 

(m?) ^^^^^^^^^^^^ en www.masteringbio.com 

Human Population Growth and Regulation 



Comprueba si lo has entendido 



52.4 £C6mo puede ayudar la ecologia 
de las poblaciones a las especies 
amenazadas? 

O Los conservacionistas extraen muchos conceptos y tecnicas 
de la ecologia de las poblaciones cuando disenan programas 
para salvar a especies en peligro de extincion. A medida que la 
destruccion de los habitats y las especies invasoras hacen que 
disminuya el numero de especies en el mundo, el estudio de las 
tasas de crecimiento poblacional y las dinamicas poblacionales 
ha adquirido mas importancia. 

Para ilustrar como se aplican la teoria y los resultados pre- 
sentados en este capitulo, analicemos su aportacion a las ac- 
ciones conservacionistas, la comprension de los datos de las 
tablas de vida y la estructura geografica. 



Pronosticos poblacionales a partir 
de las tablas de vida 

Los datos demograficos como la supervivencia y fecundidad 
especffica de una edad son importantes para salvar especies 
en peligro. Para entender por que, supongamos que estuvieses 
a cargo de reintroducir una poblacion de lagartijas en una re- 
serva natural, y que ese estudio llevado a cabo cuando esa es- 
pecie vivfa previamente en ese lugar registro los datos de la 
supervivencia y la fecundidad. Tu plan inicial es liberar en el 
habitat a 1.000 hembras jovenes procedentes de un centro de 
cria. (jTendera esta poblacion a establecerse y crecer? <;0 ten- 
dras que seguir introduciendo prole criada en cautividad? 

Para responder estas preguntas, necesitas usar los datos de 
la tabla de vida de la Figura 52.18a y calcular (1) cuantos 
adultos sobreviviran dentro de cada grupo de edad cada ano y 
(2) cuanta prole producira cada grupo de edad adulto cada 
ano tras el curso de varios anos. La Figura 52.18b empieza es- 
tos calculos por ti. El destino de las 1.000 hembras originates 
esta indicado en rojo. Al siguiente ano, solo han sobrevivido 
330 de estos individuos, y quedan 40, de tres anos de edad. 

I Cuanta prole produjo esta generation? Como acabamos 
de decir, despues de un ano quedaban 330 de las 1.000 hem- 
bras originales. Como indica el primer numero violeta de la 
Figura 52.18b, estas supervivientes tienen una media de 3 
hembras descendientes cada una, con lo que contribuyen con 
990 nuevos jovenes a la poblacion. Al segundo ano, las 200 
hembras que quedaban tuvieron una media de 4 hembras 
descendientes cada una y contribuyeron con 800 nuevos jove- 
nes. En su tercer ano, las 40 hembras supervivientes tuvieron 
una media de 5 descendientes cada una y contribuyeron con 
200 nuevos jovenes. 

La Figura 52.18c desarrolla los calculos mostrando lo que 
paso segun la prole de las hembras originales empezaba a 
criar. Su prole se muestra en verde. Q Anadiendo las subsi- 
guientes generaciones y continuando el analisis, debenas ser 
capaz de predecir si la poblacion permanecera igual, descen- 
dera o aumentara con el tiempo. De esta forma, los datos de 
la tabla de vida pueden usarse para predecir el futuro de las 
poblaciones. 

Parte del valor del pronostico de una poblacion basado en 
datos de una tabla de vida (como el de la Figura 52.18) es lo 
que permite a los biologos alterar los valores de supervivencia 
y fecundidad en edades concretas y evaluar las consecuencias. 
Por ejemplo, supongamos que una serpiente predadora co- 
mienza a cazar lagartijas jovenes. De acuerdo al modelo de la 
Figura 52.18, <;cual seria el impacto del cambio en la tasa de 
mortalidad juvenil? Analisis como estos permiten determinar 
que aspectos de la supervivencia y la fecundidad son especial- 
mente sensibles. Los estudios realizados hasta la fecha facili- 
tan algunas conclusiones generales: 

Las grullas blancas, las tortugas de mar, los buhos man- 
chados y otras muchas especies amenazadas poseen una 
alta mortalidad juvenil, una baja mortalidad adulta y baja 
fecundidad. En estas especies, el destino de una poblacion 
es muy sensible a los incrementos de mortalidad adulta. 
Basandose en estas observaciones, los conservacionistas 
han comenzado una campana intensiva para reducir la 



Si entiendes que... o 

• Los biologos usan datos de observacion, como los de la 
historia de vida de especies del experimento de Park Grass, 
o experimentos,como la manipulacion de la alimentacion y 
depredacion en las poblaciones de liebres, para formular 
hipotesis sobre los cambios en el tamano de las 
poblaciones a lo largo del tiempo. 

En muchos casos, la comprension de las dinamicas 
poblacionales depende de la comprension de los cambios 
en la estructura por edad de una poblacion. 

Debenas ser capaz de... O 

1) Explicar por que la estructura por edad de la poblacion 
humana difiere entre naciones industrializadas y en vias de 
desarrollo. 

2) Explicar por que los cambios en las tasas de fertilidad 
tienen un impacto tan drastico sobre los pronosticos del 
total de la poblacion humana para 2050. 
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(a) Tabla de vida. 





Edad (x) 


Supervivencia (/ x ) 


Fecundidad (m x ) 




0 (nacimiento) 




0,0 








u,oo 


3,0 






2 


0,2 


4,0 






3 


0,04 


5,0 




(b) Destino 


de las hembras de 1 


a primera generacion. 






Ano 


0 


1 ano 2 anos 


3 anos 


Tamano total 




(Recien nacidas) 


de edad de edad 


de edad 


de la poblacion (N) 



1. ° 

2. ° 

3. ° 

4. ° 

5. ° 



1.000 
(recien introducidas) . 

990 



330 



(= 330 x 3,0) 

800 
(= 200 x 4,0) 

200 
(= 40 x 5,0) 



(= 1 .000 x 0,33)- 



1.000 

1.320 
(= 990 + 330) 



200 



(= 1.000 x 0,20). 



40 



(= 1.000 x 0,04) 



(c) Destino de la primera y la segunda generacion de hembras. 



Ano 

1. ° 

2. ° 

3. ° 

4. ° 

5. ° 



1 ano 
de edad 




800 + 981 ^ 



(981 = 327 x 3,0) (= 990 x 0,33) 
200 + 792 ^ 



(792 = 198x4,0) 
195 

(195 = 39x5,0) 



2 anos 
de edad 



200 



198 



(= 990 x 0,20) ■ 



3 anos 
de edad 



40 



Tamano total de la 

poblacion (suma 
entre todas las filas) 
1.000 

1.320 

2.308 

(= 800 + 981 + 327 + 200) 



39 

(= 990 x 0,04) 



FIGURA 52.1 8 Los datos de la tabla de vida pueden utilizarse para pronosticar el futuro de una poblacion. (a) Tabla de vida que facilita la 
supervivencia y fecundad espedficas por edad para una poblacion hipotetica de lagartijas. (b) El destino pronosticado para 1 .000 hembras de un 
ano introducidas en un habitat justo antes de la «estacion de cn'a». El numero de individuos en este cohorte se muestra en rojo,el numero de 
prole que producen cada ano se indica en violeta.(c) Extension de los datos en el apartado (b),que indican cuanta prole, de la que produjeron las 
hembras originales del primer ano, sobrevivio a los siguientes anos (en violeta), y cuanta prole produjeron en cada ano sucesivo (en verde). 

Q EJERCICIO Asume que todas las hembras de cuatro anos murieron despues de producir tres descendientes. Completa la tabla del 4° y 5° aho. 



perdida de hembras adultas de tortugas marinas en las re- 
des de pesca. Anteriormente, la mayoria de las campanas 
de conservation se centraban en la protection de huevos y 
lugares donde anidar. 

En los seres humanos y otras especies de alta supervivencia 
en la mayona de grupos de edad, las tasas de crecimiento 
poblacional son muy sensibles a los cambios en la fecundi- 
dad espetifica de una edad. Por ello, los programas para 
controlar el crecimiento poblacional humano se centran en 
dos aspectos: la disminucion de las tasas de fertilidad a 
traves del control de la natalidad, y el retraso en la edad 



de la primera reproduction por la mejora del acceso a la 
education para las mujeres. 

Sin embargo, en algunos o la mayona de los casos, los 
pronosticos sobre la poblacion hechos a partir de las tablas 
de vida pueden ser demasiado simples para utilizarlos. Por 
ejemplo, los conservacionistas pueden necesitar expandir los 
modelos demograficos basicos para ofrecer una explication a 
las alteraciones ocasionales como fuegos, tormentas, o brotes 
de enfermedades. <;Y que pasa con las especies en las que las 
dinamicas poblacionales se rigen por una estructura metapo- 
blacional? 
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Preservacion de metapoblaciones 

Decadas de trabajo han convencido a los biologos de que las 
conclusiones sobre las dinamicas de las metapoblaciones pre- 
sentadas en la seccion anterior son correctas, y que se esta 
forzando a un numero de especies cada vez mayor a tener 
una estructura metapoblacional. 

La destruction de los ecosistemas provocada por la subur- 
banization y otras actividades humanas hacen que queden 
aisladas pequenas poblaciones en partes de habitat intacto. 

Los trabajos sobre Melitaea cinxia y otras especies han 
mostrado que es probable que una poblacion pequena y aisla- 
da, incluso una dentro de una reserva natural, no sobreviva a 
largo plazo. En Melitaea cinxia los datos recogidos por el 
grupo de Hanski identificaron los atributos de las subpobla- 
ciones que tienen mas probabilidad de persistir: son grandes, 
ocupan extensas zonas geograficas, y estan mas cerca de otras 
poblaciones vecinas (por consiguiente, es mas probable que 
puedan colonizarse). Los datos tambien indican que las po- 
blaciones de estas mariposas con diversidad genetica pobre, 
que probablemente se deba a la endogamia, suelen extinguir- 
se antes que las poblaciones de mayor diversidad genetica. 

Resultados como estos transmiten valiosa information: 

Las zonas protegidas para las especies amenazadas debe- 
rian ser lo suficientemente grandes como para sostener 
grandes poblaciones de diffcil extincion en un futuro cer- 
cano. 

• Cuando no es posible preservar grandes extensiones de tie- 
rra, una alternativa es establecer sistemas de parcelas mas 
pequenas que esten conectadas por pasillos de habitat para 
que la migracion sea posible. 

• Si las especies que estan amenazadas se estructuran en me- 
tapoblaciones, es crucial preservar al menos algunos sola- 
res de habitat sin ocupar para facilitar enclaves para la in- 
migracion. Si una poblacion se pierde de una reserva, el 



habitat deberfa continuar siendo protegido para que pueda 
colonizarse en el futuro. 

Estas conclusiones conllevan una importante reflexion: 
aunque los modelos de crecimiento poblacional tradicionales, 
como el exponencial y el logfstico, son simples, los factores 
que ignoran (inmigracion y emigration) son cruciales para 
comprender las dinamicas de la mayona de las poblaciones. 
Ya que la estructura metapoblacional es comun, los biologos 
deben de utilizar modelos mas sofisticados para predecir el 
destino de las poblaciones. 

Analisis de viabilidad poblacional 

Un analisis de viabilidad poblacional (PVA) es un modelo 
que estima la probabilidad de que una poblacion evite la ex- 
tincion para un periodo de tiempo dado. En la mayona de los 
casos, un PVA intenta combinar modelos demograficos basi- 
cos para especies con datos sobre la estructura geografica y la 
tasa y severidad de alteraciones en el habitat. Normalmente 
se considera que una poblacion es viable si el analisis predice 
que tiene un 95 por ciento de probabilidades de sobrevivir 
durante al menos 100 anos. Los gestores de los recursos natu- 
rales estan utilizando actualmente el PVA para evaluar los 
efectos de la explotacion forestal, la suburbanization, y otras 
practicas sobre la gestion del territorio para las especies sensi- 
bles y para evaluar las ventajas de los planes de recuperation 
alternativa para especies en peligro. 

Un estudio reciente, centrado en el marsupial en peligro 
Gymnobelideus leadbeateri, ilustra el valor de un PVA llevado a 
cabo con cuidado. Este marsupial (Figura 52.19a) habita en los 
bosques del sureste australiano y depende de los arboles muertos 
para hacer sus madrigueras. El objetivo del PVA era evaluar los 
efectos que podrfa tener la explotacion forestal de estos habitats 
en la viabilidad de esta especie. La pregunta era si la explotacion 
forestal redutia la capacidad de los marsupiales de migrar a nue- 
vos habitats, <;cual serfa el impacto en la poblacion? 



(a) Gymnobelideus leadbeateri. (b) Analisis de la viabilidad de la poblacion (PVA). 




FIGURA 52.19 Un PVA puede predecir las consecuencias de la perdida y fragmentation de un habitat, (a) Gymnobelideus leadbeateri, un 
marsupial que cn'a en los bosques del sureste de Australia, (b) Resultados del PVA: el destino de la poblacion de Gymnobelideus leadbeateri para 
cuatro tasas de migracion entre las parcelas de habitat. Las tasas van'an desde el caso en el que las parcelas estan aisladas y no existe migracion, 
hasta el caso en el que el 5 por ciento de los individuos migran cada ano. El escenario de la ausencia de migracion Simula lo que podrfa pasar si 
se diera la deforestacion extensiva y crease parcelas de bosque aisladas. 



Capi'tulo 52 Ecologi'a de poblaciones 1 1 93 



Es dificil conseguir los datos de la tabla de vida de Gym- 
nobelideus leadbeateri ya que esta especie es rara, vive en ar- 
boles, y es nocturna. Sin embargo, habfa suficientes datos dis- 
ponibles procedentes de estudios de campo para permitir el 
calculo de una estimacion de la supervivencia y fecundidad 
media especffica de una edad por hembra y ano. Los biologos 
utilizaron estos datos para hacer pronosticos sobre la pobla- 
cion mientras variaba la configuration de las parcelas de ha- 
bitat. El analisis permitio a los investigadores evaluar el im- 
pacto de la migracion y simular los efectos de la explotacion 
forestal, fuegos, tormentas y otras alteraciones. La Figura 
52.9 ilustra los resultados de los investigadores. Cada punto 
representa una poblacion en un ano determinado. Las cuatro 
curvas describen los cambios del tamano de la poblacion pro- 
nosticados, basados en diferentes asunciones sobre las tasas 
migratorias entre grupos. Cuando la migracion es alta, se pre- 
ve que la poblacion total se estabilice en unos 65 individuos. 
Cuando la migracion es inexistente, se preve que la poblacion 
final tenga unos 20 individuos. Basandose en estos resulta- 
dos, los biologos concluyeron que la tala excesiva de arboles 
supondrfa una seria amenaza para la especie. El PVA mostro 
que reduciendo el tamano y numero de parcelas de bosque, se 



reduciria la posibilidad de migracion y llevana a una rapida 
disminucion de la poblacion. 

Aunque como todos los analisis basados en simulaciones, 
un PVA asume muchas cosas sobre los eventos futuros, y solo 
es tan preciso como lo sean los datos que se hayan tenido en 
cuenta. En concreto, la utilidad de los PVA se han puesto 
en tela de juicio porque los datos de la fecundidad y supervi- 
vencia especfficos de una edad y otras informaciones demo- 
graficas basicas carecen de documentation o esta es muy po- 
bre en muchas especies en peligro. 

Sin embargo, un grupo de biologos defendio recientemen- 
te el acercamiento analizando 21 estudios a largo plazo que 
se habfan completado sobre poblaciones de animales ame- 
nazados. Para hacer su analisis, los investigadores dividie- 
ron cada uno de los 21 estudios en dos. Los datos de la pri- 
mera mitad de cada estudio se usaron para dirigir un PVA 
de cada una de las 21 especies. Despues de comparar las 
predicciones de los PVA con los datos reales de la segunda 
mitad de cada estudio, los investigadores descubrieron que 
casi se correspondfan. Estos resultados refuerzan la confian- 
za en los PVA como buenos metodos de prediction para los 
gestores de tierras. 
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Repaso del capitulo 



RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 



I 



Una poblacion es un grupo de individuos de la misma especie 
que ocupa la misma superficie al mismo tiempo. La ecologia de 
poblaciones es el estudio de como y por que el numero de indivi- 
duos de una poblacion cambia con el tiempo. El tamano de una 
poblacion cambia en respuesta a los cambios en las tasas de na- 
talidad, mortalidad, inmigracion y emigration. Los biologos uti- 
lizan varias herramientas matematicas y analiticas para estudiar 
la ecologia de las poblaciones. 

O Las tablas de vida resumen la tendencia de supervivencia y re- 
production de un individuo de determinado grupo de edad. 

Las tablas de vida son una herramienta basica de la demografia, 
el estudio de los patrones de los nacimientos y defunciones en las 
poblaciones. Cuando se comparan las tablas de vida de diferen- 
tes especies o poblaciones, queda claro que los individuos tienen 
diferentes formas de distribuir la energia y los recursos para las 
actividades que promueven la supervivencia y las que promueven 
la reproduction. Ya que los recursos disponibles para un indivi- 
duo son siempre limitados, cualquier aumento de los recursos 
destinados a la supervivencia y la capacidad competitiva supone 
un descenso de los destinados a la reproduction. Esta compensa- 
tion entre supervivencia y reproduction es el aspecto mas impor- 
tante de la historia de vida de una especie. 

Deberias ser capaz de explicar por que una tabla de vida es rele- 
vante solo para una poblacion particular en un momento deter- 
minado, y predecir como las primeras tablas de vidas, realizadas 
en la antigua Roma, difieren de la tabla de vida actual de la po- 
blacion de la muestra. Q 



O La tasa de crecimiento de una poblacion puede calcularse a par- 
tir de los datos de la tabla de vida o de la observation directa de 
los cambios en el tamano de una poblacion a lo largo del tiempo. 

Una de las caracteristicas basicas de una poblacion es la tasa de 
crecimiento. El crecimiento exponencial tiene lugar cuando la 
tasa de crecimiento per capita, r, no cambia con el tiempo. Sin 
embargo, la realidad es que las poblaciones que crecen se acer- 
can a la capacidad de carga de su medio. Cuando esto ocurre, se 
da el crecimiento logistico. 

Los estudios de laboratorio y de campo han confirmado la 
existencia del crecimiento exponencial y logistico en especies 
como la grulla blanca o Paramecium. Los estudios de campo 
han documentado que segun aumenta la densidad de una pobla- 
cion, la fecundidad y la supervivencia pueden disminuir, deri- 
vando en un aumento de la tasa de mortalidad y una disminu- 
cion de la tasa de natalidad. La dependencia en la densidad por 
parte del crecimiento de una poblacion se debe a la competition 
por los recursos, las enfermedades, la depredation, u otros fac- 
tores que incrementan su intensidad cuando una poblacion es 
grande. 

Debenas ser capaz de trazar una curva de crecimiento logistico 
para una poblacion humana hipotetica, describir como cambia- 
ra r en su recorrido, y sugerir factores responsables de cada 
cambio de r. O 
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O Se observan muchos patrones cuando los investigadores rastrean 
los cambios en el tamano de una poblacion a lo largo del tiempo, 
desde el crecimiento nulo, a los ciclos regulares o el crecimiento 
continuo independiente del tamano de la poblacion. 

Los experimentos han mostrado que los factores que dependen 
de la densidad derivan en los ciclos poblacionales regulares ob- 
servados en algunas especies. En el caso de las poblaciones de lie- 
bres y linces, tanto las interacciones predador-presa, como la dis- 
ponibilidad de alimento afectan a los ciclos sincronizados de 
estas especies. 

Los cambios en los tamanos de las poblaciones a lo largo del 
tiempo pueden sucederse por los cambios en la estructura por 
edad de las poblaciones. Una poblacion con escasez de jovenes y 
muchos adultos que han pasado la edad reproductiva, como las 
poblaciones humanas de los paises industrializados, puede que de- 
cline o se estabilice con el paso del tiempo. Por el contrario, una 
poblacion con una gran proportion de jovenes tendera a aumentar 
rapidamente su tamano. La poblacion humana actual de los paises 
en vias de desarrollo presenta esta distribucion por edad. 

El numero total de la poblacion humana ha incrementado de 
forma rapida desde 1750 y actualmente se cifra en 6.6 billones 
de personas. En los paises donde la supervivencia ha aumentado 
debido a los avances medicos, la fecundidad ha disminuido. Ba- 
sandose en varios supuestos de fertilidad media por mujer, la po- 
blacion total humana para 2050 se estima entre 7.000 y 11.000 
millones. 

Deberias ser capaz de explicar por que se preve que la poblacion 
humana mantenga un crecimiento rapido, aunque la tasa de fer- 
tilidad decrezca. Q 
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Human Population Growth and Regulation 

O Los datos de los estudios sobre ecologia de poblaciones ayudan a 
los biologos a evaluar las perspectivas para las especies en peli- 
gro y a disenar estrategias de gestion efectivas. 

La actividad humana esta aislando poblaciones en metapoblacio- 
nes que ocupan habitats mas pequenos fragmentados. Las dina- 
micas de una metapoblacion se rigen por los nacimientos y de- 
funciones de las poblaciones. La migration entre parcelas de 
habitat es esencial para la estabilidad de una metapoblacion, asi 
que los conservacionistas intentan preservar parcelas de habitat 
sin ocupar y establecer pasillos que conecten estas parcelas. 

Los datos demograficos son la base de los pronosticos para 
una poblacion, que son fundamentales para el analisis de la via- 
bilidad de las poblaciones (PVA). La mayoria de los PVA inten- 
tan modelar los efectos que las diferentes estrategias de gestion 
pueden tener sobre las poblaciones de especies amenazadas. Un 
PVA estima la probabilidad de que una poblacion persista un nu- 
mero determinado de anos bajo cierto conjunto de condiciones 
demograficas y medio. 

Deberias ser capaz de explicar por que una poblacion pequena y 
aislada esta practicamente condenada a la extincion, pero por que 
el tamano de la poblacion puede ser estable en especies constitui- 
das por un gran numero de poblaciones pequenas y aisladas. Q 



PREGUNTAS 



O Comprueba tus conocimientos 

1. ^Cual es el aspecto que define el crecimiento exponencial? 

a. La poblacion crece muy deprisa. 

b. La tasa de crecimiento es constante. 

c. La tasa de crecimiento incrementa rapidamente con el 
tiempo. 

d. La tasa de crecimiento es muy alta. 

2. ^Cuales son los cuatro factores que definen el crecimiento 
poblacional? 

a. La tasa especifica de edad de natalidad y mortalidad, la 
estructura por edad y la estructura metapoblacional. 

b. La supervivencia, la mortalidad especifica por edad, la 
fecundidad y la tasa de mortalidad. 

c. El marcaje y la recaptura, el censo, el muestreo de cuadratines 
y los transectos. 

d. Los nacimientos, las muertes, la inmigracion y la emigracion. 

3. <;En que poblaciones es posible que se de un crecimiento 
exponencial? 

a. En poblaciones que colonizan nuevos habitats. 

b. En poblaciones que experimentan una competition intensa. 

c. En poblaciones que experimentan una alta depredacion. 

d. En metapoblaciones. 

4. <;Cual de las siguientes no es una razon por las que el crecimiento 
poblacional declina segun el tamano de la poblacion alcanza su 
capacidad de carga? 

a. El clima se vuelve hostil. 



b. Aumento de la competencia por los recursos. 

c. Incremento de la tasa de depredacion. 

d. Aumento de las enfermedades. 

5. Si la mayoria de los individuos de una poblacion son jovenes, 
<;por que la poblacion tiende a crecer rapido en el futuro? 

a. Porque la tasa de mortalidad sera baja. 

b. Porque la poblacion tiene una distribucion por edad 
distorsionada. 

c. Se pueden ignorar la inmigracion y la emigracion. 

d. Porque pronto empezaran a reproducirse muchos individuos. 

6. <;Por que los biologos de las poblaciones se han empezado a 
interesar particularmente en las dinamicas de las 
metapoblaciones ? 

a. Porque la humanidad es una metapoblacion. 

b. Porque las grullas blancas son una metapoblacion. 

c. Porque muchas poblaciones estan siendo restringidas a 
pequenas parcelas de habitat. 

d. Porque las metapoblaciones explican los motivos por los que 
las poblaciones que ocupan superficies mas grandes y 
continuas son vulnerables a la extincion. 
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O Comprueba tu aprendizaje 

1. Explica con palabras las Ecuaciones 52.3 y 52.5. 

2. Traza en una grafica con ejes definidos una curva de 
supervivencia de tipo I, de tipo II y de tipo III. Explica por que la 
tasa de crecimiento de la especie con una curva de tipo I depende 
sobre todo de la tasa de fertilidad. Explica por que la tasa de 
crecimiento de la especie con curva de supervivencia de tipo III 
es extremadamente sensible a los cambios en la supervivencia de 
los adultos. 

3. Formula una hipotesis para explicar por que los seres humanos 
experimentaron un crecimiento casi exponencial durante mas de 
500 anos. ^Por que el crecimiento exponencial continua siendo 
indefinido? Describe dos ejemplos documentados de factores 
dependientes de la densidad que influyen en el crecimiento 
poblacional de poblaciones en la naturaleza. 
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4. Compara y contrasta las dinamicas de una poblacion que reside 
en un habitat extenso y contiguo con las dinamicas de una 
metapoblacion. Asegurate de considerar los factores de 
dependencia e independencia de la densidad por parte de las 
tasas de mortalidad y natalidad, y la importancia de la 
inmigracion y la emigracion. Asume que la cantidad total de la 
superficie ocupada es la misma en ambas poblaciones. 

5. Realiza un esquema de la distribucion por edad en paises 
industrializados en contraposition a paises en vias de desarrollo, 
y explica la importancia de las diferencias. ^Como afecta el sida, 
que es una enfermedad de transmision sexual, a la distribucion 
por edad en paises a los que apenas afecta esta epidemia? 

6. Compara los pros y los contras de usar R 0 , I, y r para expresar 
las tasas de crecimiento. ^Cual es la diferencia entre r (la tasa de 
incremento per capita) y r max (tasa intrmseca o maxima de 
crecimiento)? 



O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. Cuando se talan poblaciones de plantas salvajes, o se pescan o 
cazan animales, solo suelen perecer los animales mas viejos. 
<;Cual es el impacto en la estructura por edad de las hambrunas? 
^Como podria afectar la hambruna a la tasa de crecimiento 
poblacional o a la estructura por edad de una poblacion? 

2. Disena un sistema de reserva natural para una especie en peligro 
de escarabajos cuyas larvas se alimenten solo de una especie de 
girasol. Los girasoles suelen encontrarse en parcelas pequenas 
dispersas en habitats secos de praderas. Explica la racionalidad 
de tu proposition. 

3. Se preve que la poblacion de EE.UU. incremente drasticamente 
durante los proximos 50 anos, aunque la tasa de fertilidad esta 
solo por encima del nivel de sustitucion y la distribucion por 
edad es muy estable. ^Como es posible? 

4. En la mayoria de las especies el indice de masculinidad es o esta 
cerca de 1,00, es decir que hay aproximadamente el mismo 
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numero de hembras que de machos. Sin embargo, en China hay 
una preferencia dominante por los hijos varones. De acuerdo con 
el censo de 2000 el indice de masculinidad de los recien nacidos 
es de 1,7; es decir que nacen cerca de 117 varones por cada 100 
ninas. Basandose en estos datos, los investigadores preven que 
pronto habra 50 millones de hombres mas que mujeres en edad 
casadera. Analiza como la distorsion de este indice de 
masculinidad podna afectar a la tasa de crecimiento en China. 



En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • guias de estudio online y preguntas • mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 



ECOLOGIA 




Ecologi'a 

de comunidades 



CONCEPTOS CLAVE 

O Las interacciones entre las especies, como la 
competencia y el consumo,tienen dos 
consecuencias:(1) afectan a la distribucion 
y abundancia de especies que interactuan, y 
(2) son agentes de la seleccion natural, por 
lo que afectan a la evolucion de las 
especies. La naturaleza de las interacciones 
entre especies cambia con frecuencia a lo 
largo del tiempo. 

O El ensamblaje de las especies que se 

encuentran en las comunidades biologicas 
cambia con el tiempo,y esta condicionado 
en funcion del clima y de los eventos 
historicosfortuitos. 

Q La diversidad de especies es alta en los 
tropicos y baja hacia los polos. El 
mecanismo responsable de esta pauta 
todavia se investiga. 




Este capitulo explora como las especies que viven en los arrecifes de coral y otras 
comunidades interaction entre si, y como cambian las comunidades con el tiempo. 



El Capitulo 52 se centro en las dinamicas poblacionales, 
en como y por que crecen o disminuyen y como cam- 
bian en el tiempo y espacio. Ese capitulo consideraba 
cada poblacion como una entidad aislada. Pero en realidad, 
las poblaciones de diferentes especies constituyen ensamblajes 
llamados comunidades. Una comunidad biologica consiste en 
especies que interactuan, que suelen vivir dentro de una su- 
perficie definida. 

El concepto de comunidad biologica se presento en el Ca- 
pitulo 50. Cada uno de los biomas analizados en aquel capi- 
tulo representa una gran cantidad de grupos de comunidades 
de plantas. El objetivo de ese capitulo era describir las carac- 
teristicas generales de los biomas seleccionados y analizar las 
extensas correlaciones entre el clima de una region y el tipo 
de bioma presente en ella. 

La tarea de este capitulo es analizar las dinamicas de las 
comunidades biologicas, como se desarrollan y cambian con 
el paso del tiempo. Los biologos quieren conocer el funciona- 
miento de las comunidades. <;C6mo interactuan las especies 
de una comunidad y cuales son las consecuencias a largo pla- 
zo? <iQue pasa en las comunidades cuando sufren alteraciones 



como incendios o inundaciones, y por que el numero de espe- 
cies es mayor en algunas zonas? Profundicemos en el asunto. 

53.1 Interacciones entre especies 

Las especies de una comunidad interactuan constantemente. 
Los miembros de las diferentes especies se comen unos a 
otros, se polinizan, intercambian nutrientes, compiten por los 
recursos y proporcionan habitat. Como consecuencia, el des- 
tino de la poblacion de una especie en particular puede estar 
estrechamente ligado a las otras especies con las que compar- 
te su habitat. 

Para estudiar la interaccion entre especies, los biologos se 
centran en el analisis de los efectos sobre la eficacia de los in- 
dividuos involucrados. Recuerda del Capitulo 24 que la efi- 
cacia se define como la habilidad de sobrevivir y tener prole. 
<:La relacion entre dos especies supone un beneficio de efica- 
cia para los miembros de una especie (interaccion positiva 
« + ») pero dana a miembros de otra especie (interaccion nega- 
tiva «-»)? ;0 la asociacion no tiene efectos en la eficacia de 
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un participante (interaccion nula «0»)? En este capftulo se 
analizan tres grandes categorfas de interacciones: la relacion 
-/-, conocida como competencia, la interaccion +/-, llamada 
consumo y parasitismo, y la asociacion +/+, denominada mu- 
tualismo. Existe una cuarta categorfa de interaccion, el co- 
mensalismo, definida como una asociacion +/0. Un ejemplo 
son los pajaros que siguen a los grupos de hormigas que se 
mueven en los tropicos. Segun avanzan las hormigas por el 
suelo del bosque, cazan insectos y pequenos vertebrados. A 
medida que lo hacen, los pajaros siguen y recogen especies 
presa que vuelan o se interponen en el camino de las hormi- 
gas (Figura 53.1). Los pajaros son comensales que se benefi- 
cian de la asociacion (+) pero no tienen un efecto apreciable 
sobre las hormigas (0). 

O Ademas de presentar el abanico de herramientas que uti- 
lizan los biologos para estudiar la competencia, el consumo y 
el mutualismo, esta seccion se centra en tres temas clave: 

1. La interaccion entre especies puede afectar a la distribucion 
y abundancia de una especie. Recuerda del Capftulo 52 que 
la mayorfa de los factores dependientes de la densidad, 
que producen el crecimiento logfstico, se basan en las inte- 
racciones entre especies: la depredacion, enfermedades o la 
competencia por el espacio y los recursos. Ademas, los 
cambios en las interacciones entre especies suelen explicar 
los cambios a corto plazo en el tamano y distribucion de 
las poblaciones. 

2. Las especies actuan como agentes de la seleccion natural 
cuando interactuan. Los ciervos son rapidos y agiles como 
respuesta a la seleccion natural ejercida por sus depredado- 
res principales, lobos y pumas. En cambio, la velocidad y 
agilidad de los ciervos estimula la seleccion natural que fa- 
vorece a lobos y pumas que son rapidos y que tienen una 
vista y olfato superior. Para entender este concepto, los bio- 




FIGURA 53.1 Los comensales ganan una ventaja de eficacia 
pero no afectan a las especies de las que dependen. Los pajaros 
que se asocian con un grupo de hormigas son comensales. No 
ejercen una influencia apreciable sobre las hormigas, pero ganan de 
la asociacion capturando insectos que intentan volar o saltar para 
apartarse del camino de las hormigas. 



logos comparan la interaccion entre especies con una carre- 
ra armamentfstica. En los seres humanos, una carrera ar- 
mamentfstica se da cuando un pais desarrolla un arma nue- 
va que provoca que otro pais rival desarrolle un arma 
defensiva, lo que hace que el primer pais manufacture un 
arma incluso mas potente, y asf sucesivamente. En Biolo- 
gfa, se dan carreras armamentfsticas coevolucionarias entre 
predadores y presas, parasitos y huespedes, y otros tipos de 
especies que interactuan. «Coevolucionario» significa que 
unas especies influyen en la evolucion de otras, derivando 
en una adaptation recfproca. De este modo, los cambios en 
las especies que interactuan conllevan cambios a largo pla- 
zo en las caracterfsticas de las poblaciones, fenomeno deno- 
minado coevolucion, aparte de tener impactos a corto pla- 
zo en el tamano de las poblaciones. 

3. Las consecuencias de la interaccion entre especies son di- 
namicas y condicionales. Consideremos la relacion entre 
los grupos de hormigas y los pajaros que los siguen, que 
son normalmente los comensales. Si los ataques de los pa- 
jaros empiezan a forzar a otros insectos en el camino de 
las hormigas, tanto las hormigas como los pajaros se bene- 
fician y la relacion se vuelve mutua. Pero si los pajaros em- 
piezan a robar presas que de otra forma corresponderia a 
las hormigas, la relacion se vuelve parasitaria. La conse- 
cuencia de la interaccion puede depender del numero y 
tipo de presas, pajaros y hormigas presentes, y puede cam- 
biar con el tiempo. 

Competencia 

La competencia es una interaccion -/- que tiene lugar cuan- 
do diferentes individuos utilizan los mismos recursos limita- 
dos, es decir, que la falta de acceso a esos recursos priva a los 
individuos de sobrevivir mejor y tener mas prole. 

Desde que comenzaron los estudios ecologicos, los investi- 
gadores han estudiado la competencia como una interaccion 
importante dentro y entre las especies. La atencion esta justi- 
ficada en parte por el lugar central que ocupa la competencia 
en la teorfa de la evolucion por la seleccion natural. Darwin 
senalo que los individuos dentro de una poblacion compiten 
por los recursos que son necesarios para el crecimiento y la 
reproduction. Ademas, algunos individuos tienen mas exito 
en esta competencia y tienen mas prole que otros. Si los as- 
pectos que provocan el exito son heredables, la frecuencia de 
los alelos en la poblacion cambia y evoluciona gracias a la se- 
leccion natural. 

La competencia que tiene lugar entre miembros de la mis- 
ma especie se llama competencia intraespecifica. Aparte de 
generar oportunidades para que ocurra la seleccion natural, 
la competencia intraespecifica por el espacio, la luz, la comi- 
da y otros recursos se intensifica a medida que aumenta la 
densidad de poblacion. Por ello, la competencia intraespecifi- 
ca es el motivo principal del crecimiento dependiente de la 
densidad (vease Capftulo 52). 

La competencia interespecifica tiene lugar cuando los in- 
dividuos de diferentes especies utilizan los mismos recursos li- 
mitados. Como muestra la Figura 53.2 los mecanismos invo- 
lucrados varfan extensamente. 
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(a) Competition consuntiva. (b) Competition por la prioridad. (c) Competition por el predominio fisico. 




Estos arboles compiten por el agua y El espacio ocupado por estos percebes deja El helecho grande ha crecido sobre otros 

los nutrientes. de estar disponible para los competidores. individuos a los que quita la luz. 




1. La competencia consuntiva tiene lugar cuando dos espe- 
cies consumen los mismos recursos (Figura 53.2a). 

2. La competencia por la prioridad existe cuando una especie 
inhabilita espacio para otra especie (Figura 53.2b). 

3. La competencia por el predominio fisico ocurre cuando 
una especie crece encima de otra (Figura 53.2c). 

4. La competencia quimica tiene lugar cuando una especie 
produce toxinas que afectan de forma negativa a otra es- 
pecie (Figura 53. 2d). 

5. La competencia territorial se manifiesta cuando una espe- 
cie movil protege su territorio de alimentation o de cria de 
otras especies (Figura 53. 2e). 

6. La competencia de choque se da cuando dos especies inter- 
fieren directamente por el acceso a un recurso especffico 
(Figura 53.2f). 

Utilization del concepto de nicho para analizar la com- 
petencia Los primeros estudios sobre la competencia se cen- 
traban en el concepto de nicho. Un nicho puede ser la gama de 
recursos que las especies pueden usar o la variedad de condi- 
ciones que pueden tolerar. G. Evelyn Hutchinson propuso que 
el nicho de una especie podia visualizarse representando estas 
necesidades de habitat a lo largo de una serie de ejes. Por ejem- 
plo, la Figura 53.3a representa el eje de un nicho para una es- 
pecie hipotetica. En este caso, las necesidades del habitat traza- 
do es el tamano de las semillas ingeridas por los miembros de 



esta poblacion, que podria ser proporcional al tamano de la 
boca o de los dientes. Otros ejes podrian representar otros ti- 
pos de alimentos, o temperatura, humedad y otras condiciones 
ambientales toleradas por la especie. 

La competencia interespecffica tiene lugar cuando los ni- 
chos de dos especies se solapan. Por ejemplo, las dos especies 
plasmadas en la Figura 53.3b compiten por semillas de tama- 
no intermedio. Cuando hay competencia, cada individuo con- 
seguira menos semillas de media y la eficacia disminuira. Esto 
es por lo que la competencia se considera una interaction -/-. 

£Que pasa cuando una especie es mejor competidora? 

G. F. Gause se quejo de que no es posible que dos especies 
coexistan en el mismo nicho. Esta hipotesis se llama principio 
de exclusion competitiva, y estaba inspirada en una serie de 
experimentos que Gause realizo con especies similares de pa- 
ramecios. Cuando Gause coloco en cultivos de laboratorio se- 
parados poblaciones de Paramecium caudatum y P. aurelia 
ambas especies tuvieron un crecimiento logfstico (vease Capf- 
tulo 52). Pero Gause mostro que cuando las dos especies se 
juntan en el mismo cultivo, solo la poblacion de P. aurelia 
presentaba un crecimiento logfstico. Por el contrario, P. cau- 
datum estaba condenada a extinguirse (Figura 53.4a). 

Los resultados de Gause son un producto de una compe- 
tencia asimetrica. Cuando tiene lugar la competencia asime- 
trica, una especie sufre una perdida mucho mayor de eficacia 
que la otra especie (Figura 53.4b). Sin embargo, bajo la com- 
petencia simetrica cada una de las especies que interactuan 
experimenta un descenso igualmente brusco de eficacia. 
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(a) Una especie come semillas de un rango de tamano 
determinado. 




Tamaho de las semillas 



(b) Solapamiento parcial de nichos: la competencia por 
semillas de tamano medio. 



Especie 2 




Tamano de las semillas 

FIGURA 53.3 El solapamiento de nichos Neva a la competencia. 

(a) La grafica describe un aspecto del nicho fundamental de una 
especie, es decir,el rango de recursos que puede usar o el rango de 
condiciones que puede tolerar. (b) La competencia tiene lugar 
cuando los nichos de diferentes especies se solapan. En este caso, 
ambas especies consumen semillas de tamano medio. 

O EJERCICIO Marca el eje horizontal para indicar el rango de 
tamano de semillas en el que tiene lugar la competencia. 



Si se da una competencia asimetrica y las dos especies tie- 
nen nichos completamente sobrepuestos, como el diagrama 
de la Figura 53.4c, el competidor mas fuerte tendera a conde- 
nar al competidor mas debil a la extincion. Pero si los nichos 
no se solapan completamente, la especie que sea mas debil 
debena ser capaz de retirarse a una zona donde no se solape. 
En casos como estos, aflora una distincion importante entre 
nicho fundamental, que es la combinacion de los recursos de 
superficies usadas o condiciones toleradas en ausencia de 
competidores, y nicho efectivo, que es la parte de recursos, 
superficies usadas o condiciones toleradas cuando hay com- 
petidores (Figura 53.4d). 

En los cultivos de laboratorio de Gause, la competencia 
entre P. aurelia y P. cau datum era asimetrica y daba lugar a la 
exclusion de competencia. <;C6mo pueden estudiar los investi- 
gadores la competencia en este campo bajo las condiciones 
naturales? 



(a) La exclusion de competencia en dos especies de paramecios. 
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(b) La exclusion de competencia ocurre cuando la competicion 
es asimetrica... 
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(d) Cuando la competencia es asimetrica y los nichos no se 
solapan por completo, los competidores mas debiles utilizan 
recursos que no se solapen. 
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FIGURA 53.4 El solapamiento de nichos Neva a la exclusion de 
la competencia o el uso restringido de un habitat, (a-c) Si dos 

especies tienen nichos completamente solapados, no hay refugio 
para el competidor mas debil. Puede que este condenado a 
extinguirse.(d) Un nicho efectivo es un subconjunto del nicho 
fundamental de una especie. 



Estudios experimentales sobre la competencia Joseph 
Connell comenzo un estudio clasico sobre la competencia a fi- 
nales de la decada de 1950, despues de observar un interesan- 
te patron en una roca intermareal en Escocia. Se dio cuenta de 



que habfa dos especies de percebes con distintas distribucio- 
nes. Las larvas de percebe son moviles, pero los adultos viven 
pegados a las rocas. Los adultos de una de las especies, Cbtba- 
malus stellatus, se dispoman en una zona intermareal superior, 
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mientras que los adultos de la otra especie, Semibalanus bala- 
noides (antes llamados Balanus balanoides) se restringian a 
una zona mas baja (Figura 53.5). La zona intermareal supe- 
rior es un medio mas severo para los percebes, ya que cada dia 
esta expuesta al aire mas tiempo durante la marea baja. Sin 
embargo, los jovenes de ambas especies se encontraban juntos 
en las zonas intermareales mas bajas. 

Para explicar esta observacion, Connell formulo la hipote- 
sis de que los adultos de Chthamalus sufrian exclusion com- 
petitiva en las zonas intermareales mas bajas. La hipotesis al- 
ternativa es que los adultos de Chthamalus no se encuentran 
en las zonas bajas porque no prosperan en las condiciones fi- 
sicas de estos entornos. 

Connell puso a prueba la hipotesis realizando el experi- 
ments de la Figura 53.6. Comenzo retirando un numero de 
rocas que estaban colonizadas por Chthamalus de la zona in- 
termareal alta y transplantandolas a las zonas mas bajas. 
Atornillo las rocas en el lugar y permitio que las colonizaran 
larvas de Semibalanus. Una vez que se hubo terminado el pe- 
riodo primaveral de colonizacion, Connell dividio cada roca 
en dos grupos. En una mitad retiro los ejemplares de Semiba- 
lanus que estaban en contacto o cerca de los de Chthamalus. 

El diseno de este experimento permitio a Connell docu- 
mentar la supervivencia de Chthamalus en ausencia de com- 
petidores de Semibalanus y compararla con la supervivencia 
durante la competencia. Esta es una estrategia experimental 
en los estudios de competencia: se retira a uno de los compe- 
tidores, y se observa la respuesta por parte de las especies res- 
tantes. 

Los resultados de Connell apoyan la hipotesis de la exclu- 
sion competitiva. En las areas sin modificar, los ejemplares de 
Semibalanus mataron a muchos jovenes de Chthamalus cre- 
ciendo contra ellos y levantandolos del sustrato. Como mues- 
tra la grafica de la Figura 53.6, la supervivencia de Chthama- 
lus fue mucho mayor cuando se habfan retirado todos los 
ejemplares de Semibalanus. 

Mecanismos de coexistencia: compensacion de efica- 
cia y diferenciacion de nichos <Por que Semibalanus y 
otros competidores no se han hecho con el control del mun- 
do? Los biologos responden a esta pregunta apelando al con- 



Chthamalus en zonas 
intermareales mas altas 



Nivel medio de la marea 



Semibalanus en zonas - 
intermareales mas bajas 



FIGURA 53.5 Las especies de percebes se distribuyen por 
distintas zonas. En los habitats naturales, los adultos de los 
percebes Chthamalus y Semibalanus no coexisten. 




cepto de compensacion de eficacia (vease Capftulo 24). La 
clave aqm es que la habilidad para competir por un recurso 
determinado, como el espacio en las rocas o las semillas co- 
mestibles de cierto tamano, es solo un aspecto del nicho de 



Experimento 



Pregunta: ^Por que la distribution de los adultos de chthamalus 
esta restringida a las zonas intermareales mas altas? 



Hipotesis: Los adultos de Chthamalus son excluidos de la 
competencia en las zonas intermareales mas bajas. 

Hipotesis nula: Los adultos de Chthamalus no prosperan en las 
condiciones fisicas de las zonas intermareales mas bajas. 



Diseno del experimento: 



Zona 

intermareal 
mas alta 




Chthamalus 



Chthamalus 
+ Semibalanus 



1 . Transplante de roca 
que contiene jovenes 
de Chthamalus a 
zonas intermareales 
mas bajas. 

2. Se deja que los 
semibalanus colon ice 
las rocas. 



3. Se retiran 
Semibalanus de la 
mitad de cada roca. 
Se controla la 
supervivencia de 
Chthamalus en am bos 
lados. 



Prediccion: Chthamalus sobreviviran en ausencia de 
Semibalanus. 

Prediccion de la hipotesis nula: La supervivencia de 
Chthamalus sera igualmente baja tanto en la presencia como en la 
ausencia de Semibalanus. 



Resultados: 
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Conclusion: Semibalanus excluyen de la competencia 
a Chthamalus en las zonas intermareales mas bajas. 



FIGURA 53.6 Evidencia experimental de la exclusion de 
competencia. 

Q EJERCICIO <;Por que es importante llevar a cabo ambos 
tratamientos en la misma roca? £Por que no se usan rocas 
separadas? 

O PREGUNTA Connell tambien hizo el experimento de extraccion 
reciproco (la retirada de Chthamalus de una roca del experimento). 
Predice las consecuencias de este experimento. 
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Nicho (rango de recursos utilizados) 




Nicho (rango de recursos utilizados) 



FIGURA 53.7 Con el tiempo, la competition puede llevar a la 
diferenciacion de nichos. 

O PREGUNTA Los biologos llaman al resultado de este proceso 
particion de recursos. Explica por que. 

un organismo. Si los individuos son muy buenos compitiendo 
por un recurso en particular, probablemente sean peores so- 
portando una sequia, o protegiendose contra una enferme- 
dad, o previniendo la depredation. 

En el caso de los percebes, la compensacion de eficacia crece 
rapido y tiene exito en la competencia por el espacio en contra- 
position a la capacidad de soportar condiciones ffsicas duras de 
las zonas intermareales mas altas. Los individuos de Semibala- 
nus son grandes y de crecimiento rapido; y los de Chthalamus 
crecen despacio pero pueden sobrevivir a exposiciones prolon- 
gadas al aire, al calor y al sol intenso. Ninguna especie puede 
hacer ambas cosas bien. La compensacion de eficacia limita que 
se expanda la habilidad de los competidores superior es. 

Tambien es importante darse cuenta de que la competencia 
es una interaction -/- y, por tanto, hay una fuerte seleccion 
en ambas especies para evitarla. La Figura 53.7 muestra los 



resultados previstos: un cambio evolutivo en las caracteristi- 
cas reduce el solapamiento de los nichos, y con ello la compe- 
tencia. Este cambio en el uso de los recursos se llama diferen- 
ciacion de nichos o particion de recursos; el cambio de los 
aspectos de las especies se llama desplazamiento de caracter. 
La idea esencial es que la competicion ejecuta la seleccion na- 
tural, y que las caracteristicas de las especies cambian de for- 
ma que se reduzca la competicion. 

Hace poco Peter y Rosemary Grant documentaron el des- 
plazamiento de caracter que se da en los pinzones de las Ga- 
lapagos. Deberfas recordar del Capftulo 24 que los Grant ob- 
servaron incrementos drasticos en el tamano medio del pico y 
del cuerpo en la poblacion de Geospiza fortis durante una se- 
quia en 1977. Los cambios ocurrieron porque la principal 
fuente de alimento disponible durante la seqma eran los fru- 
tos de una planta llamada Tribulus cistoides, y porque solo 
los individuos con los picos mas grandes eran capaces de 
romper este fruto y comerse la semilla de su interior. Sin em- 
bargo, en 1982, llegaron a la isla individuos de la especie Ge- 
ospiza magnirostris y empezaron a criar. G. magnirostris es el 
doble de grande que G. fortis, y T. cistoides representa su 
principal fuente alimenticia (Figura 53.8). 

Cuando en 2003 y 2004 se sucedieron varias sequias, la 
mayoria de los pinzones murieron de hambre. Cuando los 
Grant contabilizaron G. fortis supervivientes, se dieron cuenta 
de algo: al contrario que en la sequia de 1977, solo sobrevivie- 
ron los individuos con los picos mas pequenos. Los datos del 
comportamiento alimentario indicaron que G. magnirostris 
estaban sobrecompitiendo con G. fortis por los frutos de T. 
cistoides. Solo los individuos de G. fortis que podian comer 
semillas muy pequenas pudieron sobrevivir de forma eficaz. 

Entonces, bajo condiciones medioambientales similares, la 
competencia altero el curso de la evolution. Este es un ejem- 
plo drastico del desplazamiento de caracter. Los pinzones 
grandes y medianos estan dividiendo un recurso para evitar la 
competencia. 

Consumo 

El consumo tiene lugar cuando un organismo se come a otro 
organismo. Hay tres tipos principales de consumo: 




FIGURA 53.8 Experimento natural sobre la diferenciacion de nichos. Durante los anos de sequia, Geospiza fortis tiene 
que competir por los frutos de Tribulus cistoides con Geospiza magnirostris. 
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1. La herbivona tiene lugar cuando lo herbivoros ^comedo- 
res de plantas») consumen tejidos vegetales. Los escaraba- 
jos Scolytinae extraen cambium, las cigarras chupan savia 
y las orugas mastican hojas. 

2. El parasitismo ocurre cuando un parasito consume canti- 
dades relativamente pequenas de tejido o nutrientes de 
otro individuo llamado huesped. El parasitismo suele du- 
rar bastante tiempo. No tiene por que ser mortal, y los pa- 
rasitos son normalmente pequenos en relacion con su 
huesped. Muchos gusanos y protistas unicelulares son pa- 
rasitos de los seres humanos, asi como las garrapatas son 
parasitos del ganado y otros mamfferos grandes. Sin em- 
bargo, no todos los parasitismos conllevan un consumo, 
ya que dentro de los pajaros e insectos, los parasitos socia- 
les ponen sus huevos en los nidos de otras especies y hacen 
que crien a sus descendientes. 

3. La depreciation tiene lugar cuando un depredador mata y 
consume a otro individuo. El individuo consumido es la 
presa. El pajaro carpintero come escarabajos, los pinzones 
comen semillas, las mariquitas devoran afidos y las avispas 
matan orugas. 

Para ver como se analiza el impacto del consumo, conside- 
remos una serie de preguntas sobre los depredadores, herbi- 
voros, parasitos y sus vfctimas. 

£C6mo se defienden las presas? Respecto a la eficacia, la 
depredacion es costosa para la especie presa y beneficiosa para 
el depredador. Sin embargo, las presas no dejan sus vidas de 
forma pasiva para aumentar la eficacia de sus depredadores. 



Las presas pueden esconderse, correr, volar o nadar para esca- 
par cuando sienten la presencia de un depredador. Los analisis 
han demostrado que muchas especies encuentran seguridad en 
las agrupaciones (bandadas o camadas), y este comportamien- 
to es una forma eficiente de reducir el riesgo de depredacion, 
en parte porque los depredadores se vuelven confusos cuando 
se adentran en un grupo masivo de presas. Otras especies de 
presas segregan toxinas, emplean armas como espinas o cuer- 
nos. Estas caracteristicas se llaman defensas constitutivas o 
permanentes porque siempre estan presentes (Figura 53.9a). 

Algunas de las defensas constitutivas mas estudiadas invo- 
lucran un fenomeno llamado mimetismo. El mimetismo ocu- 
rre cuando una especie se parece mucho a otra especie. La Fi- 
gura 53.9b ilustra dos tipos principales de mimetismo. La 
avispa mas a la izquierda tiene colores vivos y es peligrosa debi- 
do a su aguijon. Se parece a otros insectos peligrosos, en parti- 
cular a otras avispas y abejas. El hecho de que las especies presa 
daninas se parezcan entre si se llama mimetismo de M tiller. 
Para explicarlo, los biologos proponen que la existencia de pre- 
sas daninas similares en el mismo habitat incrementa la posibili- 
dad de que los depredadores aprendan a evitarlas. De este 
modo, el mimetismo de Miiller deberia reducir la probabilidad 
de que los individuos peligrosos sean atacados. Pero las avispas 
tambien son un modelo para especies inofensivas como polillas, 
escarabajos y moscas que se asemejan a ellas. Para explicar este 
mimetismo, los biologos argumentan que los depredadores evi- 
tan el mimetismo inofensivo porque lo confunden con avispas 
daninas. Esta semejanza se conoce como mimetismo de Bates. 

Aquf el punto clave es que las presas tienen adaptaciones 
que reducen la probabilidad de que se conviertan en victimas. 
Estas adaptaciones son una respuesta a la seleccion natural 



(a) Las defensas constitutivas de los animales vanan. 






Camuflaje: mezcla con el entorno. 



Agrupacion: seguridad por el numero. 



J- M 
Armas: contraataque 



(b) El mimetismo puede proteger tanto a las especies peligrosas como a las inofensivas. 



Mimetismo de Muller Mimetismo de Bates 




Avispa de papel Familia de Abeja Sesia apiformis Escarabajo avispa Sirfidos 

Bombus 



FIGURA 53.9 Las defensas constitutivas siempre estan presentes. (a) Las presas presentan varias adaptaciones para 
reducir la probabilidad de depredacion. (b) El mimetismo de Muller se da en especies presa peligrosas; el mimetismo de 
Bates se da entre especies presa peligrosas, y especies inofensivas. 
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(a) Presa y depredador. 




Mejillon atlantico 



Cangrejo 



(b) 



Correlacion entre la tasa de depredacion y la defensa de la presa. 

La fuerza con la que los 
mejillones se sujetan es mayor, 
cuando la depredacion tambien 
lo es 
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FIGURA 53.1 0 Las defensas inducibles solo se manifiestan bajo 
amenaza de depredacion. (a) En medios de aguas poco profundas 
de Maine, los mejillones atlanticos (izquierda) son presa de 
cangrejos. (b) Para medir la fuerza de sujecion al sustrato de los 
mejillones, los investigadores agujerearon las conchas y midieron la 
fuerza en newtons (N) necesaria para arrancarlas.Tambien midieron 
el tamaho de las conchas de los mejillones en relacion al tamaho de 
los individuos dividiendo el peso de las conchas por el peso del 
tejido suave. 

ejercida por los depredadores. Sin embargo, las defensas cons- 
titutivas son caras en terminos de energia y recursos que deben 
aplicarse a producirlas y mantenerlas. Basandonos en esta ob- 
servation, no deberia sorprenderte descubrir que muchas espe- 
cies presas poseen defensas inducibles, es decir, que solo se 
manifiestan como respuesta a la presencia de un depredador. 
Las defensas inducibles declinan si los depredadores abando- 
nan el habitat. Las defensas inducibles son eficaces en terminos 
de energia pero son lentas, ya que lleva tiempo producirlas. 

Para ver como funcionan las defensas inducibles, considere- 
mos la reciente investigation sobre los mejillones atlanticos 
que viven en un estuario en la costa de Maine (Figura 53.10a). 
Se ha documentado que la depredacion de los mejillones por 
parte de los cangrejos era alta en la zona del estuario de co- 
rrientes de marea relativamente lentas, pero baja en la zona 
del estuario con corrientes de marea relativamente rapidas. 
Los investigadores formularon la hipotesis de que si estos me- 
jillones posefan defensas inducibles, los individuos presa que 
se defendfan mucho debenan estar en la zona de corriente len- 
ta, donde la presion de depredacion es mayor, pero no en la 
zona de corriente rapida, donde los movimientos del agua dis- 
minuyen el numero de cangrejos presentes. 

Para evaluar esta hipotesis, los biologos registraron las ca- 
racteristicas de las conchas de los mejillones en las dos zonas. 



Encontraron que los mejillones de la zona de depredacion 
alta estaban sujetos con mas fuerza a la base del sustrato y 
posefan conchas mas gruesas que los mejillones de la zona de 
depredacion baja (Figura 53.10b), lo que hatia su extraction 
del sustrato mas dificil, por lo que funcionaba como una de- 
fensa antidepredatoria efectiva. 

Sin embargo, los datos de la Figura 53.10b se corresponden 
con la naturaleza de forma que son de libre interpretation. 
Una critica a la explication de las defensas inducibles podria 
ofrecer una hipotesis alternativa, como por ejemplo, que solo 
existieran las defensas constitutivas y que los cangrejos elimi- 
naran los mejillones sujetos de forma debil con conchas finas 
de las zonas de marea lenta. Las diferencias observadas podrfan 
deberse tambien a las diferencias de luz, temperatura u otros 
factores abioticos que pudiesen afectar a los rasgos pero que 
no tuviesen nada que ver con la depredacion. 

Para probar la hipotesis de las defensas inducibles de for- 
ma mas rigurosa, los biologos llevaron a cabo el experimento 
del diagrama de la Figura 53.11. El tanque de la izquierda 
permitio medir el crecimiento de la concha de los mejillones 
que estaban mas apartados de los cangrejos. Como predijo la 
hipotesis de las defensas inducibles, los mejillones expuestos a 
los cangrejos en este sentido desarrollaron conchas mas grue- 
sas que los mejillones que no lo estaban. Estos resultados su- 
gieren que, incluso sin contacto directo, los mejillones pueden 
sentir la presencia de cangrejos e incrementar su inversion en 
defensas. En un experimento similar, los investigadores com- 
pararon los mejillones que estaban expuestos a corrientes de 
agua a traves de conchas rotas, con mejillones intactos pero 
vatios. Registraron un incremento significante del grosor de 
las conchas en el tanque que estaba apartado de las conchas 
rotas. Este resultado apoya la teoria de que los mejillones de- 
tectan la presencia de depredadores a partir de las moleculas 
liberadas por las conchas rotas. 

Resultados como estos subrayan los diversos temas de esta 
section: las interacciones entre especies son dinamicas y deri- 
van en la coevolucion, en este caso, en las adaptaciones de 
una carrera armamentfstica evolutiva entre depredadores y 
presas. 

iSon los depredadores lo suficientemente eficaces 
como para reducir las poblaciones de presas? Las in- 

vestigaciones sobre los sistemas de defensa de los animales 
apoyan la hipotesis de que las interacciones entre las especies 
tienen un gran impacto en la evolution de las poblaciones de 
presas y depredadores. <: Pueden los depredadores influir a 
corto plazo en la distribution y abundancia de las poblacio- 
nes de presas? Las presas suelen ser mas pequenas que los de- 
predadores, tener camadas o nidadas mayores, y tender a em- 
pezar a reproducirse a edades menores. Como resultado, 
tienen una tasa de crecimiento intrinseco mayor (r max ), es de- 
cir, la tasa de crecimiento maximo que puede alcanzar una 
poblacion bajo condiciones ideales (vease Capftulo 52). Si se 
reproducen de forma rapida y se defienden bien, no esta claro 
si los depredadores debenan ser capaces de matar las sufi- 
cientes presas como para reducir la poblacion de forma signi- 
ficativa, en especial si los depredadores tienen preferencia por 
individuos viejos o enfermos. 
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Experimento 



Pregunta: <j,Estan inducidas las defensas de los 
mejillones por la presencia de cangrejos? 



Hipotesis: Los mejillones aumentan su inversion en defensa 
bajo la presencia de cangrejos. 

Hipotesis nula: Los mejillones no aumentan su inversion en 
defensa bajo la presencia de cangrejos. 



Diseno del experimento: 



Agua de mar 



Sin cangrejos 



Cangrejos 

(alimentados con peces, 
no con mejillones) 




Prediccion: Los mejillones en contacto con el tanque de los cangrejos 
tendran conchas mas gruesas que los mejillones apartados de ellos. 

Prediccion de la hipotesis nula: Los mejillones de ambos 
tanques tendran el mismo grosor de concha. 



Resultados: 




El grosor medio de la 
concha es mayor de 
forma significativa 
bajo la exposicion a 
los cangrejos 



No hay 
cangrejos 



Cangrejos 



Conclusion: Los mejillones aumentan su inversion 
en defensa cuando detectan cangrejos. El grosor 
de la concha es una defensa inducida. 



FIGURA 53.1 1 Evidencia experimental de las defensas 
inducibles. 

O PREGUNTA <;Por que los investigadores alimentaron a los 
cangrejos con peces en lugar de con mejillones? 

En muchos casos, los datos de los programas de retirada de 
depredadores, en los que lobos, pumas, coyotes y otros depre- 
dadores mueren a manos de cazadores humanos, apoyan la 
hipotesis de que los depredadores realmente no reducen el ta- 
mano de las poblaciones de presas. Por ejemplo, un programa 
de control de lobos en Alaska en la decada de 1970 redujo la 



abundancia de depredadores en un 55-80 por ciento por deba- 
jo de la densidad anterior al control. Al mismo tiempo, la po- 
blacion de alces, sobre los que acechaban los lobos, se triplico. 
Esta observation sugiere que los lobos habfan reducido la po- 
blacion de alces muy por debajo del numero que cabia esperar 
que se sostuviera por la disponibilidad de espacio y comida. 

Otros tipos de experimentos tambien han apoyado la hi- 
potesis de que los depredadores desempenan una funcion en 
el crecimiento dependiente de la densidad de las poblaciones 
de presas. Recuerda del Capitulo 52 que algunas poblaciones 
atraviesan ciclos regulares, y que los ciclos poblacionales re- 
gulares de liebres y linces parece que se rigen, al menos en 
parte, por los incrementos dependientes de la densidad de de- 
predadores. Con todo, los datos disponibles hasta la fecha in- 
dican que, en muchos casos, los depredadores son lo suficien- 
temente eficaces como para reducir poblaciones de presas. 

l?ov que los herbivoros no se comen todo? i?ov que el 
mundo es verde? Si los depredadores influyen en el tama- 
no de las poblaciones de las presas que pueden correr, volar o 
nadar, los consumidores deberian tener un efecto devastador 
sobre plantas, mejillones, anemonas, esponjas y otros anima- 
les sesiles (que no se mueven). 

En algunos casos, esta prediccion resulta correcta. Por 
ejemplo, considera los resultados de un reciente metaanalisis 
(estudio de estudios). Los biologos que recopilaron resultados 
de mas de 100 estudios sobre los herbivoros descubrieron que 
los herbivoros extraian, de media, un 79 por ciento de la 
masa de algas acuaticas. Sin embargo, este porcentaje cafa 
hasta un 30 por ciento para las plantas acuaticas, y hasta un 
18 por ciento para las plantas terrestres. 

<:Por que los herbivoros no comen mas alimentos de los dis- 
ponibles en la tierra? Dicho de otra forma, <;por que el mundo 
es verde? Los biologos consideran de forma rutinaria tres posi- 
bles respuestas. Los herbivoros podrian estar acechados por 
depredadores o enfermedades; los tejidos de las plantas podri- 
an ofrecer una nutricion pobre o incompleta; o las plantas po- 
drian defender se de forma efectiva contra los ataques: 

1. La hipotesis del control top-down establece que la pobla- 
cion herbfvora esta limitada por la depredation y las enfer- 
medades. El nombre «top-down» se inspira en las cadenas 
alimentarias presentadas en el Capitulo 30 y vistas con mas 
detalle en el Capitulo 54. Es apropiada porque los depreda- 
dores y los parasitos acaban con herbivoros que comen 
plantas. En una evaluation reciente de esta idea, los investi- 
gadores controlaron herbivoros en islas creadas en 1986 
para el proyecto de un dique en Venezuela. En algunas islas 
pequenas del lago nuevo, los depredadores desaparecieron. 
Ahora hay muchos mas herbivoros en estas islas que en lu- 
gares similares de las cercamas donde estan presentes los de- 
predadores y donde se consume un porcentaje mayor de 
production primaria. Por ejemplo, las islas libres de depre- 
dadores teman solo un 25 por ciento de los pequenos arbo- 
les encontrados en islas similares donde habia depredadores. 

2. La hipotesis de nutricion pobre argumenta que las plantas 
son una fuente alimenticia pobre en cuanto a los nutrientes 
que aporta. Los tejidos vegetales tienen un 10 por ciento 
menos de nitrogeno que los tejidos animales. Si el crecimien- 
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to y la reproduction de los herbfvoros esta limitado por la 
disponibilidad de nitrogeno, las poblaciones seran bajas y el 
impacto de los herbfvoros relativamente suave. Los herbfvo- 
ros podrfan comer mas material vegetal para ganar nitroge- 
no, pero tendrfa un coste: cabrfa esperar que estuvieran ex- 
puestos a la depredation y gastarfan mas energfa procesando 
la comida. Para evaluar la hipotesis de la nutrition pobre, un 
metaanalisis reciente examino 185 estudios sobre como los 
insectos herbfvoros habfan respondido cuando la concentra- 
tion de nitrogeno de las plantas se incrementaba de forma 
experimental a traves de la fertilization. En casi la mitad de 
los casos, los herbfvoros mostraron un incremento significa- 
tive de la tasa de crecimiento o de reproduction cuando se 
fertilizaban las plantas de las que se alimentaban. Basandose 
en estos resultados, los investigadores concluyeron que la li- 
mitation de nitrogeno es un factor importante de gran parte 
de las inter acciones entre plantas y herbfvoros. 

3. La hipotesis de la defensa de las plantas sostiene que las 
plantas se defienden de forma efectiva lo suficiente como 
para limitar a los herbfvoros. La mayorfa de los tejidos ve- 
getales se defienden con armas como espinas, pinchos o 
vellosidades, o con potentes toxicos como la nicotina, la 
cafefna y la cocafna. Ademas, ningun animal puede digerir, 
sin ayuda de bacterias o protistas, la celulosa o la lignina 
(componentes de la madera). Segregar compuestos de de- 
fensa, parece ser la solution perfecta contra los herbfvo- 
ros. Sin embargo, en la practica, las plantas afrontan un 
diffcil reto al defenderse. Consideremos los datos sobre las 
interacciones entre los alamos y dos herbfvoros: los casto- 
res y los crisomelidos. Los alamos rebrotan cuando los 
castores los talan (Figura 53.12a), y los arboles que rebro- 
tan tienen altas concentraciones de un componente defen- 
sivo que impiden ataques mas profundos (Figura 53.12b). 
Esta es una defensa inducida. Pero las larvas de ciertos cri- 
somelidos se comen facilmente este compuesto defensive 
De hecho, las larvas almacenan suficiente compuesto en 



sus cuerpos para que funcione como compuesto defensivo 
contra sus propios depredadores, las hormigas. Los datos 
de la Figura 53.12c muestran que las larvas que crecen en 
los alamos que han rebrotado sobreviven mas tiempo que 
las larvas que crecen en alamos normales cuando se colo- 
can las larvas sobre un hormiguero. Este es un ejemplo de 
un efecto indirecto de las interacciones entre especies. La 
respuesta de los alamos a los castores beneficia a otros 
herbfvoros, los crisomelidos. El resultado neto es que no 
hay una estrategia de defensa perfecta y universal. La se- 
lection natural deberfa favorecer a las plantas que desarro- 
llan un conjunto evolutivo de compuestos para disuadir a 
la variedad de herbfvoros a la que se enfrentan. 

En conjunto, los datos revisados aquf sugieren que no 
existe una respuesta unica a la pregunta de por que los herbf- 
voros no comen una mayor cantidad de las plantas disponi- 
bles. Las tres hipotesis que hemos examinado son correctas. 
El control top-down, la limitation de nitrogeno y la defensa 
eficaz son factores importantes que limitan el impacto de los 
herbfvoros, aunque la combination particular de factores va- 
riara entre las especies y el habitat. 

Adaptation y carreras armamentisticas <;C6mo influ- 
yen en la evolution las interacciones entre especies via el con- 
sumo a largo plazo? Cuando depredadores y presas, o herbf- 
voros y plantas, interactuan a lo largo del tiempo, derivan en 
carreras armamentisticas coevolucionarias: los consumidores 
desarrollan rasgos que incrementan su eficacia y, en respues- 
ta, las presas desarrollan rasgos que las hacen de diffcil diges- 
tion o escurridizas, lo que lleva a la selection de los consumi- 
dores de rasgos que respondan a las adaptaciones de las 
presas, y asf sucesivamente. 

Para ver una carrera armamentfstica en action, conside- 
ramos las interacciones entre seres humanos y sus peores 
parasitos: las especies del genero Plasmodium. Recuerda del 
Capftulo 29 que Plasmodium es un protista unicelular que 



(a) Alamo derribado por castores. (b) Los arboles que rebrotan tienen mas (c) Supervivencia de las larvas de 

componentes defensivos. crisomelidos colocadas en un hormiguero. 




FIGURA 53.1 2 Los compuestos defensivos de los alamos desfavorecen a los castores pero favorecen a los crisomelidos. 

O PREGUNTA Las larvas de crisomelidos sobreviven mejor en los arboles que han rebrotado que en los que no, 

con lo que podrian dahar mas a menudo a estos arboles. Si la seleccion natural ha maximizado la eficacia de los alamos, 

irepresentan los castores y crisomelidos la peor amenaza para estos arboles? 
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(a) LA DEFENSA INMUNITARIA DE LOS HUMANOS CONTRA PLASMODIUM. 



Celulas de Plasmodium 




La proteina cp26 
de Plasmodium 



Linfocito 



Linfocito 



HLA-B53 



* 




HLA-B53 



Celula hepatica 
infectada 




Celula 

hepatica 

muerta 



1. La celula hepatica sana 
tiene una proteina HLA-B53 
en su membrana. 



2. La proteina HLA-B53 libera la 
proteina cp26 de Plasmodium, 
indicando asi que la celula hepatica 
esta infectada. 



3. El linfocito citotoxico 
reconoce el complejo de 
HLA-B53 y cp26. 



provoca la malaria en multitud de vertebrados. La malaria 
es la causa de muerte de al menos un millon de personas al 
ano, la mayoria de las cuales son ninos pequenos. Datos re- 
cientes sugieren que los seres humanos y los agentes que 
provocan la malaria (cuatro especies de Plasmodium) estan 
atrapados en una carrera armamentistica coevolucionaria. 

Plasmodium tiene varios tipos de celulas distintas, cada 
una de las cuales infectan el hfgado, los globulos rojos, y otros 
tipos de celulas de mosquitos o seres humanos (vease Capftulo 
29). La seleccion natural favorece a los alelos que permiten 
que las celulas de Plasmodium infecten el interior de sus hues- 
pedes de forma multiple y eficiente. Las celulas del sistema in- 
munitario de los seres humanos no se cruzan de brazos ante el 
avance de Plasmodium por el hfgado y los globulos rojos, sino 
que las celulas del sistema inmunitario (presentadas en el Ca- 
pftulo 48) persiguen y destruyen a Plasmodium. La seleccion 
natural favorece a los alelos que permiten que los mosquitos y 
los seres humanos resistan a esta infeccion. 

En el oeste de Africa, por ejemplo, hay una fuerte asociacion 
entre el alelo llamado HLA-B53 y la protection contra la mala- 
ria. En las celulas hepaticas infectadas por Plasmodium, las 
protefnas HLA-B53 de la capa exterior de las celulas hepaticas 
liberan una proteina llamada cp26 (Figura 53.13a). La libera- 
tion es una senal que las celulas del sistema inmunitario pueden 
leer. Significa «soy una celula infectada, matadme antes de que 
ellos nos maten a todas». Las celulas del sistema inmunitario 
destruyen la celula hepatica antes de que las celulas parasitarias 
se puedan multiplicar. De esta forma, las personas que tienen al 
menos una copia del alelo HLA-B53 estan mejor capacitadas 
para ganar la carrera armamentistica contra la malaria. 

Sin embargo, los estudios consecutivos han demostrado 
que la carrera armamentistica esta lejos de ganarse. Las po- 
blaciones de Plasmodium en el oeste de Africa poseen ahora 
una variedad de alelos que puede ser reconocida por la pro- 
teina HLA-B53. Algunas de estas variantes se enlazan a la 
HLA-B53 y provocan una respuesta inmune en el huesped, 
pero otras escapan a la deteccion. Lo que es mas, mucha gen- 
re esta infectada por muchas razas diferentes de Plasmodium, 
algunas de las cuales son mejores evadiendo la respuesta del 



4. El linfocito citotoxico mata 
la celula hepatica antes de 
que se produzcan mas celulas 
de Plasmodium. 



(b) Las razas de Plasmodium tienen diferentes versiones 
de la proteina cp. 



Raza de 


Tasa de 


Interpretation 


Plasmodium 


infeccion 




cp26 


Baja 


La HLA-B53 se enlaza a estas 






proteinas. La respuesta 


cp29 


Baja 


inmunologica es efectiva. 


razas de cp26 




La respuesta inmunologica falla 


Alta 


cuando estas razas infectan a la 


y cp29 juntas 


misma persona. 


cp27 


Alta 


La HLA-B53 no se enlaza a estas 






proteinas. La respuesta 


cp28 


Media 


inmunologica no es tan efectiva. 



FIGURA 53.1 3 Las interacciones entre el sistema inmunitario 
humanoy Plasmodium, (a) Si la HLA-B53 se enlaza a una proteina 
particular de Plasmodium, se detecta la celula infectada y se 
destruye.(b) Parece que algunas razas de Plasmodium evitan la 
deteccion del sistema inmunitario mejor que otras.Tambien, ciertas 
razas derrotan la respuesta inmunologica si infectan a la misma 
persona al mismo tiempo. 

sistema inmunitario. En algunos casos, la fase de reconoci- 
miento por la proteina HLA-B53 se rompe cuando se encuen- 
tran juntas ciertas razas (Figura 53.13b). Para que estas ob- 
servaciones tengan sentido, los investigadores sugieren que la 
seleccion natural ha favorecido la evolution de las razas de 
Plasmodium que contraatacan a la HLA-B53. 

Continua la carrera armamentistica entre seres humanos y 
Plasmodium. Ciertas proteinas humanas actuan como armas 
contra la malaria. Pero como predijo la teoria de la coevolu- 
cion, Plasmodium ha desarrollado respuestas efectivas y con- 
tinua evolucionando. 
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Web Animation 



| en www.masteringbio.com 

Life Cycle of a Malaria Parasite 



^Pueden manipular los parasitos a sus huespedes? 

Para prosperar, los parasitos no solo tienen que invadir tejidos 
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y crecer mientras evaden las respuestas defensivas de sus hues- 
pedes. Tambien tienen que ser transmitidos a nuevos huespe- 
des. Para un parasito, un huesped no infectado representa un 
habitat sin colonizar repleto de recursos. <iQue han aprendido 
los biologos sobre como se transmiten los parasitos? 

Para responder, consideremos las especies de caracoles te- 
rrestres que sufren el parasitismo de platelmintos, en particu- 
lar de un trematodo llamado Leucochloridium. Los investi- 
gadores que estudiaron esta asociacion descubrieron algo 
inusual. Cuando los trematodos han madurado y estan listos 
para ser transmitidos a su siguiente huesped, que es un paja- 
ro, se concentran en los cuernos del caracol y se mueven sin 
parar. Ademas, los caracoles infectados se sienten atraidos 
por la luz, mientras que los caracoles sanos evitan los lugares 
iluminados y prefieren entornos oscuros y en sombra (Figura 
53.14). Cuando los caracoles infectados salen de la sombra y 
se deslizan moviendo sus cuernos, es mas facil que un pajaro 
los vea y los consuma. Para interpretar estas observaciones, 
los biologos sugieren que los trematodos manipulan el com- 
portamiento del caracol, y que este cambio hace que el para- 
sito tenga mas posibilidades de colonizar un nuevo huesped. 

Los estudios sobre como se transmiten los parasitos re- 
fuerzan una teoria: la coevolucion extensiva tiene lugar entre 
especies que interactuan via el consume Los experimentos de 
las interacciones mutualistas transmiten el mismo mensaje. 

Mutualismo 

El mutualismo es una interaccion +/+ que involucra a una va- 
riedad de organismos y recompensas. Por ejemplo, muchas 
especies de abejas visitan flores para recolectar nectar y po- 
len. Las abejas se benefician porque utilizan el nectar como 
fuente alimenticia para las abejas adultas, y el polen para las 
larvas. Las plantas de flores tambien se benefician porque en 
este proceso las abejas que buscan polen de una planta a otra 
llevan a cabo la polinizacion. Los Capitulos 30 y 40 detallan 
algunas de las adaptaciones encontradas en estas plantas que 
incrementan la eficacia de la polinizacion. Otros capitulos 
destacan otras variedades de mutualismo: 

• Uno de los mutualismos mas importantes se da entre los 
hongos y las rafces de las plantas. El Capftulo 31 repaso la 
evidencia experimental que indica que los hongos reciben 
azucares y otros compuestos carbonidos a cambio del ni- 
trogeno o el fosforo que necesita su planta companera. 

• Podria decirse que el mutualismo mas critico involucra a las 
bacterias que fijan el nitrogeno y a determinadas plantas. 
Como senalaron los Capitulos 28 y 38, el companerismo se 
basa en las plantas huesped que proporcionan azucares y 
protection, y las bacterias que facilitan nitrogeno a cambio. 

• El Capftulo 32 hablo del mutualismo entre (1) las hormi- 
gas y los afidos a los que protegen a cambio de melaza rica 
en azucar, y (2) las hormigas y los hongos que cultivan 
para comer. 

La Figura 53.15 ilustra otros mutualismos interesantes. La 
Figura 53.15a muestra hormigas del genero Crematogaster, 
que viven en acacias. Las hormigas viven en bulbos en la base 
de las espinas de la acacia y se alimentan de pequenas estruc- 




Los caracoles infectados se Los caracoles sanos permanecen 

desplazan a las zonas abiertas en zonas sombnas sin mover 
y soleadas agitando los cuernos los cuernos 

FIGURA 53.14 Un parasito que manipula el comportamiento 
del huesped. El comportamiento de los caracoles que estan 
infectados por trematodos del genero Leucochloridium es muy 
diferente del comportamiento de los caracoles sanos. 

O EJERCICIO Disena un experimento para probar la hipotesis de 
que existe una mayor probabilidad de que los pajaros coman 
caracoles infectados que caracoles sanos. 

turas que crecen a partir de las ramas del arbol. Estas hormi- 
gas protegen al arbol atacando y mordiendo a herbfvoros, y 
cortando la vegetation del suelo bajo el arbol huesped. La Fi- 
gura 53.15b muestra las gambas limpiadoras en action. Estas 
gambas cogen los parasitos de las quijadas y agallas de los 
peces. En este mutualismo, una especie consigue la cena, 
mientras otra recibe atencion medica. 

Como muestran estos ejemplos, las recompensas de las inte- 
racciones mutualistas varian desde el transporte de gametos o 
alimento, a la posesion de un hogar, la ayuda medica, y la pro- 
teccion. Sin embargo, es importante destacar que aunque el 
mutualismo beneficia a ambas especies, la interaccion no invo- 
lucra a los individuos de las diferentes especies que son altruis- 
tas o «amables» con otros. Profundizando en un tema que pre- 
sents Charles Darwin en 1862, Judith Bronstein describio el 
mutualismo como «una forma de parasitismo reefproco, es de- 
cir, cada individuo esta para obtener lo mejor que puede de su 
companero al menor coste posible para si mismo ». En su opi- 
nion, los beneficios recibidos en el mutualismo son producto 
de la adquisicion de cada individuo de su propio interes, maxi- 
mizando su capacidad de supervivencia y reproduction. 

Segun esta aclaracion, no es de sorprender que algunas 
especies hagan trampas en el sistema de mutualismo. Por ejem- 
plo, la polinizacion enganosa se da cuando ciertas flores pro- 
ducen polen pero no nectar. Hay que mentir a los polinizado- 
res para que visiten las flores y lleven a cabo la polinizacion. 
Los estudios evolutivos demuestran que los polinizadores enga- 
nados evolucionan de especies ancestrales que recibfan una re- 
compensa. Con el tiempo, la interaccion +/+ se volvio +/-. 

Un experimento reciente sobre el mutualismo proporciona 
otro buen ejemplo de la naturaleza dinamica de estas interac- 
ciones. Este estudio se centro en las hormigas y los membraci- 
dos. Las hormigas son insectos que viven en colonias, y los 
membracidos son pequenos insectos herbfvoros que se ali- 
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(a) Mutualismo entre hormigas y acacias. 




(b) Mutualismo entre gambas limpiadoras y peces 





FIGURA 53.1 5 El mutualismo adopta muchas formas. (a) En 

ciertas especies de acacias, las hormigas del genero Crematog aster 
viven en grandes bulbos en la base de las espinas y atacan a los 
herbivoros que amenazan al arbol. Las hormigas se comen el tejido 
rico en nutrientes producido por las yemas de las hojas o de ramas. 
(b) Las gambas limpiadoras retiran y se comen los parasitos que 
establecen su residencia en las branquias de los peces. 

O PREGUNTA ^Cual es el coste de estas asociaciones entre las 
acacias y las hormigas, las gambas y los peces? 

mentan chupando azucar del floema de las plantas. Los mem- 
bracidos excretan melaza, que, en cambio, es recolectada por 
las hormigas como alimento. 

Esta claro que las hormigas se benefician de esta asocia- 
cion, pero <:y los membracidos? Los biologos formularon la 
hipotesis de que las hormigas podrian proteger a los membra- 
cidos de su principal depredador, las aranas saltadoras. 

Para probar esta hipotesis, los investigadores estudiaron 
las interacciones entre hormigas y membracidos durante tres 
anos. Como muestra la Figura 53.16, los investigadores deli- 
mitaron un solar de estudio de 1.000 m 2 . Cada ano retiraban 
las hormigas de un grupo de plantas huespedes de membraci- 
dos dentro del solar, pero dejaban otras intactas para contro- 
larlas. Luego comparaban el crecimiento y la supervivencia 
de los membracidos en las plantas que tenian hormigas y en 
las que no. Para evaluar los beneficios y costes de eficacia de 
la interaccion, los investigadores retiran a uno de los partici- 
pantes de forma experimental y documentan el efecto en la 
supervivencia y reproduccion de la otra especie, en compara- 
cion con la supervivencia y reproduccion del control de los 
individuos que experimentan interacciones normales. 

Tanto en el primer ano de estudio como en el tercero, el 
numero de descendientes membracidos de las plantas huesped 



aumento en el tratamiento con hormigas, pero mostro un 
descenso significativo en el tratamiento sin hormigas. Este re- 
sultado apoya la hipotesis de que los membracidos se benefi- 
cian de la interaccion con las hormigas porque las hormigas 
los protegen de la depredacion de las aranas saltadoras. 

Sin embargo, en el segundo ano de estudio, los investiga- 
dores descubrieron una pauta diferente. No hubo diferencia 
en la supervivencia de la prole o de los adultos, o en el tama- 
no de la poblacion general entre las poblaciones de membra- 
cidos con hormigas y sin hormigas. <;Por que? Los investiga- 
dores fueron capaces de responder porque tambien midieron 
la abundancia de las aranas depredadoras en cada uno de los 
tres anos. Los datos de su censo mostraron que en el segundo 
ano del estudio la poblacion de aranas fue muy baja. 

Basandose en estos resultados, los investigadores concluye- 
ron que los beneficios de la interaccion entre hormigas y 
membracidos dependian por completo de la abundancia de 



Experimento 



Pregunta: iEs mutualista la relacion entre las 
hormigas y los membracidos? 



Hipotesis: Las hormigas recolectan comida que procede de los 
membracidos. A cambio los protegen de las aranas saltadoras. 

Hipotesis nula: Las hormigas recolectan comida que procede de los 
membracidos, pero no benefician la supervivencia de los membracidos. 



Diseno del experimento: 

Hormiga / y 

/J? * £ 

Plantas con 
hormigas 





Solar de estudio de 1.000 m 2 



Plantas de las que 
se han retirado 
las hormigas 



Prediccion: La reproduccion de los membracidos sera mayor 
cuando esten presentes las hormigas. 

Prediccion de la hipotesis nula: No habra diferencias entre el 
numero de descendientes de los membracidos en funcion de las plantas. 



Resultados (aho 1): 
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Conclusion: Los membracidos se benefician de la 
interaccion con las hormigas. 



FIGURA 53.16 Evidencia experimental de que la relacion entre 
hormigas y membracidos es mutualista. 
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TABLA RESUMEN 53.1 Interacciones de las especies 



Tipo de 
interaction 


Efecto en 
la eficacia 


Impacto a corto plazo: distribution y abundancia 


Impacto a largo plazo: coevolucion 


Competencia 


-/- 


Reduce el tamaho de la poblacion de ambas 
especies; si la competencia esasimetricaja exclusion 
competitiva disminuye el rango de una especie 


La diferenciacion de nichos por medio de la seleccion 
reduce la competencia 


Consumo 


+/- 


El impacto en la poblacion presa depende de la 
densidad y la efectividad de las defensas 


Fuerte tendencia de las presas a elegir defensas efectivas, 
fuerte tendencia de los consumidores a desarrollar 
aspectos que contrarresten las defensas de las presas 


Parasitismo 


+/- 


El impacto en las poblaciones huesped depende de 
la densidad parasitaria y la efectividad de las 
defensas 


Fuerte tendencia de los huespedes a desarrollar defensas 
efectivas; fuerte tendencia de los parasitos de desarrollar 
aspectos que contrarresten las defensas de los huespedes 


Mutualismo 


+/+ 


El tamaho de la poblacion y el rango de ambas 
especies dependen entre si 


Fuerte tendencia de ambas especies a maximizar los 
beneficios sobre la eficacia y minimizar los costes de 
eficacia de la relacion 


Comensalismo 


+/0 


El tamaho de la poblacion y el rango de comensales 
pueden depender del tamaho y distribucion de los 
huespedes 


Fuerte tendencia de los comensales a aumentar los 
beneficios de eficacia en la relacion; los huespedes no 
presentan seleccion 



depredadores. Los membracidos se beneficiaban de la interac- 
tion con las hormigas los anos en los que los depredadores 
eran abundantes, pero no se vefan influidos en los anos en los 
que la depredation era escasa. Si la production de melaza su- 
pone un coste para los membracidos, la interaction de tipo 
+/+ cambia a +/- bajo la escasez de aranas. 

El mutualismo es como el parasitismo, la competencia y 
otros tipos de interacciones entre especies con respecto a un 
punto importante: los resultados de la interaction dependen 
de las condiciones vigentes. Ya que los costes y beneficios de 
las interacciones entre especies son flexibles, una interaction 
entre las mismas especies puede variar del parasitismo al mu- 
tualismo o la competencia. La Tabla Resumen 53.1 muestra 
los efectos en la eficacia, los impactos a corto plazo en el ta- 
mano de la poblacion, y los aspectos evolutivos a largo plazo 
de las interacciones entre especies. 

Comprueba si lo has entendido 



53.2 Estructuras de las comunidades 



Los biologos han hecho importantes progresos en la com- 
prension de la naturaleza de las interacciones entre especies y 
sus consecuencias. Sin embargo, en terminos de la compren- 
sion de la estructura y funcion de las comunidades biologicas, 
las investigaciones sobre las interacciones tienen un lfmite: 
normalmente se centran solo en dos especies al mismo tiem- 
po. Pero las comunidades biologicas contienen varios miles 
de especies. Para entender como funcionan las comunidades, 
los biologos amplfan el ambito de estudio y exploran como 
interactuan las combinaciones de varias especies. 

La pregunta que inicialmente se plantearon los biologos so- 
bre las comunidades concerma a su estructura: <las comunida- 
des biologicas tienen una organization y composition preesta- 
blecida cerrada, o simplemente son un ensamblaje abierto de 
especies? Si las comunidades son entidades superestructuradas, 
su composition deberfa ser predecible. Por ejemplo, si se des- 
truye una comunidad debido a una alteration y luego se per- 
mite su recuperation, la diversidad y abundancia de especies 
de ese enclave deberfa ser identica al termino de la recupera- 
tion. Pero si las comunidades pueden estar constituidas por 
muchas combinaciones diferentes de especies, dependiendo de 
las llegadas mas o menos tardfas, serfa dificil predecir la com- 
position de las comunidades. La diversidad y abundancia de 
especies encontrada en una region variarfa de forma sustancial 
antes de la alteration y despues de la recuperation. 

£En que medida son predecibles 
las comunidades? 

Empezando con un estudio publicado en 1936, Frederick Cle- 
ments fomento la creencia de que las comunidades biologicas 
son estables, estan integradas y son entidades disciplinadas 
cuya composition es bastante predecible. Su hipotesis era que 
las interacciones entre especies eran tan extensas y la coevolu- 
cion tan importante que los grupos de especies llamados co- 
munidades se habfan integrado mucho y se habfan vuelto uni- 



Si entiendes que... O 

• La seleccion natural favorece la evolucion de los rasgos que 
disminuyen la competencia, dando lugar a cambios en los 
nichos de las especies con el tiempo. 

• Los consumidores pueden reducir el tamano de la poblacion 
de las especies de las que se alimentan y a menudo ejercen 
una seleccion natural sobre los mecanismos de defensa. 

• El mutualismo beneficia a las especies involucradas y puede 
derivar en asociaciones coevolutivas, tales como la 
simbiosis entre un hongo y una planta, o la fijacion 
simbiotica de nitrogeno de las bacterias. 

Deben'as ser capaz de... O 

1) Explicar lo que es una carrera armamentistica coevolutiva y 
dar un ejemplo. 

2) Dar ejemplos precisos de como afectan al tamano de las 
poblaciones y a la evolucion a largo plazo la competencia, 
el consumo y el mutualismo. 
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dades independientes en la naturaleza. Dicho de otra forma, 
las especies de una comunidad no pueden vivir por separado. 

Para destacar este tema, Clements vinculo el desarrollo de 
una comunidad de plantas con el desarrollo de un organismo 
individual. Argumento que las comunidades se desarrollan 
experimentando una serie de fases predecibles dictadas por 
las extensas interacciones entre las especies y que este desa- 
rrollo culmina con una fase final estable conocida como co- 
munidad climax. Segun Clements, la naturaleza de una co- 
munidad climax esta determinada por el clima de la zona, y 
no cambia con el tiempo. Lo que es mas, declaro que, si un 
incendio u otra alteracion destruye la comunidad climax, esta 
se reconstruira por si sola repitiendo las fases de su desarrollo 
predecible. 

Por el contrario, Henry Gleason argumenta que la comu- 
nidad encontrada en una superficie determinada no es ni esta- 
ble y predecible. Afirma que las comunidades de plantas y 
animates son asociaciones effmeras de especies que simple- 
mente comparten necesidades climaticas similares. Segun 
Gleason, es mas una cuestion de suerte el que una comunidad 
semejante se desarrolle en la misma superficie tras una altera- 
cion del medio. Gleason resto importancia a la funcion de los 
factores bioticos, tales como las interacciones entre especies, 
en la estructura de las comunidades. Para el, los factores 
abioticos y la historia (por ejemplo las semillas y especmienes 
jovenes que llegaban tras una alteracion) eran los elementos 
clave para determinar las especies que se pueden encontrar en 
una localizacion particular. 

<:Que punto de vista es mas acertado? Consideremos los 
datos procedentes de observaciones y experimentos. 

Ubicacion de la distribution de especies actual y pa- 
sada Si las comunidades son ensamblajes predecibles, el 
rango de especies que forman una comunidad determinada 
deberia ser congruente. Dicho de otra manera, se deberia de 
encontrar casi siempre el mismo grupo de especies creciendo 
juntas. 

Sin embargo, cuando los biologos comenzaron a docu- 
mentar las variedades de especies de arboles entre gradientes 
de altura, descubrieron que las especies aparecian indepen- 
dientemente de otras. Por ejemplo, segun asciendes una mon- 
tana, podrias encontrar robles blancos con nogales y casta- 
nos. Segun avances, los castanos podrian desaparecer pero los 
robles blancos y los nogales permanecerian. A medida que as- 
ciendas la ladera, los nogales desaparecerian mientras que 
empezarian a aparecer pinos blancos del este y pinos rojos. 

Los datos sobre la composicion historica de las comunida- 
des vegetales apoyan estas observaciones. Los estudios del 
polen fosilizado documentaron que la distribucion de las es- 
pecies y comunidades vegetales en una localizacion especffica 
a traves de Norteamerica ha cambiado radicalmente desde el 
final de la ultima era glacial hace unos 11.000 anos. A partir 
de estos datos surgio una pauta importante: las especies no 
aparecen en el registro de los fosiles como conjuntos cerra- 
dos. La variedad de especfmenes tiende a cambiar indepen- 
dientemente unos de otros. Por ejemplo, en un enclave de es- 
tudio del lago Mirror, en New Hampshire, el porcentaje de 
polen presente de los pinos y robles subio y bajo en tandem 



durante los ultimos 14.000 anos, justo como se predijo para 
un conjunto cerrado de una comunidad integrada de pinos y 
robles. Por el contrario, el porcentaje de polen de pfceas, abe- 
tos, cedros, hayas y la mayoria de las otras especies cambio 
independientemente entre ellas. En general, los estudios del 
polen fosilizado sugieren que la composicion de la mayona 
de las comunidades vegetales ha sido dinamica y contingente 
con los eventos historicos, mas que estatica. 

Pruebas experimentales Para explorar la previsibilidad de 
las estructuras de las comunidades de forma experimental, los 
biologos construyeron 12 estanques identicos (Figura 53.17). 
Rellenaron los estanques al mismo tiempo con agua que con- 
tema suficiente cloro como para matar cualquier organismo 
preexistente. Si la estructura de la comunidad es predecible, 
cada estanque debena desarrollar la misma comunidad de es- 
pecies una vez que el cloro se haya evaporado y el agua sea 
habitable. Si la estructura de la comunidad no es predecible, 
cada estanque debena desarrollar diferentes comunidades. 

Para probar esta prediccion, los investigadores cogieron 
muestras del agua de los estanques repetidas veces a lo largo 
de un ano. Midieron la temperatura, la composicion qufmica 
y otras caracteristicas fisicas del agua, y registraron la diversi- 
dad y abundancia de cada especie planctonica examinando 
las muestras en el microscopio. Descubrieron un total de 61 
especies en todos los estanques pero descubrieron que cada 
estanque por separado tenia solo entre 31 y 39 de esas espe- 
cies. Esta observacion es importante. Cada estanque contema 
solo entre la mitad y dos tercios del numero total de especies 
que vivian en el area del experimento y que estaba disponible 
para la colonizacion. Se dieron 12 especies en la mayona de 
estanques, pero cada estanque tenia un ensamblaje unico de 
especies. <;Por que? 

Para explicar estos resultados, se argumento que algunas 
especies son muy efectivas al dispersarse y que tienden a colo- 
nizar la mayona del habitat disponible. Otras especies se dis- 
persan de forma mas lenta y tienden a llegar solo a uno o a 
unos pocos de los habitats disponibles. Los investigadores 
propusieron que la llegada de ciertos competidores o depre- 
dadores al principio de la colonizacion afecta enormemente a 
las especies que son capaces de invadir con exito mas tarde. 
Como resultado, los detalles especificos del ensamblaje de la 
comunidad y la composicion son de alguna forma contingen- 
tes y dificiles de predecir. Al menos hasta cierto punto, las co- 
munidades son producto de la suerte y de la historia. 

El mensaje general de la investigacion sobre la estructura 
de las comunidades es que la position de Clements era dema- 
siado extrema y que el punto de vista de Gleason esta mas 
cerca de ser correcto. O Aunque tanto los factores bioticos 
como el clima son importantes para determinar que especies 
existen en una ubicacion concreta, la suerte y la historia tam- 
bien desempenan una funcion importante. 

£C6mo estructuran las comunidades 
las especies clave? 

Aunque las comunidades no son ensamblajes predecibles regi- 
dos por interacciones entre especies obligatorias, la presencia 
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Experimento 



Pregunta: 6Son las comunidades predecibles o 
impredecibles? 



Hipotesis de que las comunidades son predecibles: El 

grupo de especies presente en un sitio determinado es muy predecible. 

Hipotesis de que las comunidades no son predecibles: 

El grupo de especies presente en un sitio determinado no es nada predecible. 



Diseho del experimento: 



1. Construccion de 12 
estanques identicos, 
rellenando todos al 
mismo tiempo y 
esterilizando de forma 
que no haya 
organismos 
preexistentes. 



2. Examen de muestras de agua de cada estanque. Identificacion 
de cada especie de plancton presente en cada muestra. 




Prediccion de que las comunidades son predecibles: Se 

desarrollaran comunidades de plancton identicas en los 12 estanques. 

Prediccion de que las comunidades no son predecibles: 

Se desarrollaran comunidades de plancton distintas en cada estanque. 



Resultados (despues de un ano): 
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Conclusion: Aunque casi la mitad de las especies 
presentes aparecieron en todos o la mayona de los 
estanques, cada uno de ellos tiene una composicion 
unica. Ambas hipotesis son parcialmente correctas. 



FIGURA 53.1 7 Evidencia experimental de que no se desarrollan 
comunidades identicas en identicos habitats. 

Q PREGUNTA ^Cuantas especies se encuentran en los 
12 estanques? 



de ciertos consumidores puede tener un gran impacto en las 
especies presentes. Los experimentos han demostrado que, en 
algunos casos, la estructura de una comunidad entera puede 
cambiar drasticamente si una sola especie de depredador o 
herbfvoro se retira de una comunidad o se anade a ella. 



Como ejemplo de esta investigacion, consideramos un ex- 
perimento que dirigio Robert Paine en los habitats interma- 
reales del noroeste pacifico de Norteamerocca. En ese medio, 
la estrella de mar Pisaster ocbraceous es un depredador im- 
portante (Figura 53.18a). Cuando Paine retiro las estrellas de 
superficies experimentales, lo que habfan sido comunidades 
diversas de algas e invertebrados se volvieron zonas atestadas 
de mejillones Mytilus calif ornianus (Figura 53.18b). Aunque 
los mejillones son un competidor dominante, sus poblaciones 
habfan sido controladas por la depredacion de las estrellas de 
mar. Cuando este depredador se fue, la riqueza de especies y 
la complejidad estructural del habitat cambio radicalmente 
(Figura 53.19). 

Para captar el efecto que un depredador como las estrellas 
de mar puede tener en una comunidad, Paine acuno el termi- 
no « especie clave ». Una especie clave tiene un impacto mu- 
cho mayor sobre las especies que la rodean de lo que su 
abundancia y biomasa total sugerinan. Por ejemplo, en 1995 
se introdujeron lobos en el ecosistema de Yellowstone, al oes- 
te de EE.UU. Aunque su poblacion habfa crecido a tan solo 
150 individuos, su presencia llevo a cambios de gran alcance 
en las comunidades de plantas y animales. Los lobos se ali- 
mentaban de alces y no toleraban la presencia de coyotes. 
Como los alces disminuyeron, las poblaciones de las plantas 
favoritas de estos animales como los alamos y los sauces in- 
crementaron, lo que desato un aumento de castores, que 
compiten con los alces por estas plantas. Como descendio el 
numero de coyotes, la poblacion de ratones incremento y de- 
rivo en poblaciones mayores de halcones. 

Las estrellas de mar, los lobos y otras especies clave vanan su 
abundancia en el espacio o el tiempo, variando asf la composi- 



(a) Depredador: Pisaster ochraceous. 




(b) Presa: Mytilus californianus. 




FIGURA 53.1 8 Un predador clave y su presa. 
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FIGURA 53.1 9 La depreciation angular altera la estructura de la 
comunidad en un habitat rocoso intermareal. Cada punto 
representa el numero medio de especies presentes en las parcelas 
de estudio. 



cion y estructura de sus comunidades. Las comunidades son en- 
tidades evolutivas cuya composition es dificil de predecir. 

53.3 Dinamicas de las comunidades 

Una vez que los biologos adquirieron los conceptos basicos 
sobre como interactuan las especies y como se estructuran las 
comunidades, se plantearon preguntas sobre como cambian 
las comunidades con el tiempo. Al igual que las celulas, los 
individuos y las especies, las comunidades pueden describirse 
con dinamicas. 

Alteraciones y cambios en comunidades 
ecologicas 

La composition y estructura de una comunidad puede cambiar 
de forma radical en respuesta a los cambios en las condiciones 
abioticas y bioticas. Los biologos se han interesado particular- 
mente en las respuestas de las comunidades tras las alteraciones. 
Una alteration es cualquier evento que retira a algunos indivi- 
duos, o biomasa, de una comunidad. (Recuerda el Capftulo 50 
que la biomasa es la masa total de organismos vivos). 

Los incendios forestales, las tormentas de aire, las inunda- 
ciones, la cafda de un arbol grande, epidemias de enfermeda- 
des y las explosiones a corto plazo del numero de herbrvoros 
se califican como alteraciones. 

Los biologos han llegado a darse cuenta de que el impacto 
de una alteration es una funcion de tres factores: (1) el tipo 
de alteration, (2) su frecuencia y (3) su gravedad, por ejemplo 
la velocidad y duration de una inundation, o la intensidad 
del calor durante un incendio. La mayoria de las comunida- 
des experimentan un tipo caracteristico de alteration, que 
suele ocurrir con una frecuencia y gravedad previsibles. Para 
entenderlo, los biologos hacen referencia al regimen de alte- 
raciones de una comunidad. Por ejemplo, los incendios ma- 
tan a casi toda la flora existente en un bosque boreal cada 
100 o 300 anos de media. Por el contrario, en las selvas tro- 
picales y bosques templados, se producen numerosas cafdas a 



poca escala de arboles, normalmente debido a tormentas de 
aire, cada pocos anos. 

£C6mo determinan los investigadores el regimen de 
alteraciones de una comunidad? Los ecologistas utilizan 
dos estrategias para determinar la pauta natural de alteracio- 
nes de una comunidad. El primer acercamiento se basa en la 
deduction de las pautas a partir de los datos obtenidos de los 
analisis a corto plazo. Por ejemplo, un estudio de observation 
podrfa documentar que el 1 por ciento de todo el bosque bo- 
real en la Tierra se quema en un ano dado. Asumiendo que los 
incendios suceden al azar, los investigadores pronostican que 
cualquier parte concreta de bosque boreal tiene una probabili- 
dad de quemarse cada ano de 1 sobre 100. De acuerdo a este 
razonamiento, los incendios podran volver a repetirse en una 
superficie determinada cada cien anos de media. 

Esta aproximacion es muy probable, pero tiene importan- 
tes inconvenientes. Por ejemplo, en los bosques boreales los 
incendios no son aleatorios ni en el espacio ni en el tiempo. 
Hay mayores posibilidades en algunas zonas que en otras, y 
suelen darse en anos especialmente secos. A menos que el 
muestreo sea extensivo, es dificil evitar errores derivados de 
la extrapolation de areas propensas o no a las alteraciones. 

El segundo acercamiento para determinar el regimen de al- 
teraciones se basa en la reconstruction de la historia de una 
localization determinada. Por ejemplo, la frecuencia de inun- 
daciones puede estimarse analizando los sedimentos, ya que 
las inundaciones depositan distintos grupos de particulas de 
sedimentos. Los investigadores estiman la frecuencia y el im- 
pacto de las tormentas buscando arboles que parezcan haber 
sido derribados por el viento y determinando la fecha de su 
muerte. (Los investigadores hacen esto comparando los pa- 
trones en los anillos de crecimiento de los arboles muertos 
con aquellos de los individuos vivos cercanos; vease Capftulo 
36). Las alteraciones que han sido mas estudiadas utilizando 
las tecnicas de datacion son los incendios forestales. 

Los incendios forestales suelen dejar una capa de materia 
organica quemada y carbon en la superficie del suelo. Como 
consecuencia los investigadores pueden cavar un hoyo en el 
suelo, buscar capas de carbon y usar la datacion por radioiso- 
topes para determinar cuando tuvo lugar el incendio. Tam- 
bien es posible datar la muerte de los arboles muertos a causa 
del fuego comparando sus anillos de crecimiento con los de 
los arboles vivos. Es mas, los arboles que no han muerto por 
el fuego suelen tener cicatrices. Cuando un fuego arde lo sufi- 
cientemente cerca como para matar parte del tejido del cam- 
bium, se forma una cicatriz, que suele aparecer en la base de 
los arboles, donde las hojas y las ramitas muertas se acumulan 
y proporcionan combustible. Las cicatrices del fuego pueden 
datar se analizando los anillos de crecimiento. 

l?or que es importante entender los regimenes de al- 
teration? Para apreciar por que los biologos estan tan inte- 
resados en la comprension de los regimenes de alteration, con- 
sidera un estudio reciente sobre la historia de los incendios en 
las arboledas de secuoyas en California (Figura 53.20a). Las 
secuoyas gigantes crecen en arboledas pequenas y aisladas en 
la parte occidental de Sierra Nevada. Los individuos viven 
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mas de mil anos, y muchos tienen varias cicatrices por los in- 
cendios. Un biologo obtuvo muestras de secciones transversa- 
les de las bases de 90 secuoyas gigantes de cinco arboledas di- 
ferentes. Como muestra la Figura 53.20b, las secciones 
transversales conteman numerosos anillos en los que habia ci- 
catrices del fuego. Para determinar la fecha de cada alteracion, 
el investigador conto los anillos desde el presente hacia atras. 
Descubrio que en la mayoria de las arboledas habfan tenido 
lugar entre 10 y 53 fuegos cada siglo durante los ultimos 
1.530-2.000 anos (Figura 53.20c). Los datos indicaron que 
cada arbol se habfa quemado una media de 64 veces. 

Este estudio establecio que los incendios son muy frecuen- 
tes en la comunidad examinada. Ya que no pasaba mucho 
tiempo entre las acumulaciones de grandes cantidades de com- 
bustible entre incendios, probablemente serian de intensidad 
baja. En parte, debido a este trabajo, los biologos responsa- 
bles de la gestion de las arboledas de secuoyas ahora estable- 
cen incendios controlados de intensidad baja o dejan que los 
incendios naturales leves ardan en lugar de apagarlos inmedia- 
tamente. De forma similar, los estudios sobre los regfmenes de 
alteraciones entre el no Colorado y el suroeste de Norteameri- 
ca inspiraron hace poco a los gestores del terreno para liberar 
una enorme cantidad de agua de las reservas detras de los di- 
ques de los canales. La inundacion resultante estaba destinada 
a simular una alteracion natural. Segun los estudios posterio- 
res, parecfa que la inundacion artificial habfa beneficiado a las 
comunidades de flora y fauna de la corriente. 



la superficie involucrada y las condiciones meteorologicas. 
Antes de seguir considerando en detalle un caso historico, ne- 
cesitamos explorar estos factores con mas detalle. 



(a) Secuoya gigante tras un incendio. 




Sucesion: el desarrollo de las comunidades 
tras una alteracion 

Las alteraciones acaban con casi todos los organismos de una 
superficie. La recuperacion que sigue se llama sucesion. La 
sucesion primaria tiene lugar cuando una alteracion retira el 
suelo y todos sus organismos, asi como organismos que viven 
por encima de la superficie. Los glaciares, las inundaciones, 
las erupciones volcanicas y los corrimientos de tierra suelen 
iniciar una sucesion primaria. La sucesion secundaria tiene 
lugar cuando una alteracion retira parte o todos los organis- 
mos de una superficie pero deja el suelo intacto. El fuego y la 
explotacion forestal son ejemplo de alteraciones que inician 
una sucesion secundaria. 

Como muestra la Figura 53.21, se desarrolla una secuencia 
de comunidades vegetales como proceso de sucesion. Las co- 
munidades de sucesion temprana estan dominadas por espe- 
cies pequenas, de vida corta y que dispersan sus semillas a 
grandes distancias. Las comunidades de sucesion tardia estan 
dominadas por especies que tienden a vivir mucho tiempo, 
son grandes y buenas competidoras. La secuencia especffica de 
especies que aparece con el tiempo se llama camino sucesorio. 
<iQue determina la pauta y tasa del reemplazo de las especies 
durante la sucesion en un tiempo y espacio determinado? 

Consideraciones teoricas Los biologos se centran en tres 
factores para predecir las consecuencias de una sucesion en 
una comunidad: (1) los rasgos particulares de las especies in- 
volucradas, (2) como interactuan las especies y (3) las cir- 
cunstancias historicas y medioambientales como el tamano de 



(b) Cicatrices de incendios en los anillos de crecimiento. 




(c) Reconstruccion de la historia a partir de las cicatrices. 







50 -| 


o 






T3 
£ 




40- 


ince 


iglo 


30- 


0) 


0) 




■a 


3- 

o 


20-' 


2 


Q. 




<D 

E 




10- 








z 




0- 
0 



• • • 



• • • 



400 



800 1200 
Anos d.C. 



1600 



2000 



FIGURA 53.20 La historia de las alteraciones en una comunidad 
con tendencia a los incendios. Ya que los arboles forman un anillo 
(banda clara/banda oscura) cada ano, los investigadores pueden 
contar los anillos para determinar la frecuencia con la que 
sucedieron los incendios durante los ultimos 2.000 anos. 

O PREGUNTA ^Cuantos fuegos aproximadamente tuvieron lugar 
en el ultimo siglo? 
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Los rasgos de las especies, como la capacidad de disper- 
sion y la habilidad de soportar sequias extremas, son espe- 
cialmente importantes en la sucesion temprana. Sin embargo, 
como dicta el sentido comun, los lugares alterados suelen co- 
lonizarse por plantas y animales con buena capacidad de dis- 
persion. Pero cuando llegan estos organismos tienen que so- 
portar condiciones ambientales duras. Las especies pioneras 
tienden a tener estrategias vitales de «hierbajos» (un hierbajo 
es una planta adaptada a crecer en suelos alterados). Las es- 
pecies sucesorias tempranas dedican la mayoria de su energia 
a la reproduccion y muy poca a la habilidad competitiva. Tie- 
nen semillas pequenas, un crecimiento rapido, una esperanza 
de vida corta, y empiezan a reproducirse muy jovenes. Como 
consecuencia tienen una tasa de reproduccion muy alta. Pero 
ademas, pueden soportar condiciones abioticas severas, como 
mucha luz, disponibilidad pobre de nutrientes y sequias. 

Una vez que la colonization esta en marcha, el transcurso 
de la sucesion suele depender menos de como se enfrentan las 
especies a los aspectos abioticos del entorno y mas de como in- 
teractuan con otras especies. El cambio tiene lugar porque las 
plantas de crecimiento temprano en la sucesion cambian 
las condiciones abioticas de forma que sean menos severas. 
Ya que las plantas proporcionan sombra, reducen las tempe- 
raturas e incrementan la humedad. Sus cuerpos muertos tam- 
bien anaden materia organica y nutrientes al suelo. A medida 
que mejoran las condiciones abioticas, las interacciones bioti- 
cas cobran importancia. 

Durante la sucesion, las especies existentes pueden tener 
uno de estos tres efectos sobre las especies posteriores: (1) fa- 
cilitation, (2) tolerancia o (3) inhibition. La facilitation tiene 
lugar cuando la presencia de especies tempranas hace que las 
condiciones sean mas favorables para la llegada de ciertas es- 
pecies al proporcionar sombra o nutrientes. La tolerancia sig- 
nifica que las especies existentes no influyen en la posibilidad 
de que se establezcan nuevas especies. La inhibition ocurre 
cuando la presencia de una especie inhibe el establecimiento 
de otra. Por ejemplo, una planta que necesite mucha luz para 
germinar puede ver su sucesion restringida por la presencia de 
arboles maduros que impidan que llegue al suelo la luz del sol. 

Ademas de los rasgos de las especies y sus interacciones, la 
pauta y tasa de sucesion depende del contexto medioambien- 
tal e historico en el que ocurre. Por ejemplo, los investigadores 
descubrieron que las comunidades que se desarrollaron des- 
pues de un incendio forestal en el parque de Yellowstone en 
1988 dependfan del tamano de terreno quemado y de la inten- 
sidad del fuego en este. Tambien influyen en la sucesion las 
condiciones climaticas que se dan durante el proceso. Las va- 
riaciones en el tiempo y en el clima provocan diferentes for- 
mas de sucesion en el mismo sitio en diferentes ocasiones. 

El analisis de los rasgos de las especies, las interacciones 
entre ellas y el contexto historico/medioambiental facilitan 
una estructura util para la comprension de las formas parti- 
culares de sucesion. Para ver este marco teorico en action, 
examinemos los datos del curso de una sucesion primaria que 
ocurrio en Glacier Bay, en Alaska. 

Caso historico: Glacier Bay, Alaska En Glacier Bay esta 
teniendo lugar una recesion glaciar extraordinaria y extensiva 
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FIGURA 53.21 La sucesion en bosques templados de latitud 
media. Secuencia de fotos que muestran como la sucesion deriva 
en el desarrollo de bosques templados a partir de un estado 
alterado (en este caso, un terreno de cultivo abandonado). 



Capi'tulo53 Ecologia de comunidades 1215 



(Figura 53.22, arriba). En tan solo 200 anos, los glaciares que 
una vez llenaron la bahfa se han retrafdo unos 100 km, expo- 
niendo grandes superficies de sedimentos glaciares a la coloni- 
zacion. Debido a este acontecimiento, Glacier Bay se ha con- 
vertido en un importante lugar de estudio de las sucesiones. 

La parte superior de la Figura 53.22 muestra las comuni- 
dades de plantas encontradas en la zona. Los sitios mas anti- 
guos son densos bosques de Picea sitchensis y Tsuga occiden- 
tales. Las zonas que se fundieron hace unos 100 anos, estan 
habitadas por pinos y matorrales dispersos de un arbusto 11a- 
mado aliso verde. Los sitios que se fundieron hace 45-80 
anos tambien estan cubiertos de matorrales, pero la mayoria 
de los arboles son alamos. Los enclaves que se fundieron hace 
menos de 20 anos no tienen una cubierta vegetal continua, 
sino que albergan individuos dispersos de sauces y pequenos 
arbustos llamados Dryas. 

Estas observaciones inspiraron la hipotesis para la pauta de 
sucesion de Glacier Bay. Con el tiempo, las comunidades mas 
jovenes de Dryas y sauces triunfaron sobre los matorrales de 
alisos, que se convertieron por consiguiente en bosques de pi- 
nos y Tsuga. Dicho de otro modo, hay una sola forma de su- 
cesion para toda la bahfa. Sin embargo, un estudio reciente ha 
desafiado esta hipotesis. Los investigadores que reconstruye- 
ron la historia de cada comunidad a traves del estudio de los 
anillos de los arboles descubrieron que habian tenido lugar 
tres formas de sucesion diferentes (Figura 53.23): (1) en la 
parte mas baja de la bahfa, nada mas fundirse el hielo, empe- 
zaron a crecer los alisos verdes y pronto formaron un bosque 
denso. Los ejemplares de Tsuga occidentales llegaron poco 
despues y ahora son comunes en el sotobosque. (2) En las zo- 
nas de mediana edad en la parte superior de la bahfa, los ma- 
torrales de alisos predominaron durante varias decadas, y los 
pinos estan empezando a volverse comunes. Sin embargo, es- 
tos bosques probablemente nunca serfan tan densos como los 



de la bahfa baja y no hay indicios de que los ejemplares de 
Tsuga occidentales hayan empezado a establecerse por sf so- 
los. (3) Por el contrario, los lugares mas jovenes de la parte 
mas alta de la bahfa pueden seguir una tercera forma de suce- 
sion. Los matorrales de alisos se convirtieron bastante pronto 
en la vegetacion dominante, pero los pinos son escasos. En su 
lugar, los alamos son abundantes. 

Estos datos representan un desaffo: <;c6mo interactuan los 
rasgos de las especies, las interacciones entre ellas y los patro- 
nes de dispersion para generar las tres formas de sucesion? 

Los rasgos de las especies pueden ser especialmente impor- 
tantes al explicar ciertos detalles sobre las formas de suce- 
sion. Por ejemplo, los ejemplares de Tsuga occidentales son 
abundantes en sitios antiguos pero estan ausentes en los mas 
jovenes. Esto es logico porque las semillas germinan y solo 
crecen en suelos que contengan una cantidad sustancial de 
materia organica y porque los arboles jovenes pueden tolerar 
ambientes sombrfos pero no ambientes con demasiada luz. La 
intolerancia de esta especie a las condiciones de sucesion tem- 
prana explica por que ninguna de estas tres formas de suce- 
sion comienza con la colonizacion de las especies. 

Las interacciones entre especies han sido importantes en las 
tres formas de sucesion. Por ejemplo, se ha demostrado que los 
alisos facilitan el crecimiento de los pinos. Esto se debe a que la 
bacteria simbiotica que vive dentro de las rafces de los alisos 
convierte el nitrogeno atmosferico (N 2 ) en moleculas con con- 
tenido en nitrogeno que los alisos utilizan para producir prote- 
fnas y acidos nucleicos. Cuando las hojas de los alisos caen al 
suelo y las rafces se descomponen o mueren, el nitrogeno que- 
da disponible para los pinos. Aunque los pinos son capaces de 
invadir y crecer sin la presencia de alisos, crecen mas rapido 
cuando los alisos han encontrado nitrogeno en el suelo. 

La competencia es otra interaction importante entre las es- 
pecies. Por ejemplo, la sombra de los alisos reduce el creci- 
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FIGURA 53.22 Evidencia de que en Glacier Bay hay una unica forma de sucesion. 
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FIGURA 53.23 Evidencia de que en Glacier Bay se dan multiples formas de sucesion. 

O PREGUNTA Supongamos que un incendio forestal arrasa con todas las plantas de Glacier Bay. ^Crees que volven'an 
a darse las formas de sucesion descritas aqui? 



miento de los pinos hasta que estos son lo suficientemente al- 
tos como para sobresalir sobre los matorrales. Sin embargo, 
una vez que los pinos atraviesan el dosel de los alisos, estos 
ultimos mueren porque son incapaces de competir con los pi- 
nos por la luz. 

El contexto historico y medioambiental tambien tiene cla- 
ras influencias sobre la sucesion en Glacier Bay. Por ejemplo, 
los geologos han descubierto evidencias de que la capa de 
hielo era de 1.100 m de grosor en la parte mas alta de Gla- 
ciar Bay durante el sigo xvm. Ya que los bosques crecen solo 
en elevaciones de entre 700 y 800 m en esta parte de Alaska, 
el glaciar elimino todo bosque existente. Sin embargo, en la 
parte mas baja de la bahia la capa de hielo era sustancial- 
mente mas fina. Como resultado, quedaron algunos bosques 
en las laderas de las montanas bajo el hielo. Segun se retrafa 
el glaciar de estas zonas, el bosque de las laderas proporcio- 
naba una fuente de semillas de pinos y Tsuga, y establecia 
una situacion muy diferente de sucesion. De este modo, el 
contexto medioambiental (en este caso la distancia de los 
bosques previos) ayudo a determinar como se desarrollo la 
comunidad. 

Resumiendo, las formas de sucesion se rigen por varios 
factores. Estos factores incluyen las adaptaciones que tienen 
ciertas especies a su medio abiotico, las interacciones entre las 
especies, y la historia de los lugares. Los rasgos de las especies 



y las interacciones entre ellas tienden a hacer que las sucesio- 
nes sean previsibles, mientras que la historia y los eventos ca- 
suales aportan un grado de incertidumbre en las sucesiones. 

Comprueba si lo has entendido 



Si entiendes que... O 

• Las alteraciones son algo normal en las comunidades. 

• El impacto de una alteracion depende del tipo,frecuencia y 
gravedad. 

• Tras una alteracion una sucesion de especies y 
comunidades reemplaza a los individuos que se hayan 
perdido. 

• La secuencia exacta de las especies observadas es una 
funcion de sus rasgos, sus interacciones y la historia del 
lugar. 

Deben'as ser capaz de... O 

Citar pruebas experimentales o de observacion especificas que 
apoyen cada una de las cuatro afirmaciones anteriores. 
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53.4 Riqueza de especies 

en las comunidades ecologicas 

La diversidad de especies presentes es una caractenstica clave 
de las comunidades biologicas, y puede cuantificarse de dos 
formas. La riqueza de especies es un simple recuento de 
cuantas especies estan presentes en una comunidad dada. Por 
el contrario, la diversidad de especies es una medida estable- 
cida que incorpora la abundancia relativa de especies, asf 
como su presencia o ausencia (vease Cuadro 53.1). Como re- 
sultado, algunas veces los ecologistas usan la riqueza de espe- 
cies y la diversidad de especies de manera indistinta. Para pre- 
sentar las investigaciones de la riqueza y la diversidad, vamos 
a centrarnos en una sencilla pregunta. <;Por que algunas co- 
munidades poseen mayor riqueza de especies que otras? 

Prevision de la riqueza de especies: la teona 
de la biogeografia de las islas 

Cuando los investigadores empezaron a contar el numero de 
especies presentes en varias zonas, surgio una pauta marcada: 
las parcelas de habitat mas grandes conteman mas especies 
que las mas pequenas. La observation es logica porque las zo- 
nas grandes debenan contener mas tipos de nichos y de esa for- 
ma proporcionar mayor numero de especies. Pero los primeros 
trabajos sobre la riqueza de especies destacan otra pauta mas 
diffcil de explicar. Las islas en el oceano tienen menor numero 
de especies que superficies del mismo tamano en tierra firme. 

Robert MacArthur y Edward O. Wilson abordaron esta 
cuestion asumiendo que la evolution de las especies presente 
en una isla es producto de tan solo dos eventos: inmigracion 
y extincion. Segun ellos, la tasa de estos dos procesos debe- 
nan variar con el numero de especies presentes en una isla. 



La tasa de inmigracion deberia declinar segun aumenta el nu- 
mero de especies de la isla, ya que los individuos que llegan 
suelen representar especies que ya estan presentes. Pero la 
tasa de extincion debena aumentar segun se incrementa la ri- 
queza de especies, ya que el solapamiento de nichos debena 
incrementar y la competencia por los recursos sena mas in- 
tensa. El resultado es un equilibrio, un balance entre la llega- 
da de nuevas especies y la extincion de las especies presentes 
previas (Figura 53.24a). Si la riqueza de especies cambia debi- 
do a una alteration, la inmigracion continua y la extincion 
debenan restablecer el valor de equilibrio. 

MacArthur y Wilson tambien se dieron cuenta de que la 
inmigracion y la extincion debenan variar en funcion del ta- 
mano de la isla y en la distancia de esta a tierra firme u otra 
fuente de inmigracion. La tasa de inmigracion debena ser ma- 
yor en islas grandes cercanas a un continente, ya que es mas 
probable que la inmigracion llegue a este tipo de islas. La tasa 
de extincion debena ser mayor en islas pequenas lejanas a la 
costa, ya que hay pocos recursos disponibles para sostener a 
grandes poblaciones y porque llegan pocos individuos para 
mantener a la poblacion. Como resultado, la riqueza de espe- 
cies debena ser mayor en islas mas grandes que en pequenas 
(Figura 53.24b), y en las islas cercanas a la costa en contra- 
position a las lejanas (Figura 53.24c). 

Este modelo, llamado teona de la biogeografia de una isla, 
es importante por varios motivos: 

Es importante para una extensa variedad de habitats seme- 
jantes a los de islas, como las praderas alpinas, lagos, 
charcas y cuevas. 

• Se pueden hacer pronosticos espetificos que pueden pro- 
barse. Por ejemplo, los investigadores han medido la rique- 
za de especies de islas pequenas, retirado todas las especies 
presentes, y luego han medido si el mismo numero de espe- 



(a) La riqueza de especies depende del (b) La riqueza de especies depende (c) La riqueza de especies depende de 

numero de especies que exista. del tamano de la isla. la lejania de la isla. 




Valor de equilibrio Isla pequena Isla grande Lejania Cerca de la costa 

Numero de especies en la isla Numero de especies en la isla Numero de especies en la isla 



FIGURA 53.24 La riqueza de especies van'a en funcion de las caracten'sticas de la isla. Si la riqueza de especies en 
una isla se rige solo por la inmigracion y la extincion, la riqueza de especies variara en funcion de (a) el numero de 
especies existentes, (b) el tamano de la isla y (c) la lejania de la isla a grandes masas terrestres. 

O PREGUNTA Supongamos que los habitats de tierra firme mas cercanos a una isla fueron devastados por la 
suburbanizacion.^Como afectan'a esto a las curvas del apartado (c)? 



1218 Unidad9 Ecologia 



Medicion de la diversidad de especies 




Para medir la diversidad de especies, un 
biologo podri'a limitarse a contar el nu- 
mero de especies presentes en una comu- 
nidad. El problema es que ese muestreo 
proporciona una imagen incompleta de la 
diversidad. La abundancia relativa de es- 
pecies tambien es un componente impor- 
tante de la diversidad. Para comprenderlo, 
considera la composicion de las tres co- 
munidades hipoteticas mostradas en la 
Figura 53.25. Estas comunidades son 
practicamente identicas en cuanto a la 
composicion de especies pero difieren en 
la abundancia relativa de cada especie. 

Estos datos pueden utilizarse para 
comparar dos medidas de la diversidad 
de especies. La riqueza de especies es 
simplemente el numero de especies en- 
contradas en una comunidad. En este 
caso, las comunidades 1 y 2 poseen la 
misma riqueza de especies y la comuni- 
dad 3 posee una riqueza menor en una 
de las especies. Sin embargo, es impor- 
tante darse cuenta de que las comunida- 
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Riqueza de especies: 6 
Diversidad de especies: 0,59 



des 2 y 3 tienen abundancias relativas simi- 
lares para cada especie, o lo que los biolo- 
gos llaman uniformidad. En la comunidad 
1 , por el contrario, es muy poco equitativo. 
El 55 por ciento de los individuos de la co- 
munidad 1 pertenece a la especie A,y otras 
especies eran relativamente raras. Una co- 
munidad poco equitativa tiene una diversi- 
dad efectiva mas baja de lo que indicana su 
riqueza de especies. 

Para tener en cuenta la uniformidad, se 
han desarrollado otros indices de la diver- 
sidad de especies. Un ejemplo simple es 
el mdice Shannon, dado por la siguiente 
ecuacion: 

H'=- t p, lnp,. 

/ = o 

En esta ecuacion, p, es la proporcion de 
individuos en la comunidad de la especie 
/. El mdice se suma al total de la cantidad 
de especies de estudio. El mdice de Shan- 
non para las tres comunidades hipoteti- 
cas se muestra en la parte inferior de la 



Comunidad 2 



Comunidad 3 



6 

0,78 



5 

0,69 



FIGURA 53.25 La diversidad de especies se puede cuantificar. 



Figura 53.25. En cada caso el mdice se cal- 
cula (1) computando la proporcion de los 
individuos en cada comunidad que per- 
tenece a cada especie, (2) tomando el lo- 
garitmo natural de cada una de estas 
proporciones (vease BioHabilidades 5 
para una introduccion a los logaritmos), 
(3) multiplicando cada logaritmo natural 
por la proporcion de cada especie, y (4) 
sumando el total entre las seis especies 
de la comunidad. O Si entiendes la ecua- 
cion, deberias ser capaz de hacer estos 
calculos y obtener el mismo resultado 
que en la figura. Hay que apreciar que las 
comunidades 1 y 2 tienen la misma ri- 
queza de especies, la comunidad 2 tiene 
una diversidad mayor debido a una uni- 
formidad mayor. La comunidad 3 tiene 
una riqueza de especies menor que la co- 
munidad 1 pero mayor diversidad. 

O Si entiendes como usar e interpretar 
el mdice de Shannon, deberias ser capaz 
de calcular la riqueza de especies y el in- 
dice de diversidad de Shannon para tres 
comunidades nuevas que «doblen» a las 
comunidades 1-3 de la Figura 53.25. Por 
ejemplo, una de las tres comunidades nue- 
vas deberia ser identica a la comunidad 1, 
salvo que hay dos especies con 10 indivi- 
duos presentes como especie «A»,dos es- 
pecies con un individuo presente como es- 
pecie «B», dos especies con un individuo 
presente como especie «C», dos especies 
con tres individuos presentes como la es- 
pecie «D»,y asi sucesivamente. Hay un total 
de 12 especies en cada comunidad. O De- 
berias ser capaz de comparar y contrastar 
tus resultados con los valores de la riqueza 
y la diversidad dados en la figura. 



cies recolonizaba la isla y se alcanzaba el valor de equili- 
brio. Los pronosticos sobre la inmigracion y la extincion 
tambien han sido calibrados a traves de la observation de 
las islas. 

Es importante para las dinamicas metapoblacionales y 
puede ayudar en la toma de decisiones sobre el diseno de 
las reservas naturales. En general, las reservas mas ricas en 
especies deberian ser las que son (1) relativamente gran- 
des, y (2) las que esten ubicadas cerca de otras zonas de 
habitat relativamente grandes. 



Pautas generales en la riqueza de especies 

Los biologos han comprendido de sobra que las zonas de ha- 
bitats grandes tienden a ser ricas en especies, y la teoria de la 
biografia de islas ha tenido exito enmarcando el pensamiento 
sobre como la riqueza de especies deberia variar entre los ha- 
bitats parecidos a islas. Pero los investigadores lo han tenido 
mucho mas dificil al explicar lo que puede ser la pauta mas 
sorprendente de la riqueza de especies. 

Los biologos que comenzaron catalogando la flora y fauna 
de los tropicos a mediados del siglo xix pronto identificaron 
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FIGURA 53.26 Hay un fuerte gradiente latitudinal en la 
diversidad de especies. Un ejemplo de gradiente latitudinal en la 
diversidad de especies. 



que estos habitats conteman muchas mas especies que los me- 
dios templados o subarticos. O Los datos compilados en los 
anos de intervention han confirmado la existencia de un gra- 
diente latitudinal fuerte en la diversidad de especies, tanto 
para las comunidades como conjuntos, como para muchos 
grupos taxonomicos. En aves, manuferos, peces, reptiles, y 
muchos invertebrados terrestres y acuaticos, orqufdeas y ar- 
boles, la diversidad de especies declina segun aumenta la lati- 
tud (Figura 53.26). Aunque esta pauta no es universal esta 
muy extendida, y un numero de grupos de marinos y aves 
zancudas muestran una fuerte relation entre latitud y diversi- 
dad. ,;Por que ocurre esto? 

Para explicar por que la diversidad de especies podria de- 
clinar con la latitud, los biologos tienen que considerar dos 
principios fundamentales. Primero, el mecanismo causal debe 
ser abiotico, ya que la latitud es un fenomeno ffsico produci- 
do por la forma de la Tierra. La explicacion debe ser un fac- 
tor fisico que vane de forma predecible con la latitud, y que 
pueda producir cambios en la diversidad de especies. Segun- 
do, la diversidad de especies de una zona particular es la 
suma de cuatro procesos: evolucion de las especies, extincion, 
inmigracion (colonization) y emigracion (dispersion). De esta 
forma, el gradiente latitudinal debe estar causado por un fac- 
tor abiotico que afecta a la tasa de evolucion de las especies, 
la extincion, la inmigracion o emigracion de tal forma que 
pudiese haber mas especies en los tropicos y menos en las cer- 
camas de los polos. 

Se han formulado mas de 30 hipotesis para explicar el 
gradiente latitudinal. Una de ellas mantiene que la alta pro- 
ductividad de los tropicos promueve la diversidad alta, in- 
crementando la evolucion de las especies y mermando la 
tasa de extincion. (Recuerda del Capitulo 50 que la produc- 
tividad es la cantidad total de fotosmtesis por unidad de 
area al ano). La idea es que el incremento de la production 
de biomasa mantiene a mas herbivoros y, de esta forma, a 
mas predadores, parasitos y animales carroneros. Ademas, 
la evolucion de especies deberia aumentar cuando se de la 
diferenciacion de nichos dentro de las poblaciones de herbi- 



voros, predadores, parasitos y carroneros. Aunque esta hi- 
potesis de la productividad esta alentada por la correlacion 
a escala global entre la productividad y la diversidad, los es- 
tudios experimentales la desaffan. Por ejemplo, los investi- 
gadores que anadieron fertilizante a las comunidades acuati- 
cas o terrestres de forma rutinaria, observaron incrementos 
importantes en la productividad pero decrecimientos en la 
diversidad. 

A la luz de resultados como este, los investigadores han 
concluido que la productividad por si sola probablemente no 
sea una explicacion suficiente para la alta diversidad de espe- 
cies en los tropicos. Sin embargo los estudios continuan y los 
investigadores han comenzado a centrarse en un factor abio- 
tico que esta relacionado con la productividad: la temperatu- 
ra. Los biologos que analizaron los datos de los gastropodos 
y otros invertebrados marinos han documentado una fuerte 
correlacion entre la temperatura de las aguas marinas y la di- 
versidad de especies, lo que ha inspirado la hipotesis de la 
energia: las temperaturas altas aumentan la diversidad de es- 
pecies a traves del incremento de la productividad, y la pro- 
babilidad de que los organismos puedan tolerar las condicio- 
nes fisicas de una region. 

Una tercera hipotesis es que las regiones tropicales han te- 
nido mas tiempo para que ocurra la evolucion de especies que 
otras. Las latitudes templadas y articas se vieron cubiertas 
por sabanas de hielo reiteradamente durante los ultimos 2 
millones de anos, pero las regiones tropicales no. Sin embar- 
go, los datos recientes sugieren que los bosques tropicales re- 
dujeron su tamano drasticamente debido a grandes seqmas 
durante las eras glaciales. Los bosques existentes pueden ser 
mucho mas jovenes de lo que se pensaba en un principio. Si 
es asi, el contraste de edad entre los habitats septentrionales y 
australes puede que no sea suficiente para explicar la diferen- 
cia drastica en la diversidad de especies. 

Una cuarta hipotesis se inspiro en la observation de que 
la diversidad de especies es mucho mas alta en las comuni- 
dades de sucesion media que en las comunidades pioneras o 
maduras. La hipotesis de la alteration intermedia sostiene 
que las regiones con alteraciones moderadas en cuanto a 
frecuencia y gravedad deberian tener mayor riqueza y diver- 
sidad de especies. Lo logico aquf es que, con niveles medios 
de alteraciones, las comunidades tendnan especies pioneras 
y especies mejor adaptadas a las condiciones de sucesion 
tardfa. Por ejemplo, recientes estudios han confirmado que 
tendnan lugar tres caidas y huecos en el dosel de forma re- 
gular en los bosques tropicales, y que los fuegos en estos 
biomas senan ocasionales. Sin embargo, todavfa no hay da- 
tos convincentes que muestren que los niveles intermedios 
de alteraciones tienden a darse mas en los tropicos que en 
latitudes altas. 

Cada factor aqui analizado puede influir en la diversidad, 
pero ninguno ofrece una explicacion convincente del gradien- 
te global de diversidad. Aunque las altas temperaturas pre- 
sentes en los tropicos parece que tienen una funcion impor- 
tante en la estimulacion de la riqueza de especies, no hay una 
explicacion sencilla para los motivos que hacen que los tropi- 
cos sean mucho mas ricos en especies. 
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Repaso del capitulo 
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RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 



Las interacciones entre especies, como la competition y el consu- 
mo, tienen dos consecuencias principales: (1) afectan a la distri- 
bution y abundancia de las especies que interactuan, y (2) son 
agentes de la selection natural, de forma que influyen en la evo- 
lution de las especies. La naturaleza de las interacciones entre es- 
pecies suele cambiar con el tiempo. 

Una comunidad es un ensamblaje de especies que interactuan. 
Para clasificar los diferentes tipos de interacciones entre especies, 
los biologos consideran si cada participante experimenta un cos- 
te o un beneficio neto de eficacia biologica procedente de la inte- 
raction. Estos costes y beneficios dependen de las condiciones 
que prevalezcan en un momento particular y en un lugar deter- 
minado y pueden cambiar con el tiempo. 

La competencia es una interaction -/- que tiene lugar cuando 
los nichos de dos especies se solapan. La competencia puede re- 
sultar en una exclusion completa de una de las especies, o tam- 
bien en una diferenciacion de nichos, en la que las especies com- 
petidoras desarrollan rasgos que les permiten explotar diferentes 
recursos o vivir en distintas zonas. 

La consumicion es una interaction +/- que se da cuando un 
consumidor se come a una presa que se resiste por medio de de- 
fensas permanentes o inducibles. Los depredadores son lo sufi- 
cientemente eficientes para reducir el tamano de la poblacion de 
muchas presas. Sin embargo, los niveles de herbivoros son relati- 
vamente bajos en los ecosistemas terrestres porque la depreda- 
tion y las enfermedades limitan las poblaciones herbivoras, y 
porque las plantas contienen compuestos toxicos u otros tipos de 
defensas. Los parasitos suelen pasar parte del ciclo de su vida 
dentro o sobre su huesped y suelen tener rasgos que les permiten 
evadir las defensas de los huespedes. A cambio, los huespedes 
han desarrollado contraadaptaciones que les ayudan a combatir 
a los parasitos. 

El mutualismo es una interaction +/+ que facilita a los partici- 
pates comida, protection, transporte, gametos o defensa contra 
los predadores. Para cada especie involucrada, los costes y los 
beneficios del mutualismo pueden variar con el tiempo y la situa- 
tion. 

Deben'as ser capaz de dar un ejemplo de como puede evolucio- 
nar la competencia en comensalismo, y como una relation mu- 
tualista puede evolucionar a una parasitaria. Q 



Web Animation 



en www.masteringbio.com 



Life Cycle of a Malaria Parasite 

O El ensamblaje de las especies encontrado en una comunidad bio- 
logica cambia con el tiempo y es basicamente una funcion del cli- 
ma y los eventos historicos aleatorios. 



Los ecologistas han debatido si las comunidades son entidades fijas 
y predecibles, o simplemente son lugares en los que las distributio- 
ns de varias especies se solapan. Las evidencias historicas y experi- 
mentales apoyan el punto de vista de que las comunidades son mas 
bien dinamicas y no estaticas, y que su composition no es ni com- 
pletamente predecible ni completamente estable en el tiempo. 

Ademas del clima, la composition de una comunidad se ve in- 
fluenciada por las alteraciones. En los casos extremos, las altera- 
ciones pueden retirar todos los organismos y todo el suelo de 
una gran superficie. Cada comunidad tiene un regimen de altera- 
ciones caracteristico, que consiste en el tipo, severidad y frecuen- 
cia de las alteraciones que experimenta. Hay tres tipos de facto- 
res que influyen en la pauta de sucesion de un lugar tras una 
alteration. En primer lugar, el contexto ambiental e historico del 
lugar afecta a las especies que estan disponibles para unirse a las 
comunidades resultantes. La capacidad de dispersion de las dife- 
rentes especies tambien afecta a su disponibilidad. En segundo 
lugar, los rasgos fisiologicos de cualquier especie determinada 
tambien influyen en los tipos de condiciones ambientales abioti- 
cas que puede tolerar y dictar cuando pueda unirse con exito a 
una comunidad. En tercer lugar, las interacciones entre las espe- 
cies influyen siempre y cuando una especie aparezca durante una 
sucesion. 

Deben'as ser capaz de explicar por que el clima hace que se do- 
cumenten tres formas de sucesion similares en Glacier Bay, y por 
que los eventos historicos aleatorios los hacen diferentes. Q 
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Primary Succesion 



O La diversidad de especies es alta en los tropicos y baja hacia los 
polos. El mecanismo responsable de esta pauta todavia esta sien- 
do investigado. 

Uno de los patrones mas estudiados en la ecologia de comunida- 
des es el gradiente latitudinal en la diversidad de especies. En la 
mayoria de los grupos de taxonomia especifica y dentro de las 
comunidades en general, la diversidad de especies declina desde 
el ecuador a los polos. Las investigaciones recientes sugieren que 
la riqueza de especies alta observada en los tropicos resulta de la 
combination de factores, entre los que se considera mas impor- 
tante la temperatura alta, ya que incrementa la productividad y 
facilita condiciones abioticas relativamente benignas. 

Deben'as ser capaz de formular una hipotesis para explicar una 
exception de la regla del gradiente latitudinal, en concreto, que 
la mayoria de las especies de aves zancudas viven en latitudes al- 
tas, no en los tropicos. (Notese que muchas aves zancudas ani- 
dan cerca de lagos de tundra artica). Q 



PREGUNTAS 

O Comprueba tus conocimientos 

1. iQue es la exclusion competitiva? 

a. La evolution de los rasgos que reducen el solapamiento de los 
nichos y la competencia. 

b. Las interacciones que permiten que las especies ocupen su 
nicho fundamental. 



c. El grado en el que los nichos de dos especies se solapan. 

d. La demanda de que las especies con el mismo nicho no 
pueden coexistir. 
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2. <;Que es la diferenciacion de nichos? 

a. La evolucion de los rasgos que reducen el solapamiento de los 
nichos y la competencia. 

b. Las interacciones que permiten que las especies ocupen su 
nicho fundamental. 

c. El grado en el que los nichos de dos especies se solapan. 

d. La demanda de que las especies con el mismo nicho no 
pueden coexistir. 

3. <;Por que la expresion «carrera armamentistica coevolucionaria» 
es apropiada para caracterizar los efectos a largo plazo de las 
interacciones entre especies? 

a. Tanto las plantas como los animales han desarrollado armas 
de defensa que son tan efectivas que muchas plantas no son 
consumidas y los depredadores no pueden reducir las 
poblaciones presa hasta la extincion. 

b. Las adaptaciones que otorgan a una especie una ventaja de 
eficacia en una interaction suelen enfrentarse a adaptaciones 
de otras especies que anulan esta ventaja. 

c. En todas las interacciones entre especies, salvo en el 
mutualismo, al menos una especie sale perdiendo (sufre una 
perdida de eficacia). 

d. Incluso las interacciones mutualistas pueden volverse 
parasitarias si las condiciones cambian. Como consecuencia, 
las especies que interactuan estan siempre «en guerra». 



4. <;Por que son ventajosas las defensas inducibles? 

a. Estan siempre presentes, de esta forma un individuo siempre 
es capaz de defenderse. 

b. Hacen que sea imposible que un consumidor lance un ataque 
sorpresa. 

c. Resultan de una carrera armamentistica coevolucionaria. 

d. Hacen un uso eficiente de los recursos, ya que solo se 
producen cuando son necesarias. 

5. ^Cual de los siguientes factores no esta relacionado con la 
diversidad de especies? 

a. Latitud. 

b. Productividad. 

c. Longitud. 

d. El tamano de la isla. 

6. <;Que es la productividad primaria neta? 

a. El exito reproductivo de la vida de un individuo (eficacia de 
la vida). 

b. El exito reproductivo medio anual de un individuo. 

c. La cantidad total de fotosmtesis que tiene lugar en una 
superficie de un tamano dado al ano. 

d. La cantidad de energfa que se almacena en la biomasa 
permanente al ano. 

•p *9 b •£ ip --J7 fq •£ '.v "i ip 'i :sEjS3nds3^ 



O Comprueba tu aprendizaje 

1. El texto argumenta que las interacciones entre especies estan 
condicionadas y son dinamicas. <;Estas de acuerdo con esta 
afirmacion? ^Por que? Cita ejemplos especificos para 
fundamentar tu respuesta. 

2. Reproduce tres hipotesis que han sido propuestas para explicar 
el bajo nivel de herbivoros en las comunidades herbivoras 
terrestres. ^Estas hipotesis se excluyen mutuamente? (En otras 
palabras, ^puede ser correcta mas de una?). ^Por que? 

3. Los biologos han probado la hipotesis de que las comunidades 
son muy predecibles, y la hipotesis de que sean muy poco 
predecibles. Declara las predicciones que hacen estas hipotesis 
para (a) la presencia e impacto de las especies clave, (b) cambios 
en la distribution de las especies en una comunidad particular 
con el tiempo, y (c) las comunidades que deberfan desarrollarse 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

en los sitios donde las condiciones abioticas son identicas. iQue 
hipotesis parecen ser mas correctas? 

4. <Que es una alteracion? Enumera cinco ejemplos de alteraciones. 
Compara y contrasta sus efectos. Para cada tipo de alteracion, 
compara y contrasta las consecuencias de alteraciones muy 
frecuentes y poco frecuentes, y de alteraciones graves y leves. 

5. Resumen los atributos de la historia de vida de las especies de 
sucesion temprana en contraposition a las de sucesion tardia. 
^Por que se consideran adaptaciones estro atributos? 

6. Describe el gradiente latitudinal de la diversidad de especies que 
existe para la mayoria de grupos taxonomicos. Analiza los pros 
y los contras de una de las hipotesis para explicar este patron. 



O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. Algunos insectos se alimentan de nectar a traves de las 
estructuras que los sostienen. Como consecuencia, obtienen una 
recompensa de nectar, pero la polinizacion no tiene lugar. 
Supongamos que observas a una determinada especie de abeja 
obteniendo nectar de esta forma a partir de una orqmdea. Con el 
tiempo, jcomo cabrfa esperar que cambiasen las caracteristicas 
de la poblacion de orqmdeas en respuesta al comportamiento de 
las abejas? 

2. Utilizando la information de este capitulo sobre los regmienes de 
incendios en las arboledas de secuoyas gigantes, propon un plan 
de gestion para el Sequoia National Park. Explica la logica de tu 
plan. 

3. Supongamos que se deja en tu campus que un campo de dos 
acres sufra una sucesion. Describe como podrian afectar a la 
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comunidad que se desarrolla los rasgos de las especies, las 
interacciones entre ellas y la historia del lugar. 

4. Disena un experimento para probar la hipotesis de que el 

aumento de riqueza de especies incrementa la productividad de 
una comunidad y la habilidad de resistirse a las alteraciones y 
recuperarse de ellas. 

En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • guias de estudio online y preguntas • mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 



ECOLOGIA 




Ecosistemas 



CONCEPTOS CLAVE 

O Un ecosistema tiene cuatro elementos: (1 ) el 
medio abiotico, (2) productores primarios, 
(3) consumidores y (4) saprofitos. Estos 
componentes estan unidos por el 
movimiento de energia y nutrientes. 

O La productividad de los ecosistemas 
terrestres esta limitada por el calor y la 
humedad; la disponibilidad de los 
nutrientes es la principal restriccion en los 
acuaticos. A medida que la energia fluye de 
los productores a los consumidores y los 
saprofitos, la mayoria de ella se pierde. 

© Para analizar los ciclos de nutrientes, los 
biologos se centran en la naturaleza de los 
depositos de elementos y en la rapidez con 
que estos se mueven entre los depositos. 

O Los seres humanos estan provocando 
grandes cambios en el medio abiotico. La 
quema de combustibles fosiles ha llevado a 
un rapido aumento del calentamiento 
global. La fertilizacion extensiva esta 
incrementando la productividad y 
contaminando. 




El glaciar Qori Kalis en la cordillera peruana de los Andes en el ano 2006. En 1 978 el 
glaciar se extendia pasado el limite del lago de la esquina inferior izquierda de esta 
fotografia. El calentamiento global esta provocando una reduccion dramatica del 
tamaho de los glaciares y los campos de hielo en muchos lugares del planeta. 



Un ecosistema consiste en organismos que viven en 
una superficie junto con su medio ffsico, o abiotico. 
Con el impresionante crecimiento de las poblaciones 
humanas, estan teniendo lugar cambios drasticos en los ele- 
mentos tanto abioticos como bioticos de los ecosistemas del 
mundo. La extincion y otros efectos sobre los elementos bio- 
ticos de los ecosistemas se exploran en el Capitulo 55, mien- 
tras que este capitulo analiza los cambios en las caracteristi- 
cas quimicas y ffsicas del medio. Los impactos humanos 
sobre el medio abiotico incluyen el calentamiento global, la 
lluvia acida, el agujero de la capa de ozono la contaminacion 
por nitrato (vease Capitulo 28). Los estudios sobre los eco- 
sistemas ocupan un puesto privilegiado en la ciencia de la 
biologfa. 

<;En que difiere un ecosistema de una comunidad? En la 
mayoria de los casos, los ecosistemas estan compuestos de 
multiples comunidades junto con sus medios ffsicos y qmrni- 



cos. Por ejemplo, los biologos que estudian lagos identifican 
un numero de comunidades dentro de un lago. Hay distintas 
comunidades de especies a lo largo del fondo del lago, en la 
superficie y en las aguas superficiales de la zona litoral. Esas 
diferentes comunidades se estudian de forma unitaria como el 
ecosistema del lago, ya que la energia y la materia fluye entre 
ellos. 

Los ecosistemas adyacentes, como un no, lago o bosque, 
pueden distinguirse porque el flujo de nutrientes y energia 
esta autocontenido. Sin embargo, de forma ocasional los nu- 
trientes y la energia pueden transferirse entre ecosistemas. 
Esto ocurre cuando los nutrientes disueltos en el agua de llu- 
via se escapan de los ecosistemas agncolas a los rios cercanos, 
o cuando un aguila mata a un pez y se lo lleva al ecosistema 
de un bosque, por ejemplo. 

Este capitulo presenta estudios de Ecologfa y hace una apro- 
xiacion al flujo de la energia entre los elementos de un ecosiste- 
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ma; continua explorando la circulation del carbono, el nitroge- 
no y otros elementos clave que circulan a traves de los organis- 
mos, sedimentos, oceanos y atmosfera, y termina analizando el 
impacto de los seres humanos sobre el medio abiotico. La eco- 
logfa de los ecosistemas ha adoptado una position mucho mas 
relevante, ya que los seres humanos anaden cantidades masivas 
de energfa a los ecosistemas, alteran los ciclos de nutrientes y 
cambian la composition qufmica de lagos, oceanos y atmosfe- 
ra. La comprension de la ecologfa de los ecosistemas es funda- 
mental para la gestion del futuro de nuestro planeta. 

54.1 Flujo de energia y estructura 
trofica 

O Si un ecosistema fuese como una economfa, la energfa se- 
rfa la moneda. Los ecosistemas tienen cuatro componentes: 
(1) el medio abiotico, (2) productores primarios, (3) consumi- 
dores y (4) saprofitos. Los cuatro componentes estan unidos 
por un flujo de energfa (Figura 54.1 ). 

Un productor primario es un autotrofo (literalmente 
«auto-alimentador»), es decir, un organismo que puede sinte- 
tizar su propia comida a partir de fuentes inorganicas. En la 
mayorfa de los ecosistemas, los productores primarios utili- 
zan la energfa solar para manufacturar su propia comida a 
traves de la fotosfntesis. Pero en algunos ecosistemas, como 
en las grietas hidrotermales de las profundidades marinas o 
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FIGURA 54.1 El cuarto componente de la interaction de un 
ecosistema. Las flechas representan la energi'a.Podri'a trazarse un 
diagrama similar para representar el flujo de nutrientes. 



las rocas ricas en hierro muy por debajo de la superficie de la 
Tierra, las bacterias utilizan la energfa qufmica que contienen 
los compuestos inorganicos como el hidrogeno (H 2 ), metano 
(CH 4 ) o el acido sulfhfdrico (H 2 S) para fabricar comida (vea- 
se Capftulo 28). 

Los productores primarios constituyen la base de los eco- 
sistemas porque transforman la energfa de la luz solar o com- 
puestos inorganicos en energfa qufmica almacenada en azuca- 
res. Los productores primarios utilizan esta energfa qufmica 
de dos formas: la mayorfa facilitan manutencion o coste res- 
piratorio, pero otra parte se destina a hacer posible el creci- 
miento y la reproduccion. La energfa que se invierte en nue- 
vos tejidos se llama productividad primaria neta (NPP). 

La productividad primaria neta representa la cantidad de 
energfa que esta disponible para el segundo y tercer elemento 
de los ecosistemas: consumidores y saprofitos. Los consumi- 
dores se comen organismos vivos. Los herbivoros son consu- 
midores que comen plantas, los carmvoros son consumidores 
que comen animales. Los saprofitos, o detritfvoros, obtienen 
energfa alimentandose de restos muertos u otros organismos 
o productos de desecho. 

El cuarto y ultimo elemento de un ecosistema es el medio 
abiotico, que incluye suelo, clima, atmosfera, el sol, la mate- 
ria particulada y solutos del agua. Los cuatro componentes 
estan vinculados porque la energfa se mueve desde el sol o los 
compuestos inorganicos a los consumidores, saprofitos y me- 
dio abiotico. 

La comprension de la NPP es el tema central de la ecolo- 
gfa de los ecosistemas, ya que dicta la cantidad de energfa 
disponible para los consumidores y saprofitos, y porque el 
calentamiento global esta alterando la NPP en todo el mun- 
do. Consideremos dos de las preguntas esenciales sobre la 
productividad primaria neta: ^como varfa entre los ecosiste- 
mas del mundo, y que les ocurre? 

Patrones globales de la productividad 

La Figura 54.2 resume los datos sobre la NPP de todo el 
mundo. Un vistazo rapido a la leyenda de color deberfa con- 
vencerte de que los ecosistemas terrestres de mayor producti- 
vidad se encuentran en los tropicos humedos. Notese que, a 
excepcion de los principales desiertos, la NPP de la tierra de- 
clina desde el Ecuador hacia los polos. Sin embargo los patro- 
nes de productividad en los ecosistemas marinos son diferen- 
tes. La productividad marina es mayor a lo largo de las 
costas, y puede ser tan alta cerca de los polos como en los 
tropicos. Las zonas oceanicas, presentadas en el Capftulo 50, 
tienen una NPP extremadamente baja. Normalmente 1 m 2 de 
mar abierto produce un maximo de 35 g de materia organica 
cada ano. En terminos de productividad por m 2 , el mar abier- 
to es un desierto. 

La Figura 54.3 presenta los datos de la NPP de forma dife- 
rente, organizada por biomas en lugar de geograficamente. La 
Figura 54.3a facilita los datos de la NPP media por m 2 por 
ano para cada bioma; la Figura 54.3b documenta el area total 
que esta cubierta por cada tipo de ecosistema; la Figura 54.3c, 
presenta el porcentaje de la productividad mundial total, el 
resultado de multiplicar los datos del apartado (a) por los del 
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Productividad primaria neta 
(kgC/m 2 /ano) 



FIGURA 54.2 La productividad primaria neta vari'a entre regiones. Los ecosistemas terrestres de productividad 
primaria neta alta se encuentran en los tropicos,donde las temperaturas calidas y la humedad alta estimulan las altas tasas 
de fotosmtesis. Las tundras y los desiertos tienen las productividades mas bajas. Las productividades mas altas en los 
oceanos tienen lugar en las areas costeras ricas en nutrientes. 



apartado (b). Notese que las selvas humedas y los bosques 
tropicales estacionales, que tienen una estacion seca, cubren 
menos del 5 por ciento de la superficie de la Tierra, pero jun- 
tos representan el 30 por ciento de la NPP. Entre los ecosiste- 
mas acuaticos, los habitats mas productivos son los lechos de 
algas y los arrecifes de corales, los pantanos y los estuarios. 



Sin embargo, la mayoria de la NPP total proporcionada por 
los ecosistemas acuaticos deriva de los oceanos abiertos. Aun- 
que la NPP por m 2 es baja en estas regiones, el oceano es tan 
extenso que su produccion total es alta. 

Este patron saca a la luz un tema interesante: <;que limita 
la NPP en los ecosistemas marinos y terrestres? La respuesta 



(a) La NPP por unidad de area. 
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(b) Area cubierta, por tipo 
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(c) NPP total. 
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FIGURA 54.3 La productividad primaria neta varfa entre ecosistemas. (a) Entre biomas, la NPP anual media por 
metro cuadrado vari'a entre tres ordenes de magnitud. (b) La mayoria de la superficie terrestre esta cubierta de oceano. La 
mayoria de habitats terrestres consisten en roca sin vegetacion, arena o hielo. (c) Aunque tiene una NPP baja por metro 
cuadrado, el oceano es tan extenso que es responsable de mas del 25 por ciento de la NPP total de la Tierra. 

O EJERCICIO Utiliza la informacion del Capitulo 50 para explicar los patrones del apartado (a). 
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corta es que la productividad esta limitada por cualquier fac- 
tor que limita la tasa de fotosmtesis, en especial, la tempera- 
tura y la disponibilidad de agua, luz del sol y nutrientes. Sin 
embargo, en diferentes entornos prevalecen diferentes facto- 
res de limitacion. Estudiemoslo con mas profundidad. 

iQue limita la productividad? Los datos de las Figuras 
54.2 y 54.3 documentan que la productividad terrestre mas 
baja se encuentra en los desiertos y las regiones articas. 
O Esta observacion sugiere que la productividad total de los 
ecosistemas terrestres esta limitada por una combination de 
temperatura y disponibilidad de agua y luz solar. 

Para explicar por que la productividad de los habitats ma- 
rinos es mas alta a lo largo de la costa que en las profundida- 
des marinas, los biologos se centran en la limitacion de nu- 
trientes. Como senalo el Capftulo 50 las zonas nerfticas e 
intermareales reciben nutrientes de dos fuentes principales: 
(1) los rfos transportan y depositan los nutrientes desde los 
ecosistemas terrestres, y (2) las corrientes oceanicas costeras 
traen nutrientes desde las aguas profundas y frfas de la zona 
oceanica de vuelta a la superficie. Estas dos fuentes estan au- 
sentes en la superficie de las aguas del oceano. Ademas, los 
nutrientes encontrados en los organismos cerca de la superfi- 
cie del oceano abierto, donde la luz solar es abundante, caen 
constantemente a las aguas mas profundas y oscuras en for- 
ma de celulas muertas y se pierden. 

Los analisis han confirmado que los oligoelementos 
como el cine, el hierro y el magnesio son particularmente 
raros en el oceano abierto. Estos atomos son importantes 
porque son necesarios como cofactores de las enzimas. Por 
ejemplo, el hierro es imprescindible para las protefnas que 
estan involucradas en las cadenas de transporte de electro- 
nes (veanse Capftulos 9 y 10). En vista de estas observacio- 
nes los biologos han propuesto que la productividad de los 
ecosistemas de los oceanos podrfa incrementarse de forma 
espectacular por medio de la fertilizacion con hierro. Los 
resultados de un experimento de dicha fertilizacion se 
muestran en la Figura 54.4. Los datos muestran grandes in- 
crementos en la concentration de clorofila en las aguas su- 
perficiales durante un intervalo de dos semanas. Como con- 
secuencia de estos resultados las investigaciones recientes 
sobre las aguas oceanicas que se enriquecen de forma natu- 
ral con hierro procedente de rocas cercanas indican que es- 
tas regiones tienen una NPP excepcionalmente alta. Los re- 
sultados como estos apoyan la hipotesis de que la NPP en 
los ecosistemas marinos esta limitada principalmente por la 
disponibilidad de los nutrientes y que el hierro es especial- 
mente importante en el oceano. 

£C6mo fluye la energia a traves 
de un ecosistema? 

<:Que pasa con la NPP? La productividad primaria neta deri- 
va en la biomasa, materia organica que los organismos no fo- 
tosinteticos pueden comer. En cada medio marino y terrestre 
del mundo la energia qufmica en los productores primarios se 
mueve por ultimo a dos tipos de organismos: consumidores 
primarios o saprofitos primarios. 



Experimento 



Pregunta: <,La productividad primaria neta (NPP) del 
oceano esta limitada por los nutrientes? 



Hipotesis: La NPP en el oceano esta limitada por la 
disponibilidad de hierro. 

Contrahipotesis: La NPP en el oceano no esta limitada por la 
disponibilidad de hierro. 



Diseho del experimento: 
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i i » i j " t_xti c^u^ r j i 

Superficie 

30 m bajo la superficie 





1. Se ahaden 350 kg 
de hierro (como 
FeS0 4 ) al area de 
tratamiento, una 
parcela del oceano de 
8 km x 10 km. 



2. Se toman muestras 
de agua durante un 
periodo de dos 
semanas tanto dentro 
como fuera del area de 
tratamiento, en la 
superficie y a 30 m de 
profundidad, y se 
registra la cantidad de 
clorofila a presente 
(como indicador de 
NPP). 



Prediccion: La cantidad de clorofila a cerca de la superficie 
correspondiente al area de tratamiento aumentara en comparacion 
con la cantidad fuera de esta y a 30 m de profundidad. 

Prediccion de la contrahipotesis: La cantidad de clorofila a 
sera igual en todas las muestras. 



Resultados 

20 
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Dias del experimento 
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tratamiento, 
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Fuera del 
area de 
tratamiento 

° Dentro del 
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a 30 m 



Conclusion: La NPP en el oceano esta limitada por 
la escasez de nutrientes, en especial de hierro. 



FIGURA 54.4 La fertilizacion con hierro incrementa la NPP del 
oceano. 

O PREGUNTA La mayon'a del incremento de clorofila a estaba 
presente en una sola especie de diatomeas (vease Capftulo 29). 
iQue paso con la biomasa presente en las diatomeas despues de 
que murieran? 

Un consumidor primario es un herbfvoro, un organismo 
que come plantas o algas y otras celulas fotosinteticas. Sin 
embargo, como senalo el Capftulo 53 solo un pequeno por- 
centaje de todos los tejidos vegetales es consumido por los 



1226 Unidad9 Ecologia 



herbfvoros. Los tejidos que no se consumen terminan mu- 
riendo. Por ejemplo, en los ecosistemas de bosques los ani- 
mates y tejidos vegetales muertos («follaje») se conocen co- 
munmente como detritos. Los detritos son consumidos por 
una variedad de saprofitos primarios, incluyendo bacterias, 
arqueas y hongos. 

Niveles troficos, cadenas alimenticias y cadenas trofi- 

cas La biomasa representa energfa qufmica. Cada vez que 
un herbivoro come una hoja o un hongo, absorbe moleculas 
de la madera en descomposicion, y la energia quimica fluye 
desde los productores primarios a los consumidores prima- 
rios y saprofitos. Para describir estos flujos de energia, los 
biologos identifican niveles de alimentacion en los ecosiste- 
mas. De los organismos que obtienen energia a partir del mis- 
mo tipo de fuente se dice que ocupan el mismo nivel trofico. 

Una cadena alimenticia conecta los niveles troficos de un 
ecosistema particular. Al hacerlo, describe como se mueve la 
energia desde un nivel trofico a otro. Como muestra la Figu- 
ra 54.5, los consumidores primarios son una union clave en 
lo que los biologos llaman cadena alimenticia de pastoreo: 
el conjunto de organismos que comen plantas, junto con los 
organismos que comen herbfvoros. Los consumidores que co- 
men herbfvoros se llaman consumidores secundarios. Los 
organismos del nivel trofico superior de la cadena alimenticia 
no son matados o comidos por cualquier otro organismo, 
sino que entran en la cadena alimenticia de saprofitos cuan- 
do mueren, junto con la biomasa procedente de los producto- 
res primarios y otros consumidores muertos. Una cadena ali- 
menticia de saprofitos comienza con los saprofitos primarios 
e incluye a los consumidores primarios que suelen especiali- 
zarse en comer saprofitos primarios. Sin embargo, a niveles 
troficos mayores, las cadenas alimenticias de pastoreo y sa- 
profitos se fusionan. Por ejemplo, el petirrojo de la Figura 
54.5 actua como consumidor secundario en la cadena alimen- 
ticia de pastoreo y como consumidor terciario en la cadena 
alimenticia de saprofitos. 

Ademas de alimentarse en varios niveles troficos, la mayo- 
rfa de los organismos comen mas de un tipo de comida. 
Como consecuencia, las cadenas alimenticias casi siempre 
evolucionan en cadenas troficas mas complejas. La cadena 
trofica mostrada en la Figura 54.6 es una descripcion mas 
completa de la relacion trofica entre los organismos de un 
ecosistema. 

Las cadenas troficas son una forma concisa de resumir los 
flujos de energfas y documentar las interacciones troficas 
complejas que tienen lugar en las comunidades. Por ejemplo, 
las especies clave presentadas en el Capftulo 53 suelen estar 
en la parte superior de las cadenas alimenticias y troficas. La 
retirada o introduction de alguna de ellas tiene efectos devas- 
tadores para un gran numero de especies de los niveles trofi- 
cos bajos. © Si entiendes este concepto, deberfas ser capaz de 
predecir como afectarfa la retirada del depredador de arriba 
de la Figura 54.5 a cada una de las especies restantes de la ca- 
dena trofica. 

£Por que se pierde energia en cada nivel trofico? To- 
dos los ecosistemas comparten una pauta caracterfstica: la 
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FIGURA 54.5 Los niveles troficos identifican pasos en la 
transmision de energia. Ejemplos de un ecosistema de bosque 
templado. Existen muchas otras especies en cada nivel de este 
ecosistema. 

Q EJERCICIO Etiqueta el «mayor depredador» en estas cuatro 
cadenas alimenticias, una especie que no sea comida por ninguna 
otra. 



biomasa total producida cada ano declina desde los niveles 
troficos bajos a los altos. Aunque la produccion de biomasa 
de cada nivel trofico varfa mucho entre ecosistemas, los da- 
tos de la Figura 54.7 son representatives. La observation mas 
sorprendente es que la produccion de biomasa en niveles tro- 
ficos altos suele ser el 10 por ciento de la produccion del nivel 
trofico inmediatamente inferior. 

Para comprender por que ocurre esto, considera la cone- 
xion entre productores primarios y consumidores primarios. 
Gran parte de la NPP producida cada ano no esta disponible 
para los herbfvoros porque representa sustancias indigestibles 
como la lignina de la madera, o porque esta protegida por 
compuestos defensivos nocivos. La NPP consumida por los 
herbfvoros pasa a la cadena trofica de saprofitos. Incluso si la 
materia es digerida por un herbivoro, la mayorfa de la ener- 
gia almacenada en los enlaces qufmicos de los compuestos de 
carbono se pierde en forma de calor a medida que se metabo- 
liza o se usa para mantener vivo al consumidor (no para cre- 
cer o reproducirse). En el siguiente nivel trofico mayor, mu- 
chos herbfvoros nunca llegan a ser consumidos por un 
consumidor secundario, ya que estos herbfvoros se defienden 
de forma efectiva y mueren por otros motivos. De la energia 
ingerida con exito por los consumidores secundarios, alguna 
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FIGURA 54.6 Las cadenas troficas describen las relaciones troficas de los ecosistemas. Las cadenas troficas ofrecen un 
analisis mas completo de las relaciones en las cadenas alimenticias. Esta cadena trofica muestra solo una fraccion de las relaciones 
alimenticias totales y especies de un bosque templado caduco. Las cadenas troficas mas completas incluyen especies de la cadena 
alimenticia de pastoreo, junto con los datos de las cantidades medias de energia transmitida entre cada conexion de la cadena. 



vuelve a perderse como calor o se agota por los esfuerzos de 
mantener la vida y capturar presas. 

La idea es simple: la cantidad de biomasa producida en el 
segundo nivel trofico debe ser menor que la productividad del 
primer nivel trofico; la productividad del tercer nivel trofico 



debe ser menor que la del segundo. Esta pauta se mantiene en 
la cadena alimenticia completa y produce una piramide de 
productividad. La produccion de biomasa es mayor en el ni- 
vel trofico menor. © Si entiendes este concepto, deberfas ser 
capaz de explicar por que las especies clave tienen relativa- 
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FIGURA 54.7 La productividad declina a mayor nivel trofico. En todos los ecosistemas, la produccion anual de biomasa es 
mayor cuanto menor es el nivel trofico, y declina cuanto mayor es el nivel trofico. Esta pauta es la piramide de productividad. 
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mente poca biomasa. Tambien deberias ser capaz de explicar 
por que los biologos consideran las dietas vegetarianas huma- 
nas mucho mas eficientes que las dietas que incluyen grandes 
cantidades de carne. 

iQue limita el tamano de las cadenas alimenticias? 

Resulta interesante observar que la mayoria de cadenas ali- 
menticias, cadenas troficas o estructuras troficas de este ca- 
pftulo no contienen mas de cinco niveles troficos. Cuando 
un biologo repaso las caracteristicas de las cadenas alimenti- 
cias que habian sido documentadas por los investigadores 
que trabajaban sobre una gran variedad de ecosistemas, des- 
cubrio que el numero maximo de conexiones oscilaba entre 
1 y 6. Cada conexion une dos niveles troficos. En este estu- 
dio, los ecosistemas terrestres y lacustres teman, de media, 
3,7 conexiones por cadena alimenticia, mientras que los rios 
tenian una media de 3,2. <:Por que los ecosistemas no tienen 
8, 9 6 10 niveles troficos? <:Por que el numero medio general 
de niveles parece ser de 3,5? Se han barajado varias hipote- 
sis que compiten para explicar esta observacion. Considere- 
mos tres: 

Hipotesis 1 : transmision de energia A medida que la ener- 
gia se transfiere hacia arriba en la cadena alimenticia, una 
gran fraccion de esa energia se pierde. Para cuando la ener- 
gia alcanza el nivel trofico tope, puede que no quede sufi- 
ciente para sostener un conjunto adicional de consumido- 
res. Supongamos que la eficiencia de la transmision de 
energia entre cada par de niveles troficos es del 10 por cien- 
to. Si el nivel trofico inicial de un ecosistema hipotetico 
produce 10.000 kcal al dia, entonces el segundo, tercer y 
cuarto nivel producira 1.000, 100 y 10 kcal al dia respecti- 
vamente. <;Puede cualquier organismo obtener suficiente 
energia como para sobrevivir en el quinto nivel trofico? 

La hipotesis de que el tamano de la cadena alimenticia 
esta limitada por la productividad concluye que deberia ha- 
ber mas niveles troficos en los ecosistemas con mayor pro- 
ductividad o mayor eficiencia en la transmision de energia 
que en los ecosistemas con menor productividad o menor 
eficiencia de transmision de energia. Sin embargo, cuando 
un investigador analizo los datos de la productividad de 
cuatro ecosistemas terrestres y cuatro acuaticos descubrio 
que los ecosistemas de productividad baja teman tantas po- 
sibilidades de contener cuatro niveles troficos como los 
ecosistemas de alta productividad. Hasta la fecha, las inves- 
tigaciones no han apoyado esta teoria de que los ecosiste- 
mas mas productivos tienen may ores cadenas alimenticias. 

• Hipotesis 2: estabilidad Stuart Pimm propuso una hipote- 
sis alternativa a la transmision de energia para explicar 
por que las cadenas alimenticias son pequenas. Su idea era 
que las cadenas alimenticias grandes se alteran facilmente 
con las sequfas, inundaciones y otras alteraciones, y asf 
tienden a desaparecer. Con la utilizacion de modelos mate- 
maticos, demostro que las cadenas alimenticias grandes 
tardaban mas tiempo en restablecer su estado inicial tras 
una alteracion que las cadenas menores. Entonces penso 
que las cadenas alimenticias grandes tienen pocas posibili- 
dades de persistir en un medio cambiante. 



La hipotesis de Pimm tambien preve que el tamano de 
la cadena alimenticia debena incrementarse con la estabi- 
lidad del medio. Un biologo puso a prueba este pronosti- 
co comparando las comunidades animales que se desa- 
rrollan dentro de los agujeros de los arboles en Australia 
y Reino Unido. Despues de que se acumule el agua en las 
depresiones o en los agujeros de las ramas o raices de un 
arbol, el follaje de los arboles cae y forma la base de la 
cadena trofica. El investigador descubrio que las comu- 
nidades de los arboles en Australia y Reino Unido eran 
similares respecto a muchos rasgos, salvo que la cafda de 
hojas anual era mucho mas variable en las comunidades 
britanicas que en las australianas. Como predecia la hi- 
potesis de la estabilidad, los ecosistemas britanicos teman 
solo dos niveles troficos mientras que los australianos 
poseian tres. 

Sin embargo, otros investigadores han cuestionado las 
suposiciones tras el analisis teorico de Pimm y los partida- 
rios de la teona de la estabilidad siguen siendo numerosos. 
Los experimentos y observaciones para probar esta hipote- 
sis siguen en curso. 

Hipotesis 3: complejidad del medio Los biologos tambien 
han pensado que el tamano de la cadena alimenticia es 
una funcion de la estructura ffsica del ecosistema. En con- 
creto, los investigadores han propuesto que la tundra, las 
praderas, los lagos y los fondos marinos, el lecho fluvial y 
las zonas intermareales proporcionan una superficie plana 
en gran medida, o de dos dimensiones, para los organis- 
mos que albergan. Por el contrario, los bosques, caudales 
de rios y el mar abierto proporcionan volumenes tridimen- 
sionales. Esta hipotesis preve que los ecosistemas tridi- 
mensionales deberian tener cadenas alimenticias mayores 
que los lugares bidimensionales. 

Para probar esta hipotesis, los investigadores examina- 
ron 113 publicaciones que describian las cadenas alimenti- 
cias de una gran variedad de medios terrestres y acuaticos. 
Estos datos apoyaron el pronostico de que las cadenas tro- 
ficas son notoriamente mayores en ecosistemas tridimen- 
sionales. Como resultado, los investigadores concluyeron 
que la dimensionalidad si influye en la estructura de una 
cadena trofica. Sin embargo, nadie sabe todavfa por que. 
Aun queda por descubrir el mecanismo de este patron. 

En resumen, no parece que haya una sola respuesta simple 
para la pregunta de que limita el tamano de una cadena ali- 
menticia. Las ineficiencias de la transmision de energia, la es- 
tabilidad y la complejidad medioambiental pueden influir en 
el numero de niveles troficos que puede mantener un ecosiste- 
ma dado. La causalidad multiple no es rara en Biologia. Por 
ejemplo, en genetica, la expresion genica no suele estar desen- 
cadenada por una sola situacion reguladora del DNA y una 
sola protema reguladora. De hecho, la cantidad y tiempo de 
la expresion genica deriva de las interacciones entre decenas 
de secuencias de DNA y protemas reguladoras. El reconoci- 
miento de la causalidad multiple es productivo porque puede 
sugerir nuevos e inquietantes experimentos y analisis. Por 
ejemplo, si el tamano de una cadena alimenticia tiene muchas 
causas, los habitats que son particularmente productivos, es- 
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tables y muy complejos en cuanto a estructura ffsica deberfan 
tener las cadenas alimenticias mayores. Las investigaciones 
sobre esta cuestion esencial de la ecologfa de los ecosistemas 
continuan. 

Analisis del f lujo de energia: caso historico 

Las investigaciones sobre el flujo de energia en los ecosiste- 
mas han destapado una serie de principios importantes. Tan- 
to en los ecosistemas terrestres como marinos, la NPP varia 
con la region y el bioma. En tierra, las restricciones mas im- 
portantes sobre la productividad son el calor y la humedad, 
mientras que en los habitats acuaticos la disponibilidad de 
nutrientes es la clave. La energia qmmica de la biomasa fluye 
hasta las cadenas troficas de los consumidores o saprofitos, 
donde desperdician una serie de niveles troficos. En los eco- 
sistemas terrestres, la biomasa total declina con cada nivel 
trofico. 

Para ver en accion estos principios generales, analicemos el 
flujo de energia en un ecosistema especffico. Durante casi cin- 
co decadas, un equipo de investigadores ha estado estudiando 
como fluye la energia y los nutrientes a traves del ecosistema 
de un bosque templado del noreste de EE.UU.: el bosque ex- 
perimental de Hubbard Brook, en New Hampshire. Este bos- 
que puede considerarse como el ecosistema estudiado con 
mas intensidad en el mundo. 

Como muestra la Figura 54.8, el flujo de energia en este 
ecosistema comienza cuando las plantas capturan la energia 
de la radiacion solar a traves de la fotosmtesis. En Hubbard 
Brook, la cantidad de energia que entra en el ecosistema 
procedente de la luz solar varia a lo largo del ano y, en me- 
nor grado, de un ano a otro. Desde el 1 de junio de 1969, 
hasta el 31 de mayo de 1970, que fue un ano tipico, llega- 
ron al bosque 1.254.000 kcal de radiacion solar por m 2 . Si 
esta cantidad de energia estuviera disponible en forma de 
electricidad, podria alimentar bombillas de 75 vatios duran- 
te un ano. 

Registrando las tasas de fotosmtesis de un gran muestreo 
de plantas del bosque, los biologos calcularon que las plantas 
utilizaban 10.400 kcal/m 2 de energia en la fotosmtesis. Este 
valor representa la productividad primaria bruta, es decir, la 
cantidad total de fotosmtesis en una superficie y tiempo de- 
terminado. El equipo tambien calculo la eficiencia fotosinte- 
tica bruta, o la eficiencia con la que las plantas utilizan la 
cantidad total de energia disponible, a razon de la fotosmtesis 
bruta a la radiacion solar en kcal/m 2 . En Hubbard Brook, la 
eficiencia era de 10.400/1.254.000 = 0,8 por ciento. Este va- 
lor tambien es tipico de otros ecosistemas. 

<;Por que la eficiencia es tan baja? La respuesta tiene varios 
elementos. Las plantas de los biomas templados no pueden 
fotosintetizar durante todo el invierno, aunque la luz del sol 
este disponible. Si las condiciones se vuelven secas durante el 
verano, los estomas se cierran para conservar el agua y la fo- 
tosmtesis se para por la falta de C0 2 . Incluso si las condicio- 
nes son ideales, los pigmentos que desencadenan la fotosmte- 
sis pueden responder solo a una fraccion de longitudes de 
ondas disponibles y de esa forma a una fraccion de energia 
total recibida. 



Fuente de energia 
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FIGURA 54.8 Flujo de energia a traves del ecosistema del 
bosque de Hubbard Brook. La energia procedente de la luz solar 
se transforma en energia qui'mica por la fotosmtesis. Los productos 
de la fotosmtesis alimentan el crecimiento de la planta, que termina 
entrando en la cadena trofica de consumidores o saprofitos. 

O EJERCICIO Calcula la cantidad de energia transferida a los 
consumidores primarios y saprofitos cada ano en kcal/m 2 . 

O PREGUNTA Si la NPP de este ecosistema aumenta por el 
calentamiento global, predice el impacto sobre los consumidores 
primarios y saprofitos. 



Dado que solo una diminuta fraccion de luz solar entrante 
se convierte en energia qufmica, y solo una fraccion de su 
productividad primaria bruta se utiliza para construir bioma- 
sa, consideremos la siguiente pregunta: <;que pasa con la NPP 
en Hubbard Brook? 

£C6mo fluye la energia a traves del ecosistema de 
Hubbard Brook? Entre 1969 y 1971 la cantidad de ener- 
gia que entro en la cadena alimenticia de consumidores en 
Hubbard Brook vario alrededor del 1 por ciento de la pro- 
ductividad primaria neta al ano a mas del 40 por ciento. Las 
hojas, semillas y frutos fueron las partes de las plantas mas 
comunmente consumidas; la madera apenas se consumio. 

La Figura 54.9 ilustra lo que pasa con la energia obtenida 
por los consumidores, usando a las ardillas como ejemplo de 
consumidores. Las ardillas son pequenos roedores depredado- 
res de semillas. De media, estos consumidores primarios cose- 
chan 31 kcal/m 2 de energia cada ano. De ese total, el 17,7 por 
ciento se desperdicia y excreta; y el 80,7 por ciento se pierde 
por la respiracion y otros procesos de manutencion. Solo el 1,6 
por ciento del total anual se destina a la produccion de tejido 
nuevo para el crecimiento y la reproduccion. La produccion de 
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1 ,6% crecimiento 1 7,7% excretion 

y reproduction 

FIGURA 54.9 ^Como utilizan los con sum id ores la production 
primaria? Una pequeha parte de la energia consumida por las 
ardillas,que son consumidores primarios (herbivoros),se utiliza para 
la production secundaria. La mayoria de la energia se usa para la 
respiration celular. 

O PREGUNTA Los afidos son ecotermicos,bastante sedentarios,y 
consumen alimentos de alta calidad que apenas contienen 
moleculas que no se puedan digerir. Describe como el porcentaje 
aqui facilitado se compararia con los afidos. 

tejido nuevo por los consumidores primarios se llama produc- 
tion secundaria. 

En comparacion con animates endotermos como las ardi- 
llas, la production secundaria es mucho mayor en consumi- 
dores ectotermos. Por ejemplo, las orugas transforman alre- 
dedor del 5,4 por ciento de la energia que ingieren en tejido 
nuevo. Ya que los ectotermos dependen del calor obtenido del 
medio y no oxidan azucares para mantener el calor, destinan 
mucha menos energia a la respiration celular que los endoter- 
mos. Incluso en el caso de los ectotermos queda claro que 
solo una diminuta fraction de la radiation solar disponible 
esta involucrada en la production secundaria. 

<:Que hay de la biomasa que entra en la cadena trofica de 
saprofitos? En Hubbard Brook, alrededor del 75 por ciento de 
la productividad primaria neta total no se consume mientras 
esta viva. Esta energia entra en la cadena trofica de saprofitos, 
saltandose niveles troficos, justo como en la cadena trofica de 
los consumidores. Pero ademas, los investigadores de Hubbard 
Brook descubrieron que hay energia que abandona la cadena 
trofica en forma de detritos que se arrastran hasta los rios. Esta 
transmision de energia desde los ecosistemas de los bosques 
hasta los ecosistemas acuaticos es importante porque es la 
principal fuente de energia para los organismos acuaticos. En 
Hubbard Brook, la fotosmtesis de las algas y plantas introdu- 
tia solo unas 10 kcal/m 2 /ano de energia. Por el contrario, cada 
ano se arrastraban 6.039 kcal en cada metro cuadrado de agua 
procedente del bosque colindante. 

Los estudios a largo plazo han documentado el flujo de 
energia entre, a traves y desde Hubbard Brook y otros tipos 
de ecosistemas. Aunque las cifras especfficas de Hubbard 
Brook son exclusivas de ese sitio y del intervalo de tiempo de 
estudio, las pautas generales han resultado ser tipicas para los 
ecosistemas del mundo. 



Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... O 

• En un ecosistema, la energia fluye desde la luz solar o 
compuestos inorganicos con alta energia potential, hasta 
los productores,y de ellos a los consumidores y saprofitos. 

En la mayoria de ecosistemas, la NPP esta limitada por las 
condiciones que limitan la tasa de fotosmtesis: temperatura 
y/o la disponibilidad de la luz del sol, agua y nutrientes. 

• La productividad se reduce en cada nivel trofico superior de 
un ecosistema. 

Deben'as ser capaz de... O 

1) Resumir la variation anual de la NPP entre ecosistemas y 
explicar brevemente por que algunos ecosistemas son 
especialmente productivos o no. 

2) Dar dos razones por las que la cantidad total de biomasa 
presente en los ecosistemas terrestres disminuye a mayor 
nivel trofico. 

3) Evaluar al menos una hipotesis para explicar por que la 
mayoria de las cadenas alimenticias solo tienen dos o tres 
conexiones. 

4) Predecir lo que pasara en una cadena alimenticia de 
consumidores y saprofitos de un ecosistema donde el 
calentamiento global Neva a un incremento o disminucion 
delaNPP. 



54.2 Ciclos biologicos 

La energia no es lo unico que se transfiere cuando un organis- 
mo se come a otro. El organismo que es comido tambien con- 
tiene carbono (C), nitrogeno (N), fosforo (P), calcio (Ca) y 
otros nutrientes. Los atomos son reutilizados constantemente 
a medida que circulan a traves de los niveles troficos y el aire, 
agua y suelo. El camino que toma un elemento para despla- 
zarse de un sistema abiotico a traves de los organismos y vi- 
ceversa se denomina ciclo biogeoquimico. 

Ya que los seres humanos estan alterando los ciclos bioge- 
oquimicos a gran escala, las investigaciones de este aspecto 
de la ecologia de los ecosistemas se esta echando por tierra. 
O Para adquirir una comprension basica de como funciona 
un ciclo biogeoquimico particular, los investigadores se cen- 
tran en tres cuestiones fundamentales: 

1. <;Cual es la naturaleza y el tamano de los depositos, o areas 
donde se almacenan los elementos durante un periodo de 
tiempo? En el caso del carbono, la biomasa de organismos 
vivos, asi como los sedimentos y el suelo representan un 
importante deposito. Otro deposito importante de carbo- 
no queda enterrado en forma de carbon y petroleo. 

2. <;A que velocidad se mueven los elementos entre depositos, 
y que factores influyen en ella? Por ejemplo, la tasa global 
de fotosmtesis mide la tasa del flujo de carbono desde el 
C0 2 de la atmosfera a la biomasa viva. Cuando se queman 
combustibles fosiles, el carbono que estaba enterrado en 
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carbon o petroleo pasa a la atmosfera en forma de dioxido 
de carbono (C0 2 ). 

3. <;C6mo interactua un ciclo bioqufmico con otro? Por ejem- 
plo, los investigadores intentan comprender como afectan 
los cambios en el ciclo del nitrogeno al carbono. 

Sin embargo, antes de continuar con estos temas empeza- 
remos con un repaso general de lo que es un ciclo de nu- 
trientes. 

Ciclos biogeoquimicos en los ecosistemas 

La Figura 54.10 muestra una version simplificada de un ciclo 
de nutrientes terrestre. En este caso, el ciclo empieza cuando 
los nutrientes son recogidos del suelo por las plantas y asimi- 
lados en el tejido vegetal. Si la planta es consumida, los nu- 
trientes pasan a los animales de la cadena trofica de consumi- 
dores del ecosistema; si la planta muere, los nutrientes entran 
en la cadena trofica de saprofitos. Una vez consumidos por 
un animal, los nutrientes son excretados como materia fecal u 
orina, y recogidos por un parasito o depredador, o anadidos 
al deposito de biomasa muerta cuando muere el animal. 

Los nutrientes del follaje, las excreciones animales y los 
cuerpos de animales muertos son utilizados por las bacterias, 
arqueas, lombrices, hongos y otros saprofitos primarios. La 
combination de saprofitos microscopicos con los iones y mo- 
leculas que liberan forma la materia organica del suelo. La 
materia organica del suelo es una mezcla compleja de detri- 
tos parcial y completamente descompuestos. La materia or- 
ganica por completo descompuesta se llama humus, porque 
es rica en moleculas de la familia con contenido rico en car- 
bono llamada acidos humicos. (El Capitulo 38 describe otros 
componentes del suelo). Finalmente los nutrientes de la ma- 
teria organica del suelo se convierten en inorganicos. Por 
ejemplo, la respiration celular de las bacterias que moran en 
el suelo y las arqueas convierte el nitrogeno presente en los 
aminoacidos que se encuentran en los detritos en amonio 
(NH 4 + ) o en iones de nitrato (NOJ). Una vez que se lleva a 
cabo este paso, los nutrientes estan disponibles para la inges- 
ta de las plantas. 

Un aspecto clave de este proceso es que los nutrientes se 
reutilizan. Sin embargo, la reutilizacion no es completa. Los 
nutrientes dejan el ecosistema en cuanto la biomasa animal o 
vegetal lo abandona. Por ejemplo, la biomasa de las plantas 
se retira si un herbivoro entra en el ecosistema, se come una 
planta y emigra del ecosistema antes de excretar los nutrien- 
tes o morir. Los nutrientes tambien se van del ecosistema 
cuando el flujo de agua o viento retira particulas o iones inor- 
ganicos y los deposita en algun otro sitio. La erosion del sue- 
lo tiene un impacto enorme en el ciclo de los nutrientes, ya 
que los retira rapidamente en grandes cantidades. 

iQue factores controlan la tasa del ciclo de nutrien- 
tes? De todas las conexiones de un ciclo de nutrientes, la 
descomposicion de detritos suele limitar la tasa general a la 
que los nutrientes se desplazan a traves de un ecosistema. 
Hasta que se descomponen, los nutrientes se quedan adheri- 
dos a tejidos intactos. En cambio, la tasa de descomposicion 



CICLO DE NUTRIENTES TERRESTRE 




FIGURA 54.10 Ciclo terrestre de nutrientes generalizado. El 

ciclo de nutrientes de organismo a organismo en un ecosistema a 
traves de la asimilacion, el consumo y la descomposicion. Los 
nutrientes se exportan a otros ecosistemas cuando el agua o los 
organismos abandonan la zona. 



esta influida por dos tipos de factores: las condiciones abioti- 
cas como la temperatura y las precipitaciones; y la calidad de 
los detritos como fuente de nutrientes para hongos, bacterias 
y arqueas que llevan a cabo la descomposicion. 

Para apreciar la importancia de las condiciones abioticas 
sobre la tasa de descomposicion, considera la diferencia en la 
acumulacion de detritos entre los bosques boreales y las sel- 
vas humedas. El Capitulo 50 indica que los bosques boreales 
se encuentran en areas donde la temperatura es baja. Por con- 
siguiente, los retos de estos ecosistemas son el frio y la hume- 
dad. En cambio las selvas humedas se dan en areas donde las 
temperaturas y las lluvias son altas. Los suelos tienden a per- 
manecer humedos y calidos durante todo el ano. 

La Figura 54.11 ilustra los tfpicos suelos de los bosques 
boreales y de las selvas. Notese que la parte mas superior del 
suelo del bosque boreal consiste en detritos parcialmente des- 
compuestos y materia organica. No existe tal capa en el suelo 
de la selva. El contraste se explica por las condiciones frias y 
humedas del bosque boreal, que limita las tasas metabolicas 
de los saprofitos. Por tanto, la descomposicion cae hasta 
mantenerse con el aporte de detritos, y la materia organica se 
acumula ahf. En los tropicos, las condiciones son tan favora- 
bles para los hongos, bacterias y arqueas que la descomposi- 
cion puede seguir el ritmo de las aportaciones de detritos. Los 
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(a) Bosque boreal: acumulacion de (b) Selva humeda: apenas hay 

detritos y materia organica. acumulacion organica. 




FIGURA 54.1 1 La temperatura y humedad afectan a la tasa de descomposicion. (a) En los bosques boreales, la tasa 
de descomposicion esta limitada por las temperaturas frias del suelo. La materia organica se acumula porque la 
aportacion de detritos al suelo excede la tasa de descomposicion. (b) En las selvas, las temperaturas calidas permiten que 
la descomposicion ocurra rapidamente de forma que la materia organica no se acumula. 



nutrientes circulan lentamente a traves de los bosques borea- 
les pero en las selvas lo hacen mas rapido. 

La calidad de los detritos tambien ejerce una potente in- 
fluencia sobre la tasa de descomposicion y de esa forma sobre 
la disponibilidad de los nutrientes. Por ejemplo, los saprofitos 
pueden entorpecerse por la presencia de los grandes compo- 
nentes de los detritos que son diffciles de digerir, como la lig- 
nina. La presencia de lignina, es uno de los motivos por los 
que la madera es mas dificil de descomponer que las hojas. 
Como senalo el Capitulo 31, solo los hongos basidiomicotas, 
los ascomicetos y algunas bacterias poseen las enzimas nece- 
sarias para descomponer por completo la lignina. El creci- 
miento de los saprofitos tambien se inhibe si los detritos son 
bajos en nitrogeno. 

cQue factores influyen en la tasa de perdida de nu- 
trientes? La disponibilidad de nutrientes tiene un gran 
efecto sobre la productividad, con lo que la tasa de perdida 
de nutrientes es una caracteristica importante de un ecosiste- 
ma. Varios de los mayores impactos que ejercen los seres hu- 
manos sobre los ecosistemas, como el cultivo, la explotacion 
forestal, los incendios y la erosion, aceleran la perdida de nu- 
trientes. 

Para probar el efecto de la retirada de vegetacion de la ex- 
portation de nutrientes, los investigadores iniciaron un expe- 
rimento a gran escala en Hubbard Brook. Eligieron dos cuen- 
cas similares (superficies cuyas aguas vierten todas a un 
mismo no) de estudio (Figura 54.12). Entonces talaron toda 
la vegetacion, incluyendo arboles, del bosque de una de las 
dos cuencas. En los tres anos sucesivos, se trato esa zona con 
herbicida para evitar que creciese la vegetacion. Como conse- 
cuencia, en la cuenca experimental no habia vegetacion. La 
cuenca sin tratar sirvio de control. 



Antes de retirar la vegetacion, los investigadores documen- 
taron que el 90 por ciento de los nutrientes del ecosistema se 
encontraba en la materia organica del suelo, y un 9,5 por cien- 
to adicional en la biomasa de las plantas. Despues de que la ve- 
getacion se retirase, el equipo controlo las concentraciones de 
nutrientes en los rios a los que desembocaban las dos cuencas. 
El grafico de la Figura 54.12 registra la cantidad de sustancias 
disueltas que eran arrastradas a los nos de cada cuenca duran- 
te el transcurso de cuatro anos. Las perdidas del lugar defores- 
tado fueron 10 veces tan altas como las del lugar de control. 

Basandose en estos datos, los investigadores concluyeron 
que la deforestation tiene un gran impacto en la exportation 
de nutrientes. En lugar de mantenerse en el ecosistema y reci- 
clarse, los nutrientes se arrastraban bajo la ausencia de vege- 
tation. La perdida ocurre porque los nutrientes del suelo se 
disuelven en el agua o se adhieren a pequenas partfculas de 
arena o arcilla (vease Capitulo 38). Si las rafces de las plantas 
ya no sujetan las partfculas del suelo en su sitio y si no ingie- 
ren ni reciclan nutrientes acuosos, las moleculas y los iones 
son desplazados del suelo y se pierden del ecosistema. En 
consecuencia, la productividad puede declinar con el tiempo 
si la zona permanece deforestada. La deforestation a largo 
plazo de este tipo se ha visto en Oriente Proximo, el norte de 
Africa, y en cualquier otra parte donde exista el cultivo inten- 
sivo y el pastoreo. Por tanto, la productividad de estas regio- 
nes es una diminuta fraction de lo que una vez fue. 

Ciclos biogeoquimicos globales 

Cuando los nutrientes abandonan un ecosistema, entran en 
otro. En este sentido, el movimiento de iones y moleculas en- 
tre ecosistemas une ciclos biogeoquimicos locales en un siste- 
ma mundial. Los ciclos locales y globales interactuan cuando 
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Experimento 



(b) Pregunta: ^Como afecta la presencia de vegetacion a la tasa de exportacion de nutrientes en un ecosistema de 
bosque templado? 



Hipotesis: La presencia de vegetacion frena la tasa de exportacion de nutrientes porque incrementa la estabilidad del suelo y el reciclaje de nutrientes. 
Hipotesis nula: La presencia de vegetacion no tiene efecto alguno sobre la tasa de exportacion de nutrientes. 



Diseno del experimento: 



Fronteras de 
la cuenca 




Deforestacion 



1. Eleccion de dos cuencas similares. Se 
documentan los niveles de nutrientes de 
materia organica del suelo, plantas, 

y corrientes. 

2. Se deforesta una cuenca y se deja 
la otra intacta. 



3. Se controla la cantidad de sustancias 
disueltas en las aguas. 



Prediccion: La cantidad de sustancias disueltas en las aguas de la cuenca deforestada sera mucho mayor que la cantidad de 
sustancias disueltas en las aguas de la cuenca intacta. 

Prediccion de la hipotesis nula: No se observara ninguna diferencia en la cantidad de sustancias disueltas en las dos corrientes. 



Resultados: 
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Conclusion: La presencia de la vegetacion limita la perdida de nutrientes. La retirada de vegetacion deriva en 
un gran incremento de la exportacion de nutrientes. 



FIGURA 54.1 2 Evidencia experimental de que la deforestacion incrementa la tasa de perdida de nutrientes de los 
ecosistemas. 

O PREGUNTA En efecto, este experimento retiro una de las flechas de la Figura 54.1 0, £cual? 
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el agua, los organismos o el viento mueven nutrientes. Como 
introduccion al funcionamiento de estos ciclos biogeoqmmi- 
cos globales, consideremos los ciclos globales de agua, car- 
bono y nitrogeno. Estos ciclos se han visto modificados re- 
cientemente por las actividades humanas, con graves 
consecuencias ecologicas. 

Cido global del agua En la Figura 54.13 aparece un ciclo 
global deagua simplificado. El diagrama muestra la cantidad 
estimada de agua que se desplaza entre los principales com- 
ponentes del ciclo durante el curso de un ano. 

Para analizar este ciclo, comencemos con la evaporacion 
de agua del oceano y la consecuente precipitacion de agua. 
Para el componente marino del ciclo, la evaporacion excede 
las precipitaciones, es decir, que a lo largo de los oceanos hay 
una ganancia neta de agua en la atmosfera. Cuando ese vapor 
de agua se desplaza por los continentes, esta unido por una 
pequena cantidad de agua evaporada de los lagos y rios y un 
gran volumen del agua transpirada por las plantas. El volu- 
men total de agua en la atmosfera a lo largo de la tierra esta 
equilibrado por la cantidad de lluvia y otras formas de preci- 
pitaciones de los continentes. El ciclo se completa con el agua 
que se desplaza desde la tierra a los oceanos a traves de los 
nos y aguas subterraneas. 

Los seres humanos influyen en el ciclo de agua de formas 
complejas. Puede que los impactos mas simples y directos sean 
relativos a las tasas del relleno de las aguas subterraneas. El 
asfalto y las superficies de hormigon anadidas a traves de la 
suburbanization reducen la cantidad de precipitaciones que se 
filtra desde la superficie para entrar en capas del suelo mas 
profundas. La transformation de praderas y bosques en cam- 
pos de cultivo tambien incrementa la cantidad de agua que co- 
rre por la superficie de la Tierra hacia los nos en lugar de pe- 
netrar a las capas de aguas subterraneas. Los terrenos y 
bosques intactos pierden menos agua que los campos de culti- 



vo porque los sistemas de rafces extensivas que sujetan el agua 
estan en su sitio durante todo el ano. Y lo que es mas impor- 
tante, el incremento drastico de la agricultura de irrigation 
durante las ultimas tres decadas ha derivado en la retirada de 
cantidades masivas de agua de los depositos subterraneos. 

En conjunto, estos impactos han llevado a cafdas alarman- 
tes de las reservas de agua subterranea. La tabla de agua es el 
limite superior bajo el que la superficie de la Tierra se satura 
con agua almacenada, y esta disminuyendo en todo el mun- 
do. Entre 1986 y 2006, la tabla de agua del norte de Pekm 
(China) experiments cafdas de casi 61 m. Por toda India, las 
tablas de agua estan experimentado un descenso de entre 1 y 
3 m al ano. Se estan registrando tasas semej antes en Yemen, 
Mexico y la zona de las Grandes Llanuras de EE.UU. La falta 
de agua esta exacerbando las tensiones polfticas en varias 
partes del mundo, incluyendo Oriente Proximo. Los seres hu- 
manos estan minando el agua en muchas partes del mundo, 
es decir, las poblaciones han crecido ya por encima de la ca- 
pacidad de carga de agua. 

Ciclo global de carbono Como muestra la Figura 54.14, 
el ciclo global del carbono documenta el movimiento del car- 
bono entre los ecosistemas terrestres, los oceanos y la atmos- 
fera. De estos tres depositos, el oceano es con mucho el ma- 
yor. El deposito atmosferico tambien es importante a pesar de 
su tamano relativamente pequeno, ya que el carbono entra y 
sale rapidamente. 

Las flechas de la Figura 54.14 resaltan los movimientos 
frecuentes del carbono dentro y fuera de la atmosfera a traves 
de los organismos. Por ejemplo, en los ecosistemas terrestres 
y acuaticos, la fotosmtesis es responsable de la salida el car- 
bono fuera de la atmosfera y la incorporation en el tejido. 
Por el contrario, la respiration celular libera carbon que ha 
sido incorporado en organismos vivos a la atmosfera, en for- 
ma de dioxido de carbono. 




FIGURA 54.1 3 Ciclo global del agua. 

O PREGUNTA Pronostica el cambio de la cantidad total de agua evaporada del oceano en respuesta al calentamiento 
global. Analiza una posible consecuencia de este cambio. 
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CICLO GLOBAL DEL CARBONO 
Todos los valores en gigatones por ano 



Consumo neto a 
traves de la fotosintesis, 
procesos quimicos: 
1,5 



Atmosfera: 778 (durante 
. la decada de 1990) 



Consumo neto a 
traves de la fotosintesis 
de las plantas: 3,0 




Cambios en los usos de las tierras 

(deforestacion primaria): (jso de 

1,6 combustibles 
fosiles: 6,3 



Organismos, procesos 
quimicos oceanicos: 
40.000 

Ecosistemas acuaticos 




Ecosistemas terrestres 



Cambios inducidos por el hombre 



FIGURA 54.1 4 Ciclo global del carbono. Las flechas indican como se mueve el carbono dentro y fuera de un 
ecosistema. La deforestacion y el uso de los combustibles fosiles estan anadiendo 7,9 gigatones de carbono a la 
atmosfera cada ano,de los que: 2 gigatones son fijados por la fotosintesis de los ecosistemas terrestres y 2 gigatones 
se fijan por los procesos fisicos y quimicos de los oceanos,y los 3,9 gigatones restantes pasan a la atmosfera. 



<:C6mo han cambiado los seres humanos el ciclo del car- 
bono? Se estima que los combustibles fosiles encontrados en 
la Tierra, que derivan de los sedimentos ricos en carbono 
contienen un total de 5.000-10.000 gigatones de carbono (un 
gigaton, Gt, son mil millones de toneladas). Esto es entre un 
octavo y un cuarto del tamano del deposito oceanico y entre 
2,5 y 5 veces el tamano del deposito terrestre. En efecto, la 
quema de combustibles fosiles mueve el carbono desde un de- 
posito geologico inactivo a uno activo, la atmosfera. Cuando 
quemas gasolina, estas liberando atomos de carbono que ha- 
bian quedado bloqueados en las reservas de carbon o petro- 
leo durante cientos de millones de anos. 

Los cambios del uso de las tierras tambien han alterado el 
ciclo global del carbono. Por ejemplo, la deforestacion reduce 
la productividad primaria neta de una zona. Tambien libera 
C0 2 cuando el fuego se usa para quemar cualquier tipo de 
material. Los investigadores que utilizan los datos sobre la 
cantidad de tierra acondicionada para la agricultura y la ex- 
plotacion forestal para estimar la cantidad de carbono libera- 
do descubrieron que, a escala global, el movimiento neto del 
carbono a la atmosfera se ha estado dando desde los ecosiste- 
mas terrestres durante al menos los ultimos 100 anos. El 
cambio del almacenaje neto de carbono a la liberacion neta 
de carbono es la consecuencia de la expansion de las pobla- 
ciones humanas (vease Capftulo 52). 

La Figura 54.15a muestra la cantidad de carbono libera- 
do a partir de la quema de los combustibles fosiles durante el 
ultimo siglo; la Figura 54.15b muestra las consecuencias de 
esta liberacion acelerada de carbono. En solo 45 anos, el 
C0 2 en la atmosfera en el observatorio de Mauna Loa en la 
isla de Hawai ha incrementado de 315 a 375 partes por mi- 
llon (ppm), es decir, miligramos de C0 2 por kilogramo de 
aire. Se ha observado la misma tendencia por todo el mundo. 



Como muestran los datos de la Figura 54.15c, las concentra- 
ciones de C0 2 en la atmosfera han alcanzado niveles muy su- 
periores a 280 ppm, que era el valor comun anterior a 1860. 

Estos cambios en el ciclo global del carbono son importan- 
te porque el dioxido de carbono funciona como un gas inver- 
nadero: atrapa el calor que ha sido irradiado por la Tierra e 
impide que se escape al espacio, del mismo modo que el cris- 
tal de un invernadero atrapa el calor. De forma mas especffi- 
ca, el dioxido de carbono es uno de los varios gases en la 
atmosfera que absorbe y refleja las longitudes de onda infra- 
rrojas radiadas de la superficie terrestre. Los incrementos en 
las cantidades de gases de efecto invernadero estan calentan- 
do el clima de la Tierra y aumentando el potencial de capaci- 
dad calorffica de la atmosfera. 




en www.masteringbio.com 



The Global Carbon Cycle 

Ciclo global del nitrogeno La Figura 54.16 ilustra el ci- 
clo global del nitrogeno. Un aspecto clave de este ciclo bio- 
geoqufmico es que las plantas tambien son capaces de utilizar 
el nitrogeno presente en forma de amonio o iones de nitrato 
(NH4 o NO3). Por tanto, la vasta reserva de nitrogeno mole- 
cular (N 2 ) que se encuentra en el aire envolviendo a la Tierra 
(el N 2 compone el 78 por ciento de la atmosfera) no esta dis- 
ponible para las plantas. El nitrogeno pasa al ecosistema de 
forma que solo se pueda utilizar cuando se reduce, o fija, es 
decir cuando el N 2 se transforma en NH 3 . La fijacion de ni- 
trogeno deriva de las reacciones provocadas por los rayos en 
la atmosfera y por las reacciones que catalizan las enzimas de 
las bacterias que viven en el suelo y los oceanos. (El Capftulo 
38 explico como fijan las bacterias el nitrogeno). 
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(a) Incrementos en las emisiones de C0 2 por el uso de 
combustibles fosiles. 
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(b) Cambios recientes del C0 2 atmosferico registrados 
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FIGURA 54.1 5 El hombre provoca incrementos de dioxido de 
carbono atmosferico. (a) Las tasas del flujo de carbono a partir de 
la quema de combustibles fosiles han aumentado a medida que las 
poblaciones humanas han incrementado (vease Capitulo 52). (b) Ya 
que el observatorio de Mauna Loa,en Hawai, esta lejos de las 
influencias a gran escala de los seres humanos,debena representar 
con precision las condiciones medias atmosfericas del hemisferio 
norte. (c) Durante siglos, las concentraciones medias de C0 2 en la 
atmosfera han sido de 280 ppm. 

O PREGUNTA <;Por que las concentraciones atmosfericas de C0 2 
en el hemisferio norte son bajas durante el verano y altas durante el 
invierno? iQue patrones esperas que se den en el hemisferio sur? 
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La actividad humana tambien ha alterado el ciclo del ni- 
trogeno. La fijacion de nitrogeno derivada de la actividad hu- 
mana es en la actualidad equivalente a la fijacion de nitroge- 
no de fuentes naturales (Figura 54.17). Hay tres fuentes 
humanas de esta fijacion de nitrogeno: (1) fertilizantes indus- 
trials, (2) cultivos de vaina como la soja y los guisantes que 
albergan bacterias que fijan nitrogeno, y (3) la liberacion de 
oxido mtrico durante la combustion de combustibles fosiles. 



Anadir nitrogeno a los ecosistemas terrestres suele incre- 
mentar la productividad. En algunos casos un incremento 
masivo de la disponibilidad de nitrogeno es beneficioso, pero 
en otras situaciones no. Por ejemplo, el Capitulo 28 detallo 
como la aplicacion excesiva de fertilizantes con contenido en 
nitrogeno a los campos de cultivo ha producido escorrentfas 
con contenido en nitrogeno, lo cual tiene consecuencias ne- 
fastas (formacion de «zonas muertas» libres de oxfgeno) en 




FIGURA 54.16 Ciclo global del nitrogeno. El nitrogeno entra en el ecosistema como amoniaco o nitrato a traves de la fijacion del nitrogeno 
atmosferico. Se exporta en la escorrentia y como gas de nitrogeno emitido por las bacterias que usan los compuestos que contienen nitrogeno 
como aceptador de electrones. 
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FIGURA 54.1 7 Los seres humanos estan anadiendo grandes 
cantidades de nitrogeno a los ecosistemas. Las actividades 
humanas estan fijando casi tanto nitrogeno cada ano como los 
recursos naturales. De esa forma, las actividades humanas han 
doblado practicamente la cantidad total del nitrogeno disponible 
para los organismos. 

numerosos ecosistemas acuaticos. Los investigadores tambien 
han descubierto que las entradas de nitrogeno pueden llevar a 
una perdida significativa de la biodiversidad en los ecosiste- 
mas terrestres. Por ejemplo, cuando los biologos anadieron 
nitrogeno a solares de unas praderas en el medio este de Nor- 
teamerica, algunas especies que dominaban la competencia 
tienden a tomar el control. Como estas especies crecen de for- 
ma rapida, desplazan a otras especies que no responden tan 
bien a las aceptaciones de nitrogeno. En los ecosistemas de 
praderas, el incremento de nitrogeno fomento la productivi- 
dad pero disminuyo la diversidad de especies alterando el ba- 
lance entre las interacciones competitivas. En los solares de 
estudio del experimento de Park Grass (presentado en el Ca- 



pftulo 52), se dio el mismo resultado. Los solares fertilizados 
con nitrogeno desde 1856 contienen muchas menos especies 
que los solares sin fertilizar. 

Como revelan los datos de esta seccion, varios de los pro- 
blemas medioambientales mas graves a los que se enfrentan 
nuestras especies derivan de las alteraciones masivas y recien- 
tes en los ciclos biogeoqufmicos. Incluso los cambios regiona- 
les en los ciclos biogeoqufmicos tienden a tener consecuencias 
a gran escala, ya que los nutrientes se mueven entre los eco- 
sistemas. Si rondas los veinte anos cuando leas esto, seras 
parte de una generacion que probablemente experimente el 
episodio mas traumatico del cambio medioambiental de la 
historia humana. Es traumatica por dos motivos: la perdida 
masiva de especies registrada en el Capftulo 55 y los profun- 
dos cambios en la biogeoqufmica registrados aquf. Veamos 
con mas detalle las consecuencias de la alteracion de los ci- 
clos biogeoqufmicos. 

Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... O 

• Los ciclos biogeoqufmicos trazan el desplazamiento del 
agua o los elementos entre los componentes de un 
ecosistema. 

• Los biologos analizan tres aspectos de estos ciclos: (1 ) la 
naturaleza y tamano de los depositos donde se almacenan 
o acumulan los elementos, (2) la tasa del movimiento entre 
depositos, y (3) las interacciones entre los ciclos. 

Deben'as ser capaz de... O 

Describir como las actividades humanas estan influyendo en 
estos tres aspectos de los ciclos de agua,carbono y nitrogeno. 



CUADRO 54. 



£Cual es tu «huella ecologica»? 



La huella ecologica es una herramienta 
online que ayuda a las personas a evaluar 
su consumo de recursos. Una vez que 
hayas completado el cuestionario,el pro- 
grama calcula la huella de tu uso de re- 
cursos, es decir, la cantidad de tierra y 
agua necesaria para sostener tu estilo de 
vida. El calculo se basa en la informacion 
sobre cuatro aspectos del uso de los re- 
cursos: 

• Consumo de alimentos: ya que se 
pierde mucha energia entre los niveles 
troficos, la gente que solo come pro- 
ductores primarios deja una huella 
mucho menor que los individuos que 
comen gran cantidad de carne y pro- 
ductos lacteos. La consumicion de ali- 
mentos que tienen que ser transporta- 



dos desde grandes distancias tambien 
aumenta la huella. 

• Consumo de bienes: la adquisicion de 
bienes manufacturados y la produc- 
cion de grandes cantidades de dese- 
chos solidos incrementa la huella; el 
reciclaje la reduce. 

• Alojamiento: las huellas se maximizan 
cuando la gente vive en casas grandes 
y no limita su uso de electricidad y 
agua corriente. 

• Transporte: como podras suponer, la 
huella aumenta cuando los individuos 
conducen coches que consumen petro- 
leo para grandes distancias y cuando la 
gente vuela mucho. La huella se reduce 
con vehiculos de consumo eficiente de 



combustible, el ciclismo, ir andando y el 

transporte publico. 
Muchos estudiantes (y profesores) que 
viven en naciones industrializadas se ex- 
tranan al descubrir que su estilo de vida 
demanda mas de 8 ha de tierra produc- 
tiva, incluso aunque la media mundial sea 
de 0,88 ha por persona. 

Ademas de elevar la concienciacion 
personal, las huellas senalan otro tema 
importante: no es posible que los recur- 
sos de la Tierra sostengan un estilo de 
vida occidental durante mas de una frac- 
cion minuscula del total de la poblacion 
humana. La mayoria de los investigadores 
estan de acuerdo en que la poblacion hu- 
mana ya ha sobrepasado la capacidad de 
carga debido a sus estilos de vida basa- 
dos en un uso elevado de los recursos. 
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543 Impactos del hombre sobre 
el ecosistema 



Los biologos han registrado dos factores responsables del im- 
pacto humano sobre los ecosistemas. El primero es el incre- 
mento del tamano de la poblacion humana, analizado en el 
Capftulo 52. El segundo es un incremento de los recursos uti- 
lizados por el hombre. La Figura 54.15a registro el uso de los 
combustibles fosiles durante los ultimos 150 anos; la Figu- 
ra 54.18 facilita los datos de 2006 de la media anual de con- 
sumo de petroleo por persona en el mundo. El punto clave es 
que los residentes de los paises industrializados, a pesar de 
que son relativamente pocos, tienen un impacto despropor- 
cionado en los ciclos biogeoqmmicos, ya que utilizan muchi- 
sima energfa, agua, alimentos y otros recursos (Cuadro 54.1, 
pagina 1.237). 

El Capftulo 55 evaluara la influencia de los cambios en el 
tamano de la poblacion humana y como afecta el uso de los 
recursos a la extincion de las especies. Aqui nos centraremos 
en las consecuencias de los ciclos biogeoqmmicos. El creci- 
miento explosivo de la poblacion humana y el consumo in- 
tensivo estan haciendo que la temperatura media mundial au- 
mente y, en muchos biomas, incremente la NPP. ,;C6mo 
responden los ecosistemas? 



Calentamiento global 

Recuerda que la concentration de dioxido de carbono en la 
atmosfera ha ido incrementando a lo largo del siglo xx y que 
la mayona de los analisis indican que el incremento se debe a 
la quema de combustibles fosiles y la deforestation de los 
bosques para su uso urbamstico y agrfcola. Sin embargo, si el 
incremento de C0 2 esta provocando el calentamiento global 
(el incremento de la temperatura de la superficie de la Tierra) 
o no ha sido hasta hace poco una cuestion de controversia. 

En 1998 un grupo internacional de cientfficos, llamado 
Panel Intergubernamental del Cambio Climatico (IPCC), se 
formo para evaluar las consecuencias del aumento del C0 2 . 
Desde entonces el grupo ha producido una serie de informes 
que resumen el estado del conocimiento cientifico sobre el 
tema. El informe del IPCC de 1998 concluyo que la evidencia 
vigente sugiere una « influencia humana distinguible sobre el 
clima». Esta fue la primera afirmacion del IPCC en apoyo de 
la hipotesis de que las concentraciones de C0 2 en aumento 
debidas a la actividad humana estan teniendo un impacto 
apreciable sobre el clima. El siguiente informe principal del 
IPCC, publicado en 2001, declaro que «hay una nueva y 
fuerte evidencia de que la mayona del calentamiento observa- 
do durante los ultimos 50 anos se puede atribuir a las activi- 
dades humanas». En su informe mas reciente, publicado en 
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FIGURA 54.18 El consumo de petroleo per capita van'a entre paises. Datos del 2006. 
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2007, el IPCC declaro que la evidencia del calentamiento glo- 
bal es rotunda y es «muy probable » que se deba a los cam- 
bios inducidos por los gases de efecto invernadero. 

<;Cuanto subiran las temperaturas durante el transcurso de 
nuestras vidas? Pronosticar el futuro del estado de un sistema 
tan complejo y variable como el clima de la Tierra es muy di- 
ficil. Los modelos de clima mundial son herramientas prima- 
rias que los cientfficos utilizan para hacer estos pronosticos. 
Un modelo climatico global esta basado en grandes series de 
ecuaciones que describen las interacciones entre las concen- 
traciones de varios gases en la atmosfera, la radiacion solar, 
las tasas de transpiracion y otros parametros para influir en 
el clima. Los modelos actuales se usan para sugerir que la 
temperatura media global subira entre 1,1-6,4 °C para el ano 
2100. La cifra menor se basa en los modelos que asumen que 
no habra muchos mas aumentos de los gases de efecto inver- 
nadero por encima de los niveles actuales; la cifra mayor se 
basa en los modelos que asumen el uso continuo e intensivo 
de combustibles fosiles y un aumento de los gases de efecto 
invernadero. 

<:C6mo responderan los ecosistemas a estos incrementos? 
Responder a esta pregunta es igualmente dificil, ya que los 
ecosistemas responden al calentamiento de forma que aumen- 
ten o disminuyan las concentraciones de C0 2 y asf exacerbar 
o mitigar el calentamiento. Por ejemplo, las retroalimentacio- 
nes positivas tienen lugar cuando las condiciones climaticas 
mas calidas y secas llevan a mas incendios, lo que en cambio 
libera mas C0 2 que lleva a un mayor calentamiento. Los in- 
vestigadores documentaron una forma de retroalimentacion 
positiva que tiene lugar en la tundra artica. La tundra afsla 
carbon en forma de materia organica del suelo, porque las ta- 
sas de descomposicion son extremadamente bajas en esos lu- 
gares. Sin embargo, durante una serie de veranos calidos en 
de la decada de 1980, los investigadores descubrieron que las 
tasas de descomposicion aumentaron lo suficiente como para 
liberar carbono de la materia organica del suelo almacenada, 
y producir un flujo neto de carbono a la atmosfera. 



Por el contrario, las retroalimentaciones negativas se ele- 
van cuando las condiciones calidas llevan a un incremento de 
las tasas de fotosmtesis y por tanto, a un incremento de la 
aceptacion de C0 2 . Por ejemplo, los experimentos han mos- 
trado que las tasas de crecimiento de varias especies de arbo- 
les y algunos cultivos agricolas incrementan como respuesta 
directa al aumento atmosferico de C0 2 . Ya que el C0 2 es ne- 
cesario para la fotosmtesis, puede actuar como fertilizante. 

^Las respuestas de los ecosistemas aumentaran o disminui- 
ran el calentamiento global? Actualmente, no esta claro si 
predominara la retroalimentacion positiva o negativa. Los in- 
vestigadores estan trabajando para averiguarlo utilizando 
modelos informaticos, experimentos como los dos destacados 
en el Capitulo 50, y analizando las respuestas de los ecosiste- 
mas a los cambios climaticos anteriores. 

Aunque las temperaturas globales han aumentado ligera- 
mente en comparacion con las previsiones durante los ulti- 
mos 50-100 anos, los biologos ya han registrado consecuen- 
cias drasticas sobre los organismos. 

• Los rangos geograficos de muchos organismos, incluyendo 
el parasito de la malaria, estan cambiando. La Figura 
54.19a muestra datos recientes de los rangos de pequenos 
crustaceos, llamados copepodos, en el Atlantico Norte. 
Los copepodos son depredadores importantes del plancton 
marino y son consumidos por muchos peces. Los mapas 
muestran cambios que ocurrieron durante un periodo de 
40 anos, desde 1960, en el numero de especies de copepo- 
dos tipica de las aguas marinas del sur de Europa, en con- 
traposicion al numero de las especies de copepodos de las 
aguas del norte de Europa. La observacion clave es que 
las especies del sur se han mudado hacia el norte, mientras 
el rango de especies de agua fna ha declinado. 

• La fecha fijada para los eventos esta cambiando en mu- 
chos medios estacionales. El grafico de la Figura 54.19b 
muestra los cambios en la fecha de la primera floracion de 
una planta nativa del medio oeste de EE.UU. Durante los 



(a) Los copepodos de agua fna estan disminuyendo en el (b) La fecha de floracion de algunas especies del medio 

norte del Atlantico. oeste de Norteamerica es mas temprana. 




FIGURA 54.1 9 El calentamiento global esta causando cambios en los rangos geograficos y el comportamiento. 

(a) La mayoria de las especies de copepodos se restringen a las aguas de cierta temperatura. (b) En los conjuntos de datos 
de Wisconsin, 1 9 de los 55 eventos rastreados durante un periodo tuvieron lugar mas temprano. Solo se retraso un evento, 
los 35 restantes no mostraron ningun cambio. 
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ultimos 60 anos, el primer dia del ano en que Baptisia leu- 
cantha produtia flores se desplazo 10 dfas. Para interpre- 
tar esta observation, los biologos formularon la hipotesis 
de que el clima se habfa calentado lo suficiente como para 
facilitar un crecimiento y una floracion mas temprana. De 
forma similar, los recientes estudios han confirmado que 
las especies de aves migratorias estan llegando a sus terri- 
tories de crias en Europa mas pronto y los hongos estan 
aflorando antes en algunos medios estacionales. 

• Hay una gran evidencia de que la mayorfa de las 122 espe- 
cies de ranas que se han extinguido hace poco sucumbie- 
ron a causa de un hongo parasitario. Los datos publicados 
en 2006 sugieren que el calentamiento global ha aumenta- 
do la frecuencia y gravedad de estas infecciones micoticas. 

Los arrecifes de corales estan entre los ecosistemas mas 
productivos y ricos en especies del mundo. Sin embargo, 
su integridad esta amenazada por la subida de la tempera- 
tura del agua que provoca que la composition de los arre- 
cifes de corales expelan las algas fotosinteticas. Cuando 
este «blanqueo de coral » continua debido a la exposition 
ininterrumpida de agua caliente, los corales empiezan a 
morir de hambre. 

En algunas poblaciones, el cambio de las temperaturas han 
hecho que la frecuencia de los alelos cambie, es decir, que 
algunas especies estan evolucionando en respuesta al ca- 
lentamiento global. Por ejemplo en la mosca de la fruta 
Drosopbila subobscura los alelos que incrementan la efica- 
cia en habitats calidos han incrementado su frecuencia en 
Europa, Sudamerica y Norteamerica. 

El calentamiento global, ya ha provocado importantes 
cambios en los rangos geograficos, el comportamiento y la 
frecuencia de los alelos. Si los modelos publicados hasta la fe- 
cha son correctos, provocaran muchos cambios en el trans- 
curso de tu vida. 

Cambios en la productividad 

Varios de los cambios que los seres humanos han inducido en 
los ciclos biogeoqmmicos tienen el mismo efecto: alteran la 
NPP. Por ejemplo, los experimentos han documentado que 
las temperaturas calidas, la adicion de nitrogeno y otros nu- 
trientes, y los niveles elevados de C0 2 aumentan la NPP en 
algunos ecosistemas terrestres. 

La Figura 54.20 muestra el cambio global de la NPP me- 
dia anual, en (1) medios terrestres entre 1982 y 1999 (Fi- 
gura 54.20a) y (2) medios marinos entre 1999 y 2004 (Figu- 
ra 54.20b). Estos son los intervalos mas recientes para los 
que hay datos disponibles. En tierra firme, la NPP global in- 
cremento mas de un 6 por ciento en 17 anos de estudio. Sin 
embargo, en los oceanos los datos entre 1999 y 2004 mostra- 
ron una correlation convincente entre la subida de las tempe- 
raturas del agua superficial y el descenso de la productividad. 

Se cree que el aumento general de la productividad te- 
rrestre se debe a la subida de las temperaturas, al incremen- 
to de las lluvias en los tropicos y a la fertilization con C0 2 , 
todos los factores que incrementan la tasa de fotosmtesis en 



las plantas. Recordaras del Capftulo 50 que los lagos pue- 
den estratificarse porque el agua es mas densa a 4 °C y mu- 
cho menos densa a mayores temperaturas. El agua del mar 
tambien se estratifica. Por ejemplo, el agua de la zona benti- 
ca se encuentra a 4 °C durante todo el ano en las grandes re- 
giones del oceano (Figura 54.21a). Cuando la temperatura 
de la superficie del agua aumenta por el calentamiento glo- 
bal, el agua de la superficie se vuelve incluso menos densa 
que el agua bentica. Esto es importante porque el agua en la 
zona bentica es rica en nutrientes, debido a la cafda de ma- 
teria organica en descomposicion desde la superficie. Cuan- 
do el agua de la superficie se vuelve mas ligera, las corrien- 
tes de agua tienen mas posibilidad de ser lo suficientemente 
fuertes para superar la diferencia de densidad y traer rique- 
za de nutrientes, el agua a 4 °C en su camino a la superficie, 
donde los nutrientes pueden estimular el crecimiento de las 
bacterias y algas fotosinteticas (Figura 54.21b). Si las co- 
rrientes no se vuelven mas fuertes, el calentamiento global 
hace que la superficie del agua se vuelva mas pobre en nu- 
trientes. 

Sin embargo, es importante destacar que estos cambios se 
encuentran a merced de las variaciones locales. En tierra fir- 
me, la productividad ente 1982 y 1999 tendfa a incrementar 
cerca del ecuador y en latitudes a 60° N, pero decretia en el 
artico y en muchas mas zonas. En el oceano, la productividad 
entre 1999 y 2004 cayo drasticamente en extensas regiones 
de la zona pelagica, pero se incremento en muchas otras. 

<:Cuales son las consecuencias de estos cambios globales y 
locales en la NPP? La respuesta corta, que depende. 

En superficies locales del oceano, las consecuencias del in- 
cremento drastico de la productividad suelen ser negativas. 
Por ejemplo, el Capftulo 28 detallo como los iones de nitrato, 
derivados de los fertilizantes aplicados a los cultivos de mafz 
del medio oeste norteamericano son arrastrados al Golfo de 
Mexico. El incremento de las concentraciones de nitrato han 
estimulado el crecimiento de los organismos planctonicos, 
cuya subsiguiente descomposicion ha agotado el oxfgeno dis- 
ponible y provocado la formation de una «zona muerta» 
axonica. Los biologos creyeron que los incrementos de nitra- 
to y otros fertilizantes de origen humano han contribuido a la 
frecuencia o intensidad de explosiones de algas daninas en el 
oceano, es decir, grandes poblaciones de dinoflagelados que 
liberan toxinas en el agua (vease Capftulo 29). 

Los biologos estan concienciados de que si la NPP total 
en el oceano continua declinando por el calentamiento glo- 
bal, tendra lugar la retroalimentacion positiva: el C0 2 at- 
mosferico aumentara porque se fija menos C0 2 en la atmos- 
fera a partir de la fotosmtesis. Por el contrario, el incremento 
de la NPP en tierra firme proporciona una retroalimentacion 
negativa de las concentraciones de C0 2 y el calentamiento 
global. Ademas, la baja NPP del oceano significa que la pro- 
ductividad de las piscifactorfas mundiales puede declinar, 
pero el incremento de biomasa en los medios terrestres debe- 
ria propulsar el numero de consumidores primarios y de ni- 
veles altos. 

En general, no esta claro si los cambios en la productivi- 
dad beneficiarfan o perjudicarfan a los ecosistemas. Las 
temperaturas globales continuan aumentando y las adicio- 



Capitulo54 Ecosistemas 1241 



(a) Cambio anual medio de la NPP terrestre, 1982-1999. 



Porcentaje anual 
del cambio en la NPP 




(b) Cambio anual medio de la NPP marina, 1982-1999. 
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FIGURA 54.20 Consecuencias del calentamiento global: cambios recientes en la NPP terrestre y marina. 



nes a gran escala de nitrogeno, fosforos y dioxido de carbo- 
no continuan, los humanos estan implementando un experi- 
ments a escala mundial sobre los efectos de la alteracion de 



la NPP. Algunos de los problemas mas urgentes a los que se 
enfrenta tu generacion estan arraigados en la ecologfa de los 
ecosistemas. 
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FIGURA 54.21 La estratificacion de la temperatura en el oceano puede afectar a la productividad. 
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I 



Repaso del capitulo 



RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 



I 



O Un ecosistema tiene cuatro componentes: (1) el medio abiotico, 
(2) los productores primarios, (3) los consumidores y (4) los sa- 
profitos. Estos componentes estan conectados por los movimien- 
tos de energia y nutrientes. 

Un ecosistema consiste en una o mas comunidades de especies 
que interactuan y su medio abiotico. A medida que la energia flu- 
ye a traves de los ecosistemas y los nutrientes circulan, se inter- 
cambian entre elementos bioticos y abioticos del ecosistema. La 
energia fluye en los ecosistemas como resultado de la fotosintesis 
o de la respiration de las moleculas inorganicas con alto potencial 
de energia. La energia quimica de los productores entra en la ca- 
dena trofica a traves de los consumidores primarios y saprofitos. 

Deberi'as ser capaz de dibujar las relaciones entre los cuatro 
componentes de un ecosistema donde no hay fotosintesis, la 
fuente exterior de energia es el hierro, y componentes que no 
contienen sulfuro liberados por el magma (roca Hquida). Q 

O La productividad de los ecosistemas terrestres esta limitada por el 
calor y la humedad, mientras que la disponibilidad de nutrientes 
es la restriction clave en los ecosistemas acuaticos. Se pierde 
mucha energia a medida que fluye desde los productores a los 
consumidores y saprofitos. 

Entre los ecosistemas terrestres, la productividad primaria neta 
(NPP) es mayor en las selvas tropicales. Entre los ecosistemas 
acuaticos, la productividad es mayor en los arrecifes de coral, 
humedales y estuarios. Aunque la productividad es muy baja en 
la zona oceanica, el area cubierta por este ecosistema es tan ex- 
tensa que el oceano abierto representa el mayor porcentaje de la 
productividad de la Tierra. 

Los organismos que adquieren energia a partir del mismo tipo 
de fuente ocupan el mismo nivel trofico. La mayona de los eco- 
sistemas tienen al menos tres niveles troficos: productores prima- 
rios, herbivoros o saprofitos primarios, y carmvoros. Ya que la 
transferencia de energia de un nivel trofico a otro es ineficaz, los 
ecosistemas tienen una piramide de productividad: la produccion 
de biomasa es la mas productiva en el nivel trofico mas bajo, y la 
productividad disminuye a medida que subimos de nivel trofico. 

Las relaciones alimenticias entre especies de un ecosistema 
particular se describen por la cadena alimenticia o cadena trofi- 
ca. Las cadenas alimenticias no suelen exceder los cinco o seis ni- 
veles troficos. Se han propuesto las hipotesis del flujo de energia, 



la estabilidad de las dinamicas y la complejidad medioambiental 
para explicar por que las cadenas troficas y las cadenas alimenti- 
cias no son mayores. 

Deberfas ser capaz de describir la naturaleza de una cadena ali- 
menticia en la que se pudiera perder la energia minima. Q 

O Para analizar los ciclos de nutrientes, los biologos se centran en 
la naturaleza de los depositos donde se encuentran y en la rapi- 
dez con que se trasladan entre estos. 

Los nutrientes se mueven a traves de ecosistemas en ciclos bio- 
geoquimicos. La tasa de la circulation de nutrientes se ve afecta- 
da por la tasa de descomposicion de los detritos. En cambio, las 
condiciones del medio abiotico, como la temperatura y la calidad 
de los detritos, afectan a la tasa de descomposicion. En los eco- 
sistemas tambien se pierden nutrientes. Los experimentos han 
mostrado que la perdida de vegetation incrementa en gran medi- 
da la tasa de perdida de nutrientes. 

Deberfas ser capaz de describir las condiciones bajo las que las 
tasas de descomposicion en medios terrestres y marinos son ex- 
tremadamente bajas, creando una cuenca debido a la acumula- 
cion de materia organica. Q 

o Los seres humanos estan provocando grandes cambios en el me- 
dio abiotico. La quema de combustibles fosiles ha conducido al 
calentamiento global. La fertilization extensiva incrementa la 
productividad y la contaminacion. 

Las temperaturas medias globales incrementa rapidamente debi- 
do a los cambios del uso de las tierras; y la quema de combusti- 
bles fosiles ha incrementado el flujo de carbono bajo la forma de 
C0 2 (gas de efecto invernadero) en la atmosfera. La fijacion 
de nitrogeno procedente de la produccion de fertilizantes y de la 
plantation de cultivos fij adores de nitrogeno es hoy en dia equi- 
valente a la cantidad de fijacion de nitrogeno natural. Estos in- 
crementos conllevan a un aumento de la productividad, pero 
tambien a la contaminacion y a la perdida de la biodiversidad. 

Deberfas ser capaz de proponer tres ideas para reducir el calen- 
tamiento global. Explica tus motivos. Q 



©i 



Web Animation 



en www.masteringbio.com 



The Global Carbon Cycle 



PREGUNTAS 



O Comprueba tus conocimientos 

1. <;Cuales son las diferencias entre una comunidad, un grupo de 
comunidades y un ecosistema? 

a. Un ecosistema consiste en una comunidad y el medio 
abiotico. 

b. Un ecosistema es un tipo de ecosistema. 

c. Un bioma incluye solo la comunidad vegetal o las 
comunidades presentes en un medio. 

d. Un ecosistema incluye solo los aspectos abioticos de un medio 
particular. 



2. ^Cual de los siguientes ecosistemas tendra la produccion 
primaria mayor? 

a. Desierto subtropical. 

b. Estepa. 

c. Bosque boreal. 

d. Bosque tropical seco. 



Capitulo54 Ecosistemas 1243 



3. ^Con que fin se consume la mayorfa de la productividad 
primaria neta? 

a. La respiracion de los consumidores primarios. 

b. La respiracion de los consumidores secundarios. 

c. El crecimiento de los consumidores primarios. 

d. El crecimiento de los consumidores secundarios. 

4. Segun la hipotesis de la estabilidad de las dinamicas del tamano 
de las cadenas alimenticias, <en que tipos de medios seran las 
cadenas alimenticias mas pequenas? 

a. Frio. 

b. Constante. 

c. Variable. 

d. De disponibilidad de nutrientes baja. 



5. <;Cual de los siguientes depositos suele ser el mas longevo? 

a. La atmosfera (C0 2 ). 

b. Plancton marino (productores primarios y consumidores). 

c. Petroleo. 

d. Madera. 

6. <;Que efectos tiene la deforestacion en las dinamicas de los 
ecosistemas? 

a. Incrementa la biomasa bajo tierra. 

b. Incrementa la exportacion de nutrientes. 

c. Incrementa las tasas de relleno de las aguas subterraneas 
(penetracion de las precipitaciones en la tabla de agua). 

d. Incrementa la reserva de materia organica del suelo. 

•q *9 b *c b *j7 '£ -p 'Z *l :sEjS3tids3^[ 



O Comprueba tu aprendizaje 

1. Dibuja una piramide de productividad para un ecosistema de 
bosque templado y explica su forma. 

2. Explica la diferencia entre la productividad primaria bruta y la 
productividad primaria neta. <;Cual es mayor y por que? 

3. Explica por que las tasas de descomposicion son mayores en 
algunos ecosistemas que en otros y da ejemplos. ^Como regula la 
cadena trofica de saprofitos la disponibilidad de nutrientes en un 
ecosistema? 

4. Compara y contrasta las hipotesis de del flujo de energfa, la 
estabilidad de la dinamica y la complejidad del medio para la 
longitud de una cadena alimenticia. 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

5. Dibuja un diagrama de los ciclos globales del agua, el carbono y 
el nitrogeno. Etiqueta los principales depositos y flujos. 
Compara y contrasta la esperanza de vida del agua o un 
elemento en cada deposito y evalua los factores que afectan la 
tasa del transito entre reservas. 

6. <:Por que el oceano abierto es pobre en nutrientes? <;Por que los 
habitats de las zonas nerfticas e intermareales relativamente ricos 
en nutrientes? 



O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. Supongamos que tienes un pequeno conjunto de estanques 
experimentales a tu disposicion y una variedad de algas, plantas 
y animales propios de este medio. ^Como utilizarfas los isotopos 
de carbono o fosforo para estudiar el flujo de energfa o la 
circulacion de nutrientes en estos ecosistemas experimentales? 

2. Algunos investigadores son conscientes de que la fertilizacion del 
oceano con hierro supondrfa una fertilizacion excesiva de las 
zonas nerfticas, porque las corrientes oceanicas arrastrarfan 
grandes cantidades de nutrientes hasta las costas. Piensa en un 
experimento y un estudio de simulacion por ordenador para 
probar esta hipotesis. Comprueba que acercamiento, el 
experimento o la simulacion, sera mas efectivo para dirigir esta 
hipotesis. 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

3. Supongamos que se retiran los herbfvoros de un ecosistema de 
bosque templado caduco. Preve que pasarfa con la tasa de 
circulacion de nitrogeno. Explica tus motivos. 

4. Explica por que los cambios provocados por el hombre en el 
ciclo del carbono estan afectando al clima de la Tierra. Di por 
que piensas que estos cambios son beneficiosos o perjudiciales. 



En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • gufas de estudio online y preguntas • mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 
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CONCEPTOS CLAVE 

O La biodiversidad puede analizarse a un nivel 
genetico, de especies y de ecosistema. 

O Si continuan las pautas actuales de 
extincion provocada por la poblacion 
humana y la destruction de los habitats, 
tendra lugar una extincion masiva. 

O Los seres humanos dependen de la 
biodiversidad en lo que se refiere los 
productos que proporcionan las especies 
salvajes y para los servicios de los 
ecosistemas que protegen la calidad del 
medio abiotico. 




La ganadora del premio Nobel de la paz en 2004,Wangari Maathai,fundo el Green Belt 
Movement que ha respaldado la plantacion de mas de un billon de arboles, comenzando 
en Kenia y expandiendose a todo el mundo. Aqui la vemos plantando un arbol. 



La mayoria de los biologos eligen su profesion por dos 
razones: aman los organismos, y les encanta responder 
preguntas sobre ellos. Pero incluso a medida que los K- 
mites de nuestro conocimiento sobre la vida se echan por tie- 
rra y la ciencia de la biologia se expande, el numero de espe- 
cies disminuye. Para la gente que ha dedicado su vida al 
estudio del planeta, la iroma es cruel. En respuesta, muchos 
estudiantes citan una tercera razon para convertirse en biolo- 
gos: aprender a preservar la biodiversidad. Ese es el enfoque 
de este capftulo. 

Empecemos adquiriendo una mejor compresion de que es 
la biodiversidad y como se cuantifica y analiza la diversidad 
de la vida. La Seccion 55.2 explora los datos en los lugares en 
los que la biodiversidad es mayor. La segunda mitad de este 
capitulo se centra en los esfuerzos para conservar la biodiver- 
sidad. La Seccion 55.3 profundiza en los datos sobre el grado 
y motivos de la extincion, y la Seccion 55.4 se centra en los 
esfuerzos por prevenir la extincion, comenzando por los mo- 



tivos que la inducen y deberian alertarnos. Como biologos, 
<;que motivos podriamos tener para la conservacion de las es- 
pecies? <;Son estos motivos lo suficientemente convincentes 
para influir a los urbanistas, granjeros, Pescadores, lenadores, 
mineros u otros cuyas vidas se ven directamente afectadas 
por los esfuerzos de conservacion? 

Los biologos que se preocupan por la conservacion se dan 
cuenta de que, para ser efectiva, tienen que hacer mas que re- 
copilar y analizar datos de las especies y comunidades amena- 
zadas. Tambien deben tener respaldo economico y politico. 
Un biologo de la conservacion es parecido a un medico que 
procura la recuperacion de un paciente enfermo grave. El exi- 
to exige mas que habilidades clmicas para realizar el diagnos- 
tico correcto y recetar medicamentos; se necesita empatia con 
la persona afectada, la habilidad de gestionar los costes y la 
aplicacion del tratamiento, y una colaboracion con otros pro- 
fesionales para alcanzar su objetivo. La biologia de la conser- 
vacion es un campo exigente. 
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55.1 iQue es la biodiversidad? 



Quizas la manera mas facil de pensar en la biodiversidad es 
en terminos del arbol de la vida (el arbol filogenetico de to- 
dos los organismos, presentado en el Capitulo 1 y explorado 
en detalle entre los Capitulos 28 y 35). Si finalmente un bio- 
logo es capaz de calcular por completo el arbol de la vida, 
usando las tecnicas repasadas en el Capitulo 27, las ramas re- 
presentarian todos los linajes de los organismos que viven 
hoy y las puntas representation todas las especies. 

Cuando la biodiversidad se incrementa, se anaden ramas y 
puntas y el arbol de la vida se vuelve mas frondoso. Cuando 
ocurre la extincion, se retiran puntas y probablemente ramas; 
el arbol de la vida se vuelve mas escaso. 

Se estan realizando esfuerzos internacionalespara calcular 
el arbol filogenico de las ramas principales del arbol de la 
vida, incluyendo hongos, algas y plantas terrestres. Estos y 
otros esfuerzos para calcular las filogenias estan produciendo 
una imagen cada vez mejor de las relaciones entre linajes y es- 
pecies, y una comprension mas clara de la influencia de la ex- 
tincion en la biodiversidad. Pero aunque el arbol de la vida es 
una manera convincente de documentar la biodiversidad, no 
cuenta toda la historia. 



La biodiversidad puede medirse y analizarse 
en distintos niveles 

W Para adquirir una compresion precisa de la diversidad de 
la vida, los biologos reconocen y analizan la biodiversidad en 
tres niveles: 

1. La diversidad genetica es la informacion genetica conteni- 
da dentro de todos los individuos de una especie y se mide 
como el numero y la frecuencia relativa de todos los alelos 
presentes en una especie. Ya que no hay dos miembros de 
la misma especie que sean geneticamente identicos, cada 
especie es un deposito de una inmensa variedad de alelos. 
En este nivel, la biodiversidad esta en todo tu entorno, 
desde la variedad de manzanas del mercado hasta la diver- 
sidad de la coloration y la habilidad de canto de los Cuer- 
vos en tu jardfn. El Cuadro 55.1 detalla las innovaciones 
tecnicas recientes que estan permitiendo que los biologos 
documenten la diversidad genetica a gran escala. 

2. La diversidad de especies se basa en la variedad de especies 
de la Tierra. Recuerda del Capitulo 53 que, en la practica, la 
diversidad de especies se mide cuantificando el numero y la 
frecuencia relativa de especies en una region particular. Sin 
embargo, hay un aspecto adicional de la diversidad de espe- 



CUADRO 55 



Secuenciacion medioambiental: nuevo acercamiento 
para cuantificar la diversidad genetica 




Cuando las primeras tecnicas para anali- 
zar los genes y proteinas se pusieron a 
disposicion en la decada de 1960, los bio- 
logos comenzaron inmediatamente a 
cuantificar el nivel de biodiversidad ge- 
netica dentro de las especies. El acerca- 
miento basico fue recopilar muestras de 
tejido de muchos individuos dentro de 
una poblacion o especie, aislar las protei- 
nas o el DNA de las muestras, y docu- 
mentar cuantos alelos diferentes existian 
en un gen determinado o conjunto de 
genes. Con algunas excepciones nota- 
bles, la conclusion de ese estudio era que 
la mayoria de especies contenian un 
nivel importante de diversidad de alelos. 
Este fue un resultado importante, porque 
indico que los cambios en la selection 
natural u otros procesos evolutivos po- 
dn'an provocar cambios importantes en 
la frecuencia de los alelos existentes,y de 
esa forma una rapida respuesta evolutiva 
a los cambios medioambientales. Tam- 
bien esta demostrado que la extincion 
de una especie significa que se pierden 
muchos alelos unicos. 



Los trabajos recientes sobre la diversi- 
dad genetica se han centrado en el estudio 
de comunidades enteras o ecosistemas 
mas que en las poblaciones de individuos 
o especies. Las investigaciones sobre las 
bacterias del mar Sargazo facilitan un buen 
ejemplo de este acercamiento. El mar Sar- 
gazo esta en el Caribe, cerca de las Baha- 
mas. Ya que es excepcionalmente mas 
pobre en nutrientes y especies, esta consi- 
derado uno de los mayores desiertos ocea- 
nicos en terminos de biodiversidad. El mar 
Sargazo es un ecosistema atractivo para el 
estudio por una razon: los biologos suelen 
empezar por el estudio de ecosistemas 
simples antes de que progresen a situacio- 
nes mas complejas. 

Para inventariar la completa variedad 
de genes bacterianos presentes, el 
equipo de investigation recopilo celulas 
de diferentes profundidades y ubicacio- 
nes. El equipo aislo DNA de las muestras y 
las secuencio usando las tecnicas presen- 
tadas en el Capitulo 20. Llamaron al tra- 
bajo secuenciacion experimental, por- 
que su objetivo era analizar todos los 



genes presentes en un ecosistema. Des- 
pues de analizar mas de un billon de 
pares basicos,el equipo concluyo que es- 
taban presentes al menos 1800 especies 
de bacterias, de las cuales 148 no se ha- 
bian descubierto anteriormente.Tambien 
identificaron mas de 1,2 millones de ale- 
los que nunca antes habian sido caracte- 
rizados. 

El resultado sugiere que existe una 
gran diversidad genetica incluso en el 
ecosistema mas simple de la Tierra. Para 
entender por que es importante, consi- 
dera que los investigdores descubrieron 
mas de 780 alelos bacterianos nuevos 
que codifican proteinas similares a las 
moleculas de rodopsina que hay en nues- 
tros ojos. Al igual que la redopsina, £fun- 
cionan estas proteinas como receptores 
de luz? <;0 absorben la energia de la luz y 
la usan para bombear protones fuera de 
las celulas, estableciendo un gradiente de 
protones que puede llevar a la smtesis de 
ATP y mantener vivo el organismo? Nadie 
lo sabe todavia. Los nuevos hallazgos 
despiertan nuevas preguntas. 
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cies que los biologos llaman diversidad de taxonomfa, y que 
documentan estimando las filogenias. Ademas de compren- 
der el numero y la frecuencia relativa de especies terrestres, 
los investigadores tambien quieren conocer su relacion evo- 
lutiva. Por ejemplo, algunos linajes del arbol de la vida son 
muy ricos en especies. Ejemplos destacados incluyen los cfcli- 
dos africanos, presentados en el Capitulo 27, y las 35.000 
especies de orqmdeas. Por el contrario, otros linajes estan re- 
presentados por una sola especie (Figura 55.1). Algunos bio- 
logos argumentan que es especialmente importante preservar 
las poblaciones de especies pobres en linajes, porque son las 
ultimas representantes de sus linajes. Si esas poblaciones se 
extinguen, se perderfa un linaje enter o para siempre. 

3. La diversidad de ecosistemas es la variedad de comunida- 
des bioticas en una region junto con los componentes abio- 
ticos, como el suelo, los nutrientes y el agua. La diversidad 
de los ecosistemas es mas diffcil de definir y medir que la 
diversidad genetica o de especies, porque los ecosistemas 
no tienen fronteras cerradas. Recuerda del Capitulo 54 que 
los ecosistemas son ensamblajes complejos y dinamicos de 
organismos que interactuan entre si y con su medio abioti- 
co. Los intentos de medir la diversidad de los ecosistemas se 
centran en el calculo de la variedad de comunidades bioticas 
en una region, junto con la variacion de las condiciones ffsi- 
cas presentes. Por ejemplo, las zonas cercanas a estuarios 
suelen presentar gran diversidad de ecosistemas debido a la 
combination de habitats de rfos, humedales, neriticos, inter- 
mar eales y de meseta (vease Capitulo 50). Cuando se draga 
o llena un estuario la biodiversidad se ve afectada en tres 
niveles: la diversidad genetica y de especies cambia debido 
a la diferencia del numero y tipo de especies de individuos 
presentes, y la diversidad del ecosistema se altera por el 
cambio de las condiciones abioticas. 

La biodiversidad puede reconocerse y cuantificar en distin- 
tos niveles, pero tambien es dinamica. Las mutaciones que 
crean nuevos alelos incrementan la diversidad genetica; la se- 
lection natural, la deriva genetica y el flujo genetico pueden 
eliminar ciertos alelos o cambiar su frecuencia, lo que lleva a 
un incremento o disminucion de la diversidad genetica gene- 
ral. La evolucion de las especies incrementa la diversidad; la 
extincion la disminuye. Los cambios en el clima y otras con- 
diciones ffsicas pueden derivar en la formation de nuevos 
ecosistemas, asi como la evolucion de nuevas especies que in- 
teractuan de formas nuevas. Las alteraciones como las erup- 
ciones volcanicas, las actividades humanas y la glaciacion 
pueden destruir ecosistemas. 

La biodiversidad no es estatica. Ha cambiado desde el 
principio de la vida en la Tierra. 

^Cuantas especies viven actualmente? 

Una de las preguntas mas simples sobre la biodiversidad es 
tambien una de las mas diffciles de responder. ^Cuantas espe- 
cies hay en la Tierra? Se desconoce la respuesta. Dado el es- 
fuerzo masivo que llevarfa documentar cada forma de vida en 
la Tierra, probablemente nunca se conozca la respuesta. 

Sin embargo, los biologos son conscientes de que los 1,5 mi- 
llones de especies catalogados hasta la fecha representan una 



(a) Panda rojo. 




arbol de la vida 
representan mas 
de una especie 



(b) Delfin del no Yangtse. 




FIGURA 55.1 Distintas especies filogeneticas pueden ser 
objetivos potenciales de la conservation. Los pandas rojos y los 
delfines del no Yangtse tienen pocos parientes y representan 
distintas ramas del arbol de la vida. Si las medidas de conservacion 
intentan preservar la diversidad taxonomica,estas especies podn'an 
ser una gran prioridad de la preservacion. Por desgracia, los 
esfuerzos de preservacion para los delfines del no Yangtse son 
pocos y Megan tarde esta especie esta ahora tecnicamente 
extinguida (quedan muy pocos individuos para criar y sostener la 
poblacion). 

fraction diminuta del numero que realmente existe. El Capitu- 
lo 31, por ejemplo, resalto que una media de 6 especies micoti- 
cas viven en cada especie de planta. Ya que se han descrito mas 
de 300.000 especies de plantas, basandose en la ratio de hon- 
gos:plantas de 6:1, un conservador sugiere que existen 1,65 
millones de especies de hongos, aunque solo se han descrito 
80.000. El estudio es mucho mas prof undo en linajes poco es- 
tudiados como las bacterias y las arqueas, donde los investiga- 
dores suelen descubrir docenas de cientos de especies descono- 
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cidas con cada nueva secuenciacion directa o estudio de se- 
cuenciacion medioambiental (veanse Capitulo 28 y Cuadro 
55.1). Por ejemplo, un estudio de secuenciacion directa recien- 
te estimo que en la boca del ser humano viven mas de 500 es- 
pecies de bacterias, aunque solo se han descrito o puesto nom- 
bre a la mitad. Incluso en grupos bien estudiados como las 
aves y los mamfferos, cada ano se descubren nuevas especies. 

Dado que solo se ha descubierto una parte de los organis- 
mos vivos, <:c6mo pueden los biologos estimar el numero total 
de especies de la Tierra? Se han usado dos acercamientos gene- 
rales. Uno se basa en el estudio intensivo de grupos de especies 
en sitios pequenos. El segundo se basa en los intentos de identi- 
ficar todas las especies presentes de una region particular. 

Estudio especffico de taxon Terry Erwin y J. C. Scott 
publicaron un estudio clasico sobre la diversidad de especies 
de un solo taxon. Comenzaron estimando el numero de espe- 
cies de insectos que viven en el dosel de un solo arbol tropical 
(Figura 55.2). Despues de usar un spray insecticida para que 
los insectos de la copa del arbol Luehea seemannii cayeran al 
suelo, identificaron mas de 900 especies de escarabajos entre 
los individuos que cayeron. La mayoria de estos individuos 
eran nuevos para la ciencia. 

Para utilizar los datos como indicadores de la diversidad 
global de especies de artropodos, Erwin y Scott usaron la si- 




FIGURA 55.2 La estimation de la riqueza de especies a traves 
del muestreo intensivo local. Una pequena muestra de los 
insectos recolectados de un solo arbol en la selva amazonica. 



guiente secuencia logica: basandose en trabajos anteriores 
con insectos presentes en esta especie de arbol, estimaron que 
160 de las 900 especies de escarabajos habitaban solo en L. 
seemannii. 

En el mundo entero los escarabajos representan alrededor 
del 40 por ciento de todos los artropodos conocidos. Asf, era 
razonable sugerir que 400 especies de artropodos viven solo 
en las copas de Luehea seemannii. Anadiendo una estimacion 
de la especializacion de artropodos al tronco y raices de este 
arbol, Erwin predijo que albergaba hasta 600 especies de ar- 
tropodos. Si cada una de las 50.000 especies de arboles tropi- 
cales acoge el mismo numero de artropodos, el numero de es- 
pecies de artropodos mundial excede los 30 millones. 
Basandose en tales estudios, los biologos estiman que existen 
al menos 10 millones, y probablemente hasta 100 millones, 
de especies en la actualidad. 

Estudios mas recientes de un solo taxon han muestreado 
mayores areas geograficas. Por ejemplo, Philippe Bouchet y 
sus colaboradores realizaron un estudio masivo de los molus- 
cos marinos en los arrecifes de coral a lo largo de la costa 
oeste de Nueva Caledonia, una isla tropical del suroeste del 
oceano Pacifico. El equipo paso mas de un ano recolectando 
moluscos de 42 lugares en una superficie de mas de 300 km 2 . 
El estudio represents el esfuerzo mas minucioso de muestreo 
jamas realizado para determinar la diversidad de especies de 
moluscos, y produjo mas de 127.000 individuos que repre- 
sentaban 2.738 especies. 

Estas cifras exceden la diversidad de moluscos registrada 
para cualquier superficie comparable en tamano. El total de 
especies fue entre 2 y 3 veces el numero total de especies 
de moluscos que se habian registrado en habitats similares de 
la region. Redactando sus descubrimientos, los biologos re- 
gistraron que el 20 por ciento de las especies encontradas es- 
taban representadas por un solo especimen. Esta observation 
sugiere que muchas especies son cada vez mas raras y por 
consiguiente mas susceptibles de olvidarse en trabajos de 
muestreo menos intensivos. 

Cuando los investigadores compararon sus datos con los 
estudios en progreso en un segundo emplazamiento, distinto 
en la estructura del arrecife pero solo a 200 km del primer lu- 
gar de estudio, descubrieron que solo el 36 por ciento de las 
especies se encontraban en ambos enclaves. Estos resultados 
apoyan la hipotesis de que la biodiversidad global de los mo- 
luscos, que actualmente se piensa que consta de unas 93.000 
especies, esta subestimada. 

Estudios de todos los taxones El primer esfuerzo para 
encontrar y catalogar todas las especies presentes en una gran 
superficie esta en curso en el Parque Nacional Great Smoky 
Mountains, en el sureste de EE.UU. (Figura 55.3). Un consor- 
cio de organizaciones de biologos, voluntarios e investigado- 
res iniciaron este estudio de todos los taxones en 1999. Hasta 
la fecha, el estudio ha descubierto mas de 650 especies que 
son nuevas para la ciencia y mas de 4.650 especies que nunca 
se habian encontrado en el parque. Cuando el inventario este 
completo, en 2015, los biologos tendran una base de datos 
mejor para usar en la estimacion del alcance de la biodiversi- 
dad mundial. 
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(a) Parque Nacional Great Smoky Mountains. 




(b) Trabajadores de un estudio de todos los taxones 
evaluan los organismos de una muestra. 




FIGURA 55.3 El primer estudio de todos los taxones esta en 
curso. El primer intento de documentar cada especie que viva en 
un area determinada esta en curso en el Parque Nacional Great 
Smoky Mountains, a lo largo de la frontera entre Tennessee y 
Carolina del Norte. 

Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... o 

• Los biologos documentan la biodiversidad a un nivel 
genetico, de especies y de ecosistemas. 

Deben'as ser capaz de... O 

Llevar a cabo un estudio que cuantificase los niveles de 
diversidad genetica, de especies y de ecosistemas de tu 
campus. 



55,2 £D6nde es mayor 
la biodiversidad? 



Si la documentation del alcance de la diversidad genetica, de es- 
pecies y ecosistemas es el objetivo esencial de la investigation 
sobre la biodiversidad, entonces el segundo objetivo mas impor- 
tante es la comprension de su distribution geografica: en la ma- 
yoria de los grupos taxonomicos, la riqueza de especies es ma- 
yor en los tropicos, y disminuye hacia los polos. Las selvas 
tropicales son especialmente ricas en especies. Aunque represen- 
tan solo el 7 por ciento de la superficie terrestre del globo, se 
cree que contienen al menos el 50 por ciento de todas las espe- 



cies existentes. Como senalo el Capftulo 53, la comprension de 
por que las selvas tropicales son tan ricas en especies y por que 
se da un gradiente latitudinal es una de las areas mas activas de 
investigation en la ecologia de comunidades y la biodiversidad. 

Sin embargo, los biologos tambien han estado trabajando 
para entender la distribution de la riqueza de especies a esca- 
las espaciales mas precisas. Por ejemplo, el mapa de la Figura 
55.4a se construyo dividiendo las masas terrestres mundiales 
en una rejilla de celdas de 1° de latitud por 1° de longitud. En 
los tropicos, esto se traduce en rectangulos de aproximada- 
mente 111 km por 111 km; ya que las lineas convergen en los 
polos, los rectangulos son de unos 111 km por 55 km a 60° 
de latitud. Usando los datos publicados, los investigadores 
trazaron el numero de especies de aves de cria en cada celda 
de la rejilla. Estos datos son coherentes con el gradiente lati- 
tudinal de la riqueza de especies, pero indican que en algunas 
areas de los tropicos hay muchas mas especies que en otras. 
Los biologos usan el termino punto cn'tico para este concep- 
to. En terminos de riqueza de aves, los Andes, la cuenca del 
Amazonas y partes del este africano y suroeste chino son im- 
portantes puntos cnticos. 

Los investigadores tambien se han interesado en especial 
por la comprension de las regiones del mundo en las que hay 
una alta proportion de especies endemicas, es decir, especies 
que se encuentran exclusivamente en una region. La Figu- 
ra 55.4b ubica la localization de especies de aves endemicas, 
basandose en las mismas celdas y datos que el mapa de la ri- 
queza de especies de la Figura 55.4a. 

La localization de los puntos cnticos de riqueza de espe- 
cies y el centro de endemismo pueden inspirar preguntas inte- 
resantes, y esfuerzos por comprender por que ciertas regiones 
contienen muchas especies o una gran proportion de taxones. 
Pero ademas, los biologos estudian la distribution geografica 
de la biodiversidad como una forma de centrarse en los es- 
fuerzos de conservation. Por ejemplo, en el ano 2000 un 
equipo se propuso identificar las regiones del mundo que 
cumplfan dos criterios: (1) conteman al menos 1.500 especies 
endemicas, y (2) se habfa perdido al menos el 70 por ciento 
de su vegetation traditional o primaria. El objetivo del estu- 
dio era identificar las regiones del mundo que tienen una ne- 
cesidad mas urgente de actividades de conservation, areas 
donde los esfuerzos para preservar el habitat necesitarian una 
mayor inversion. La idea era que los esfuerzos para proteger 
una diversidad de productores primarios garantizaria la pro- 
tection de una gran variedad de consumidores primarios, se- 
cundarios, terciarios y cuaternarios. 

Las 25 regiones que cumplian los dos criterios de «puntos 
cnticos de conservation se muestran en la Figura 55.4c. Aun- 
que estas areas representan solo el 1,4 por ciento de la superfi- 
cie terrestre del globo, contienen el 44 por ciento de todas las 
especies de plantas y el 35 por ciento de todas las especies de 
vertebrados. Tambien es importante destacar que las regiones 
clave con mayor diversidad de especies vegetales, en especial las 
selvas del Amazonas, la cuenca del no del Congo y Nueva Gui- 
nea, no estan incluidas como puntos cnticos de conservation, 
porque todavfa no han perdido el 70 por ciento de su vegeta- 
tion primaria. La protection efectiva de estas areas junto con 
los puntos cnticos definidos en el mapa facilitarian la protec- 



Capitulo 55 Biodiversidad y biologia de la conservacion 1 249 



(a) Puntos cnticos en terminos de riqueza de especies de aves. 




Numero de 
especies de aves 
en cn'a por celda 
de la cuadri'cula 

959 
720 
480 
240 
1 



(b) Puntos cnticos en terminos de especies endemicas de aves. 




Numero de 
especies de aves 
endemicas por celda 
de la cuadri'cula 



89 
66 
45 
22 
1 



(c) Puntos cnticos en terminos de alta proporcion de plantas endemicas y amenaza alta. 



Regiones que cumplen 
los dos criterios de «puntos 
cnticos de conservacion»: 

1 . Contienen al menos 

1 .500 especies de plantas 
endemicas 

2. Han perdido al menos 
el 70% de su vegetacion 
primaria 



FIGURA 55.4 Los puntos cnticos de conservacion pueden definirse de diferentes formas. Los mapas de (a) y (b) se basan en una cuadri'cula 
de 1° de longitud por 1° de latitud. Las areas mostradas en rojo en (c) han perdido el 70 por ciento de su vegetacion original y contienen una 
gran diversidad de especies de plantas vasculares. 

O PREGUNTA Supongamos que ibas a disehar superficies naturales centradas en la preservacion de las especies de aves. iQue areas de los tres 
mapas cumplen los terminos de prioridad de conservacion? ^Cuales son conflictivas? 




cion del 60 por ciento de todas las plantas terrestres en tan solo 
el 5 por ciento de la superficie terrestre. 

Este analisis es una introduccion a los estudios sobre la 
biodiversidad, campo conocido como biologia de la conser- 
vacion. Para comprender la importancia de los datos de la 
Figura 55.4 necesitamos explorar dos cosas en profundidad: 
Ipor que hay tantas especies amenazadas por la aniquilacion 
y por que deberiamos hacer algo al respecto? Consideremos 
cada tema a por separado. 



55.3 Amenazas a la biodiversidad 



Ninguna especie dura para siempre. El cambio climatico, las 
enfermedades, la competencia de especies recien llegadas y las 
alteraciones del habitat son procesos naturales. Han estado 
sucediendose desde que empezo la vida. 

La extincion, como la muerte, es una consecuencia de la 
vida. Si la extincion es natural, <;por que los biologos estan 
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tan comprometidos con la conservacion de los habitats y la 
conservation de las especies? La respuesta es la tasa. O Hoy 
en dia las especies estan desapareciendo mas rapido que en 
practicamente cualquier otra epoca de la historia de la Tierra. 
Las modernas tasas de extincion son entre 100 y 1.000 veces 
may ores que la tasa media o los «antecedentes» registrados 
en la historia fosil durante los 550 ultimos anos. 

Las extinciones actuales estan provocadas por la deman- 
da de rapido crecimiento de la poblacion humana, que esta 
incrementandose actualmente en unos 77 millones de per- 
sonas al ano. Si las tendencias presentes en el crecimiento 
de la poblacion humana continuan, tendra lugar una extin- 
cion masiva de la escala de los acontecimientos descritos en 
el Capftulo 27. La gran mayoria de los biologos afirman 
que la sexta extincion en masa de la historia de la vida mul- 
ticelular esta en camino. Entre el momento en el que leas 
esto y el momento en el que crezcan tus bisnietos, los im- 
pactos del hombre en el planeta prometen igualar o exceder 
los del asteroide gigante que choco contra la Tierra hace 65 
millones de anos. Sin embargo, cabe destacar que los im- 
pactos del ser humano sobre la biodiversidad no son un fe- 
nomeno nuevo. 

La influencia del ser humano en la biodiversidad 
a lo largo de la historia 

A lo largo de la historia, los seres humanos no tienen buenos 
antecedentes de conservacion de recursos y protection de es- 
pecies. Por ejemplo, las investigaciones recientes de las aves 
fosilizadas encontradas en islas del sur del Patifico sugieren 
que alrededor de 2.000 especies de aves fueron devastadas a 
medida que la gente colonizo esa region hacia el ano 1200 
d.C. Muchas de esas extinciones se debfan a la depredation 
de seres humanos, ratas, cerdos y otros animales introducidos 
por el hombre. 

Incluso los seres humanos tienen un historial pobre de pre- 
servation de las especies de las que depende su supervivencia. 
Para comprender esto, considera los datos de la isla mas 
oriental de sur del Patifico, la Isla de Pascua (Figura 55.5). 
Cuando los exploradores europeos llegaron a la Isla de Pas- 
cua en 1722, allf vivfan unas 1.000 personas. La isla caretia 
de arboles y poseia unas estatuas monolfticas gigantes. Los 
investigadores que analizaron las muestras de polen enterra- 
das y recogidas en los pantanos de la isla revelaron que una 
vez estuvo cubierta de un bosque exuberante dominado por 
palmeras. Una rapida disminucion del polen del arbol coinci- 
dio con la llegada de los primeros colonizadores. 

Las primeras extracciones de fosiles confirmaron que, al 
mismo tiempo, la fauna de la isla sufrio cambios drasticos. 
En la acumulacion de desperdicios humanos mas antigua ex- 
cavada por biologos, eran abundantes los huesos de delfines, 
aves maritimas y terrestres. Pero estas especies desaparecieron 
del historial fosil hacia el ano 1300 d.C, aproximadamente 
cuando se completo la deforestation. 

Jared Diamond interpreto estos datos como la evidencia 
de un desastre ecologico. Bajo su punto de vista, la gente que 
llego encontro una isla tropical exuberante que rebosaba de 
recursos naturales. La poblacion humana prospero y la gente 




FIGURA 55.5 En la Isla de Pascua, el declive social coincidio con 
el agotamiento de los recursos naturales. La Isla de Pascua fue 
una de las islas del pacifico colonizadas mas tardiamente por los 
seres humanos. La prosperidad que facilitaba el arte mostrado en el 
recuadro se basaba en los recursos que fueron sobreexplotados. 



tuvo el tiempo libre y los recursos necesarios para esculpir los 
monolitos gigantes y colocarlos en su sito con la ayuda de 
troncos de palmera. Pero tras la deforestation y el comienzo 
de la extincion local, el sistema se colapso. Sin troncos de pal- 
mera para hacer canoas, los nativos de la Isla de Pascua pes- 
caban menos y cazaban menos delfines. La erosion del suelo 
puede haber interrumpido la productividad de las plantatio- 
ns de platanos y patata dulce. La poblacion se fue a la quie- 
bra, y las grandes estatuas cayeron. 

Amenazas actuales de la biodiversidad 

La mayona de las extinciones que han ocurrido durante los 
ultimos 1.000 anos tuvieron lugar en islas, y teman su raiz en 
la caza excesiva o en la introduction de especies exoticas 
(competidores foraneos, enfermedades o depredadores). Aun- 
que a comienzos del siglo xx la situation empezo a cambiar. 
Las especies en peligro, que se extinguiran a menos que se 
pongan en marcha programas de conservacion efectivos, son 
mas susceptibles de vivir en continentes que en islas. Ademas, 
la destruction de habitats ha reemplazado la caza excesiva 
y la introduction de especies como amenazas principales de 
tales especies. 

La Figura 55.6 muestra los resultados de un analisis re- 
ciente de las causas de que 488 especies autoctonas de Cana- 
da esten en peligro. Varios patrones se infieren de los datos: 
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FIGURA 55.6 Los peligros tienen su origen en multiples factores. Estos datos pertenecen a Canada. 

O PREGUNTA <;Por que los datos para las especies terrestres, de agua dulce y marinas suman mas del 1 00 por ciento cada una? 



• Practicamente todas las especies en peligro se ven afectadas 
por mas de un factor. Esto es importante porque significa 
que la biologia de la conservacion puede tener que solucio- 
nar mas de un problema para recuperar cualquier especie. 

• La perdida de habitats es el factor mas importante en el 
declive de estas especies. Es una cuestion importante para 
el 90 por ciento de las especies en peligro en los medios te- 
rrestres. 

• La recoleccion excesiva es el problema dominante de las 
especies marinas, mientras que la contaminacion lo es para 
las especies de agua dulce. 

• Los factores bajo el control humano pueden ser importan- 
tes. Estos incluyen la depredacion o la competicion con las 
especies autoctonas, las alteraciones naturales como fue- 
gos o seqmas, o el hecho de que algunas especies tienen ni- 
chos estrechos y han sido historicamente raras. Dicho de 
otra forma, los antecedentes de extincion continuaran. 



<;Son estas conclusiones validas para otras partes del mun- 
do? Aunque las especies invasoras son un problema mas im- 
portante en algunas regiones (Figura 55.7, vease tambien Ca- 
pitulo 50), la mayoria de los analisis completados hasta la 
fecha son bastante coherentes con los datos de Canada. Por 
ejemplo, la sobreexplotacion es un asunto grave para las pis- 
cifactorias marinas de todo el mundo. Dos tercios de las espe- 
cies que se pueden pescar se consideran actualmente explota- 
das por completo o agotadas, y un estudio reciente sobre la 
industria mundial pesquera concluyo que el 90 por ciento de 
los peces grandes que viven en los fondos marinos o en mar 
abierto han sido retirados de los oceanos. Las especies afecta- 
das incluyen el atun, el pez espada, el bacalao y las platijas. 
La caza excesiva tambien ha salido recientemente a la luz 
como amenaza funesta para muchas poblaciones africanas de 
mamiferos (Figura 55.8). Los biologos ven los cambios en el 
habitat provocados por el calentamiento global, ya implicado 
en la extincion de decenas de cientos de anfibios, como una 
amenaza suficientemente seria como para merecer un control 



(a) Las especies invasoras incrementan la (b) Las especies invasoras introducen (c) Las especies invasoras incrementan la 

competencia. enfermedades. depredacion. 




La arroyuela esta desplazando los organismos Un hongo invasor ha acabado practicamente La serpiente arboricola parda ha extinguido 
nativos en las marismas de Norteamerica. con el castaho americano. docenas de especies de aves en Guam. 



FIGURA 55.7 Las especies invasoras son destructivas. En muchas partes del mundo, las especies invasoras estan 
siendo la causa de poner en peligro de extincion a otras especies. [Fotografia (b) © Gary Braasch]. 
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FIGURA 55.8 La caza excesiva continua siendo un problema en 
algunas regiones. El reciente crecimiento del mercado de «carne 
de lemuridos» ha devastado muchas poblaciones de primates y 
otros mamiferos en Africa. La sobrepesca es tambien una causa 
principal de peligro para las especies marinas de todo el mundo 
(vease Figura 55.6). 

mas cercano. Dado el numero de especies y ecosistemas afec- 
tados, la alteration humana de los habitats naturales es hoy 
en dia la causa principal de que la biodiversidad disminuya 
en todo el mundo, como lo hace en Canada. 

Destruction de habitats Los seres humanos provocan la 
destruction de habitats por la exploration forestal y la que- 
ma de bosque, el dano a los rfos, la draga o el llenado de es- 
tuarios y humedales, el arado de praderas, el pastoreo, la mi- 
neria, y la construction derivada del desarrollo urbamstico, 
de campos de golf, centros comerciales, complejos empresa- 
riales, aeropuertos y carreteras (Figura 55.9). 

A escala mundial, uno de los tipos mas importantes de des- 
truction de habitats es la deforestation, en especial, la conver- 
sion de los bosques primarios en campos de cultivo y asenta- 
mientos humanos. Para apreciar el alcance de la deforestation 




FIGURA 55.9 La suburbanization es una causa principal de 
perdida de habitats en Norteamerica. 

en algunas regiones, considera las imagenes del satelite de la sel- 
va tropical de Rondonia (Brasil) que fueron tomadas en 1975 y 
2001 (Figura 55.10). Los analisis de las fotos del satelite como 
estas han mostrado que cada ano de la decada de 1990 se defo- 
restaron hasta 3 millones de hectareas en el Amazonas. 

Analisis mas recientes sugieren que la tasa mundial de defo- 
restation se ha ralentizado en comparacion con los repuntes 
de la decada de 1990. Los ultimos informes de la FAO, publi- 
cados en 2005, declaran que los bosques del mundo experi- 
mentaron una perdida neta de 7,3 millones de ha/ano ente 
2000 y 2005, lo que supone una tasa inferior a la media de 
8,9 millones de ha/ano registrada durante la decada anterior. 
Aunque la mayoria de los de la conservations acogieron este 
informe como una buena noticia, tambien recomiendan caute- 
la. Las perdidas netas cayeron debido a la repoblacion extensi- 
va de bosques en China, Norteamerica y Europa, aunque se 
perdieron mas de 8 millones de ha/ano de bosque primario en 
Sudamerica y Africa desde 2000 hasta 2005. La perdida de 
bosques en Sudamerica y Africa es especialmente importante 
porque afecta a los puntos crfticos de biodiversidad. 



(a) La devastation de la deforestation. 



(b) Vista de satelite de la deforestation en Rondonia, Brasil. 





FIGURA 55.1 0 Las tasas de deforestation en las selvas tropicales se estan acercando al 1 por ciento anual. Las 

fotografias del satelite del apartado (b) muestran el alcance de la deforestacion en Rondomia, Brasil, en menos de 30 anos. 
Las zonas en verde oscuro son bosque intacto, mientras que las zonas mas claras se han quemado o explotado 
forestalmente y han sido convertidas en campos agn'colas y pastos. 
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Fragmentation de habitats Ademas de destrozar las su- 
perficies naturales por completo, las actividades humanas 
fragmentan grandes superficies contiguas de habitat natural 
en pequenas partes aisladas. La fragmentation de habitats 

concierne a los biologos por varias razones: 

1. Puede reducir los habitats hasta un tamano demasiado pe- 
queno para mantener algunas especies. Esto es especial- 
mente valido para los depredadores clave como los pumas, 
osos pardos, y el atun azul, que necesitan amplios espacios 
naturales en los que alimentarse, encontrar pareja y repro- 
ducirse con exito. 

2. Con la creacion de islas de habitat en un mar de parajes 
dominados por el hombre, la fragmentacion reduce la ca- 
pacidad de los individuos para dispersarse de un habitat a 
otro. En efecto, la fragmentacion esta forzando a muchas 
especies a adoptar una estructura metapoblacional (vease 
Capitulo 52). Las poblaciones pequenas y aisladas que 
componen una metapoblacion son mucho mas susceptibles 
de ser arrasadas por tormentas, brotes de enfermedades o 
eventos catastroficos que las poblaciones grandes. Tambien 
pueden sufrir depresiones endogamicas y perdida aleatoria 
de alelos debido a la deriva genetica (vease Cuadro 55.2). 

3. La fragmentacion crea grandes cantidades de «orillas» de 
habitat. Las orillas de los habitats intactos son objeto de la 
invasion de hierbajos y estan expuestas a una luz solar 
mas intensa y al viento, donde se crean condiciones diffci- 
les para las plantas. 

El declive de las cualidades del habitat provocado por la 
fragmentacion esta siendo documentado en experimentos a 
largo plazo en las selvas tropicales. En una zona cerca de Ma- 
naus, Brasil, que comenzo a deforestarse, un grupo de investi- 
gacion diseno 66 cuadrados experimentales, solares de una 
hectarea, que conservaron la vegetation. De ellos, 39 se ubi- 
caron en fragmentos disenados para contener 1, 10 o 100 
hectareas de bosque intacto. Se colocaron cerca 27 de los so- 
lares, en un bosque continue Como muestra el apartado 
«Diseno del experimento» de la Figura 55.11,1a distribution 
de los solares de estudio permitio que el equipo de investiga- 
tion controlara los cambios dentro de los fragmentos de bos- 
que de diferentes tamanos y comparar a estos cambios con 
las condiciones del bosque sin fragmentar. 

Cuando el grupo de investigation estudio los solares al 
menos 10 anos despues de la tala inicial, registraron dos efec- 
tos predominantes: una rapida perdida de la diversidad de es- 
pecies, especialmente en los fragmentos menores, y una alar- 
mante caida de la biomasa, o la cantidad total de carbono 
fijado, en los solares de estudio localizados cerca de las orillas 
de los fragmentos explotados forestalmente. En las selvas tro- 
picales, la mayona de la biomasa esta concentrada en grandes 
arboles. Las orillas de los solares experimentales conteman 
arboles cafdos o al borde de la muerte. Basandose en esta ob- 
servation, los investigadores dedujeron que la disminucion de 
la biomasa ocurrio debido a que grandes arboles cercanos a 
las orillas de los fragmentos murieron por exposition a fuer- 
tes vientos y condiciones secas. El trabajo de seguimiento 
mostro que en las orillas de los habitats y en las parcelas frag- 



Experimento 



Pregunta: ^Como afecta la fragmentacion a la 
calidad de los habitats de selva tropical? 



Hipotesis: La fragmentacion reduce la calidad del habitat de las 
selvas. 

Hipotesis nula: La fragmentacion no tiene ningun efecto en la 
calidad del habitat de las selvas. 



Diseno del experimento: 




Prediccion: La diversidad de especies y biomasa declinara en 
los fragmentos de selva en comparacion con las partes interiores 
del bosque, en particular en las orillas de los fragmentos. 

Prediccion de la hipotesis nula: La diversidad de especies 
y biomasa sera la misma dentro y fuera de la selva y en las orillas 
del habitat. 



Resultados: 16 

Perdida media 1 2 
de biomasa: 8 
orillas de los 
solares (%) 4 

0 



0-2 2-4 4-6 6-8 
Ahos tras la fragmentacion 



>8 



Conclusion: La biomasa declina mucho en las orillas 
de los fragmentos de selva. Para interpretar este 
resultado, se establece la hipotesis de que los arboles 
grandes cerca de las orillas del bosque tienden a morir. 



Orillas recien 
taladas 




FIGURA 55.1 1 Evidencia experimental de los efectos de las 
orillas en selvas fragmentadas. Los investigadores rastrearon 
66 solares entre fragmentos de 1 ha,tres fragmentos de 10 ha 
y dos fragmentos de 1 00 ha. 
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Introduccion a la genetica de la conservation 



Los analisis presentados en los Capitulos 
24 y 25 destacaron las cuatro fuerzas evo- 
lutivas (seleccion natural, deriva genetica, 
flujo genetico y mutacion) que afectan a 
la frecuencia de los alelos y provocan la 
evolucion.AdemasJa depresion endoga- 
mica y otras formas de apareamiento no 
aleatorias cambian las frecuencias de los 
genotipos. Los biologos de la conserva- 
cion se han interesado especialmente en 
como afecta este proceso a las poblacio- 
nes pequenas y en peligro. 

Varias decadas de estudios de obser- 
vacion y experimentales sobre la gene- 
tica de la conservacion aportan las si- 
guientes conclusiones: 

Cuando las poblaciones se fragmen- 
tan en una estructura metapoblacio- 
nal,el flujo genetico entre grupos ais- 
lados se merma o elimina. Puede que 
recuerdes del Capitulo 25 que el prin- 
cipal impacto del flujo genetico entre 
poblaciones es homogenizarlos gene- 
ticamente. Cuando el flujo genetico se 
reduce, las poblaciones aisladas em- 
piezan a diferenciarse. 

La deriva genetica es mucho mas pro- 
nunciada en poblaciones pequenas 
que en poblaciones grandes. El Capi- 
tulo 25 presento teon'as y experimen- 
tos sobre el principal impacto de la de- 
riva: ya que Neva a la perdida aleatoria 
de fijacion de alelos, la deriva reduce la 
variacion genetica de las poblaciones. 
La perdida de variacion genetica se ha 
documentado en una gran variedad 
de especies en peligro y otras pobla- 
ciones pequenas. Esto resulta de inte- 
res porque si el medio cambia por la 
evolucion de una nueva enfermedad o 



por el calentamiento global, la pobla- 
cion puede carecer de alelos que con- 
fieran alta eficacia en el nuevo medio. 

Las poblaciones pequenas se cierran 
en si mismas,y suelen llegar a una efi- 
cacia ralentizada,fenomeno conocido 
como depresion endogamica. 

Entonces, en general, cabe esperar 
que las pequenas poblaciones que estan 
aisladas entre si sean mucho menos 
sanas geneticamente que las poblacio- 
nes solidas que ocupan grandes areas 
contiguas. 

Cuando los biologos documentan un 
declive de eficacia en poblaciones peque- 
nas y aisladas una opcion es incrementar 
el flujo genetico de forma experimental 
importando individuos de la misma espe- 



cie desde una poblacion diferente. Por 
ejemplo, la Figura 55.12 muestra los 
datos de la tasa anual de crecimiento po- 
blacional (A; vease Capitulo 52) en una 
poblacion pequena de Ovis canadensis 
aislada en un refugio al noroeste de Mon- 
tana. Desde el momento de fundacion de 
la poblacion en 1 922, hasta que se incre- 
mento el flujo genetico de forma experi- 
mental, el tamano medio de la poblacion 
era de 42 individuos y la tasa de creci- 
miento media disminuyo. Despues de in- 
troduce 5 individuos nuevos en 1985 y 
aunque se introdujeron otros 10 entre 
1 990 y 1 994, A se ha estabilizado y el ta- 
mano de la poblacion se ha incremen- 
tado. La introduccion de nuevos alelos de 
esta forma puede contrarrestar los efec- 
tos de la deriva genetica y la endogamia. 



15 individuos nuevos 
introducidos en la 
poblacion 
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FIGURA 55.1 2 Evidencia experimental de que el flujo genetico puede mitigar los 
problemas geneticos en poblaciones pequenas. El eje y representa la tasa finita de 
crecimiento (A) en una poblacion aislada de Ovis canadensis, antes y despues de que se 
introdujeran individuos sin parentesco. 

© EJERCICIO Traza una h'nea horizontal que indique el valor de A donde el tamano de la 
poblacion es constante (no hay crecimiento). 



mentadas, los arboles de crecimiento lento y semillas grandes 
tfpicos de selvas sin alterar estaban siendo sustituidos por es- 
pecies de sucesion temprana o hierbajos (vease Capitulo 53). 
Un gran numero de aves y especies de plantas del monte bajo 
tambien han desaparecido. 

El mensaje mas destacable de este experimento y otras in- 
vestigaciones esta claro: cuando los habitats se fragmentan, la 
calidad y cantidad de habitat disminuye drasticamente. Ade- 



mas de la perdida de mas de 8 millones de ha de bosque pri- 
mario en Sudamerica y Africa cada ano, estamos perdiendo 
grandes cantidades de habitat de gran calidad debido a la 
fragmentacion. ,:Cuantas extinciones originadas por este pro- 
blema pueden preverse? 




en www.masteringbio.com 



Habitat Fragmentation 
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£C6mo pueden predecir los biologos las tasas 
de extincion futuras? 

Si la pregunta primordial sobre la biodiversidad es cuantas 
especies vivas existen, la pregunta basica de la biologia de la 
conservacion es la rapidez con la que se extinguen las espe- 
cies. Pero ambas preguntas son diffciles de responder. 

Los biologos usan dos acercamientos para estimar las ta- 
sas vigentes de extincion y predecir como cambiaran en el fu- 
turo proximo. El primero se basa en el recuento directo de las 
especies que se sabe que se extinguiran pronto o estan bajo 
peligro inminente de extinguirse. El segundo se basa en la 
prediction de las consecuencias de la perdida de habitats, uti- 
lizando los datos existentes sobre las relaciones entre el tama- 
no del habitat y el numero de especies presentes. 

Estimaciones basadas en el recuento directo La mejor 
information sobre las tasas vigentes de extincion procede de 
los estudios sobre los principales linajes del arbol de la vida 
mejor estudiados: las aves. Basandose en los datos de los re- 
gistros fosiles, los antecedentes de extincion en linajes como 
el de las aves se estiman que se produciran con una tasa de 
una extincion por millon de especies conocidas; por tanto, 
una especie se extinguirfa cada 100 anos debido a los eventos 
normales o a los antecedentes. 

Los analisis recientes se han centrado en las especies que 
fueron devastadas durante los ultimos 1.000 anos, coincidien- 
do con la expansion de los polinesios a traves del Pacffico y de 
los europeos por todo el mundo. De media, cada ano se ha ex- 
tinguido una especie de ave. Aunque el exito de los programas 
de conservacion se centran en las aves que han ralentizado su 
tasa en las ultimas decadas, las estimaciones basadas en el nu- 
mero de especies que se encuentran actualmente en peligro su- 
gieren que la tasa podria alcanzar las 1.000-1.500 extinciones 
por millon de especies vivas al ano a finales de este siglo. Si la 
prevision se mantiene, puede que vivas lo suficiente para ver 
como se extinguen 10 o mas especies de aves cada ano. 

Tambien hay tendencias similares en las listas de otros gru- 
pos taxonomicos. Por ejemplo, un grupo de investigation ob- 
servo especies endemicas de aves, mamiferos, reptiles, anfibios 
y comferas, y determino que 794 de esas especies corren peli- 
gro inminente de extinguirse, lo que es tres veces el numero de 
todas las especies de estos grupos que se sabe que se han ex- 
tinguido desde el ano 1500. En lugar de que se extingan cada 
ano unas pocas especies, estaremos perdiendo docenas o cen- 
tenares. El mensaje de estos analisis es que la tasa vigente de 
extincion es ya mucho mayor que la pasada, y esta lista para 
incrementarse drasticamente en el futuro cercano. 

Relaciones entre especies de la zona Una segunda es- 
trategia para predecir el futuro de la biodiversidad de la tierra 
se centra en las consecuencias del problema mas urgente: la 
destruccion de habitats. Los biologos pueden estimar las tasas 
de extincion basandose en las relaciones entre especies de 
una zona. 

Para entender como se realiza este trabajo, consideremos 
que las estimaciones recientes de la destruccion de habitats en 
las selvas tropicales del mundo sugieren que alrededor del 10 
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FIGURA 55.1 3 Las graficas de superficie-especies cuantifican la 
relacion entre la riqueza de especies y la superficie del habitat. 

La grafica traza el tamano de las islas del sur del Pacffico (eje 
horizontal) frente al numero de especies de aves presentes en cada 
isla (eje vertical). Cabe destacar la escala logan'tmica. Las flechas de 
rayas muestran el numero de especies de aves que se espera que 
vivan en una isla de una superficie de 10.000 km 2 . 

por ciento de la superficie original cubierta por este bioma se 
esta perdiendo cada decada. Por consiguiente no tiene logica 
prever que el 90 por ciento del habitat de las selvas tropicales 
se perdera durante el proximo siglo. 

Para predecir cuantas especies llegaran a extinguirse, los 
biologos usan curvas de superficie-especies como la mostrada 
en la Figura 55.13. Esa grafica la diseno un biologo que anali- 
zo el numero de especies de aves encontradas en islas del archi- 
pielago Bismarck, cerca de Nueva Guinea, al sur del Pacffico. 
La grafica muestra el numero de especies en islas de varios ta- 
manos. Cabe destacar que ambos ejes de la grafica son logarit- 
micos. La lmea solida dibujada a traves de los puntos viene 
descrita por la funcion S = (18,9)A 0 ' 15 , donde S es el numero de 
especies y A es la superficie. En este grupo de islas, la funcion 
indica que cada incremento en diez veces del tamano de la isla 
aumenta el numero de especies de aves presentes en un 40 por 
ciento aproximadamente; y un descenso del area en diez veces, 
reduce las especies de aves alrededor de un 30 por ciento. 

Parece que estos datos tambien son tipicos de otros habi- 
tats y grupos taxonomicos. Cuando los biologos trazaron la 
relacion entre superficie y especies para las plantas, maripo- 
sas, mamiferos o aves de habitats islenos o continentales en el 
planeta, la relacion se describe constantemente por la funcion 
S = cA z . El termino c es una constante que escala los datos. Su 
valor es alto en zonas ricas en especies, y bajo en zonas po- 
bres en especies, como la tundra artica. El exponente z repre- 
senta la pendiente de la lmea de una grafica de escala logarit- 
mica. Asi z describe la rapidez con la que el numero de 
especies cambia en una superficie. Normalmente z tiene un 
valor de alrededor de 0,25. 

Para entender como utilizan los biologos estos analisis en la 
prevision de las tasas de extincion, estudia la Figura 55.13 de 
nuevo. Si se destruyese el 90 por ciento de los habitats — por 
ejemplo, si A se redujese de 10.000 a 1.000 km 2 — , <;que por- 
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centaje de especies desapareceria? De acuerdo con la grafica, 
el numero de especies de aves en el archipielago de Bismarck 
caeria de 75 a 53. Asi, la respuesta es el 30 por ciento. Esta es 
una conclusion importante. Si z es mayor que 0,25 para los 
taxones que habitan en selvas tropicales y otros habitats ame- 
nazados, el pronostico es que mas del 30 por ciento de todas 
las especies seran aniquiladas en los proximos 100 anos. 

Comprueba si lo has entendido 



55.4 Protection de la biodiversidad 



La conservacion de la biodiversidad se encuentra entre los 
problemas mas urgentes pero menos reconocidos a los que 
nos enfrentamos en la actualidad. A diferencia de los agujeros 
en la capa de ozono, la lluvia acida, la contaminacion por 
fosforo, el calentamiento global, y otros problemas medioam- 
bientales que esta abordando la humanidad, la extincion es 
irreversible. La unica solucion para la crisis de la biodiversi- 
dad es prevenir la perdida de alelos, especies y ecosistemas. 

La solucion de cualquier problema mundial requiere que 
se defina un objetivo comun. En el caso de la proteccion de la 
biodiversidad, el objetivo es mantener las diversas comunida- 
des en parajes naturales mientras que se mantiene la extrac- 
cion de los recursos necesarios para conservar la salud y el 
bienestar de la poblacion humana. 

En casi todos los casos, las causas subyacentes de la crisis 
de la biodiversidad son presiones polfticas y economicas que 
fomentan la sobreexplotacion a corto plazo de los recursos y 
el desaliento del desarrollo sostenible, el uso controlado de 
recursos a un ritmo equivalente al de su recuperacion. <iQue 
motivos pueden dar los biologos para conservar la biodiversi- 
dad ademas de los beneficios economicos directos enumera- 
dos en el Cuadro 55.3? Desde el punto de vista biologico, 
,;por que es importante la biodiversidad? 



£Por que es importante la biodiversidad? 

O Los beneficios de la biodiversidad van mas alia del uso di- 
recto de los diversos genes y especies por los seres humanos 
para introducirlos en los servicios de los ecosistemas, proce- 
sos que incrementan la calidad del medio abiotico. Recuerda 
del Capftulo 10 que las plantas verdes y otros organismos fo- 
tosinteticos producen oxigeno que nosotros respiramos, y del 
Capftulo 30 que la presencia de plantas terrestres construye 
los suelos, reduce la erosion, modera la temperatura local y 
las condiciones ventosas, e incrementa el volumen de agua re- 
tenida en los lagos, nos y suelos. Las especies de todo el arbol 
de la vida estan involucradas en la circulation de nitrogeno, 
carbono y otros nutrientes a traves de los ecosistemas (veanse 
Capftulos 28-31 y 54). Pero, <;mejora el medio abiotico en 
ecosistemas cuando la biodiversidad es alta? 

El esfuerzo para contestar esta pregunta comenzo a media- 
dos de la decada de 1980 y se ha convertirdo en uno de los li- 
mites de la investigation de la ecologia de las comunidades y 
de la conservacion. 

La biodiversidad incrementa la productividad La Fi- 
gure 55.14 resume un experimento clasico de como afecta la 
riqueza de especies a uno de los aspectos mas basicos de la 
funcion de un ecosistema: la produccion de biomasa. Como 
muestra el apartado de «Diseno del experimento », David Til- 
man y sus colaboradores clasificaron 32 especies de plantas de 
pradera en cinco categonas funcionales. Los grupos funciona- 
les difieren en el tiempo de su estacion de crecimiento y en la 
asignacion de la mayona de sus recursos en la produccion de 
troncos lenosos o semillas. Los investigadores plantaron sola- 
res de 13 x 13 m con una mezcla de ente 0 y 32 especies elegi- 
das al azar, que representaban de 0 a 5 categonas funcionales. 
Despues de dos anos de crecimiento de las plantaciones, los 
investigadores recolectaron y midieron los tejidos exteriores 
de los solares. Los datos proporcionaron un fndice de produc- 
tividad primaria neta (NPP), la cantidad total de fotosintesis 
por unidad de superficie al ano que termina como biomasa. 

El grupo de Tilman comparo la productividad de los sola- 
res con los diferentes numeros de especies y grupos funciona- 
les, y descubrieron que tanto el numero como el tipo de espe- 
cies presentes teman efectos importantes. Los solares con 
mas especies y mayor diversidad de grupos funcionales eran 
mas productivos. Sin embargo, la biomasa total se estabilizo 
a medida que la riqueza de especies y la diversidad funcional 
aumentaban. Esta observation sugiere que el incremento de 
de la diversidad de especies mejora la funcion del ecosistema 
solo hasta un punto. Los datos apoyan la hipotesis de que al 
menos algunas especies son superfluas en los ecosistemas. 

Los experimentos que se sucedieron en variedad de ecosiste- 
mas no solo apoyaron la conclusion de que la riqueza de espe- 
cies tiene un efecto positivo sobre la NPP, sino que mostro que 
pueden estar en funcionamiento varios mecanismos causales. 

Eficacia del uso de recursos Diversos ensamblajes de espe- 
cies de plantas hacen mas eficaz el uso de la luz solar, el 
agua y otros recursos disponibles para asf llegar a una pro- 
ductividad general mayor. Por ejemplo, algunas plantas de 
pradera extraen agua cerca de la superficie del suelo, 



Si entiendes que... O 

• Hasta hace poco, la mayona de las extinciones inducidas 
por el hombre han tenido lugar en islas y se debieron al 
exceso de caza o el impacto de la introduccion de especies. 

• Aunque las especies invasoras siguen siendo la amenaza 
principal de la biodiversidad, la mayona de los problemas 
actuales estan en los continentes y se deben a la 
destruccion de habitats y la fragmentacion de estos. 

• Las tasas actuales y previstas de extincion pueden 
estimarse a partir de los recuentos directos y de los analisis 
de la relacion entre superficie y especies. 

Deben'as ser capaz de... O 

1) Explicar por que la fragmentacion reduce la calidad del 
habitat y deriva en problemas geneticos. 

2) Usar la relacion entre superficie y especies para comparar la 
proporcion de especies perdidas cuando el 90 por ciento 
del habitat de 1 00.000 km 2 se destruya en una region en la 
que c = 0,1 9 y z = 0,20; en contraposicion a otra region del 
mismo tamano donde c = 0,19yz = 0,25. 
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Experimento 



Pregunta: £l_a alta diversidad funcional y de riqueza de especies incrementa los aspectos de funcionamiento del 
ecosistema como la productividad primaria neta (NPP)? 



Hipotesis: La NPP incrementa con el aumento de la riqueza de especies y de la diversidad de especies funcionales. 
Hipotesis nula: 



Diseno del experimento: 

Plantacion de un total 
de 289 solares 
experimentales, cada 
uno con hasta 32 
especies y 5 grupos 
funcionales: 








Ejemplos de solares 
experimentales: 



Hierbas de estacion frfa: 

crecimiento en primavera 



Hierbas de estacion calida: Legumbres: Plantas lehosas: Asteraceas: 

crecimiento en verano fijan el nitrogeno arboles y arbustos muchas semillas 




1 especie 

1 grupo funcional 



2 especies 

1 grupo funcional 



6 especies 

4 grupos funcionales 



Prediccion: 

Prediccion de la hipotesis nula: 



Resultados: 

200 




10 15 20 25 
Riqueza de especies 



30 



35 




12 3 4 

Numero de grupos funcionales ahadidos 



Conclusion: En esta comunidad vegetal, la NPP incrementa con el aumento de la riqueza de especies y la 
diversidad funcional de las plantas, al menos hasta un punto. 



FIGURA 55.14 Evidencia de que la productividad de un ecosistema depende del numero y tipo de especies presentes. 
Q EJERCICIO Escribe la hipotesis nula y las predicciones. 



mientras otras usan el agua disponible a uno o mas metros 
de profundidad. Cuando la diversidad de especies es alta, 
se consume mas agua y puede haber mas fotosmtesis. 

Facilitation Ciertas especies de grupos funcionales pueden 
facilitar el crecimiento de otras especies proporcionando 
nutrientes, sombra parcial y otros beneficios. En las prade- 
ras, la presencia de plantas de la familia de las cebollas, 
puede ahuyentar a los herbfvoros, o las rakes en descom- 
posicion de especies fijadoras de nitrogeno pueden fertili- 
zar a otras especies. 

Eficacia del muestreo En muchos habitats es normal ob- 
servar que una o dos especies son muy productivas. Si el 



numero de especies de un estudio es bajo, es probable que 
los «grandes productores» se pierdan y la NPP sea baja. 
Pero si el numero de especies en un solar de estudio es 
alto, es probable que el gran productor este presente y que 
la NPP sea alta. Simplemente debido al muestreo, los sola- 
res con muchas especies tenderan a producir mas que los 
solares con pocas especies. 

Estos tres mecanismos no son excluyentes entre si, pueden 
operar varios a la vez. Es mas, los experimentos a largo plazo 
como de de la Figura 55.14 han demostrado que el motivo 
del patron puede cambiar con el tiempo. A medida que las 
plantas maduran, la eficacia del uso de los recursos y la facili- 
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CUADRO 55. 



ft 



Beneficios economicos de la biodiversidad 



Las primeras sociedades humanas a gran 
escala y altamente organizadas comenza- 
ron a formarse hace unos 10.000 anos, 
cuando la gente de diferentes lugares del 
mundo empezo a cultivar plantas salvajes. 
Desde entonces, las especies salvajes han 
proporcionado la materia prima para ali- 
mentar el continuo desarrollo de las socie- 
dades humanas. Grandes extensiones de 
bosque han sido taladas para servir de ma- 
terial de construccion o combustible; se 
han cultivado plantas de forma selectiva 
para facilitar comida y fibras; los animales 
se han domesticado para proporcionar co- 
mida, trabajo y bienes materiales; los ocea- 
nos se han explotado para conseguir pro- 
temas; y se han procesado como fuentes 
de medicina plantas, animales y hongos. 
Durante miles de anos, los seres humanos 
han dependido de la diversidad de espe- 
cies salvajes para sobrevivir. 

El uso directo de la biodiversidad con- 
tinua hoy en dia: 

Los programas de investigacion cono- 
cidos como bioprospectiva se centran 
en la evaluacion de bacterias,arqueas, 
plantas, hongos y ranas como nuevas 
fuentes de medicamentos o ingredien- 
tes de los productos de consumo. La 
bioprospectiva se ha beneficiado de la 
reciente explosion de informacion ge- 
netica y filogenica, porque ahora los 
biologos pueden buscar genomas de 
muchas especies para encontrar los 
alelos que quieran. Los ultimos avances 



en la biotecnologia facilitaron el desa- 
rrollo de un nuevo analgesico a partir 
del aguijon paralizante de un conido,y 
un anticoagulante sangumeo de la sa- 
liva de los murcielagos vampiro. 

Los cientificos agricolas estan conser- 
vando diversas cepas de plantas de 
cultivo en bancos de semillas y conti- 
nuan usando especies parientes de las 
salvajes ya domesticadas en los pro- 
gramas de cultivo destinados a mejo- 
rar las propiedades de los cultivos. 
Ademas, las tecnicas de la ingenieria 
genetica se usan para transferir alelos 
de una gran variedad de especies a 
plantas de cultivo. En algunos casos, 
estos esfuerzos han reducido la de- 
pendencia de los pesticidas, aumen- 
tado la resistencia a sequias y enfer- 
medades, y mejorado los valores 
nutricionales de la produccion de los 
cultivos (vease Capitulo 1 9). 

La produccion de almendras, manza- 
nas, cerezas, chocolate, alfalfa y mu- 
chos otros cultivos depende de la pre- 
sencia de polinizadores salvajes. Solo 
en EE.UU., los cultivos polinizados por 
insectos representan una produccion 
anual de 40.000 millones de dolares. 

Las estrategias para limpiar las mareas 
negras, las minas abandonadas, y las 
zonas contaminadas por la industria, 
estan incorporando los biorremedios, 
es decir, el uso de las bacterias, ar- 



queas y plantas para metabolizar los 
contaminantes y que se vuelvan ino- 
fensivos (vease Capitulo 28 y 30). 

El ocio basado en la visita de lugares 
salvajes, o ecoturismo, es una de las 
principales industrias internacionales 
y esta creciendo rapido. En Sudafrica, 
por ejemplo, el numero de turistas que 
visitan las reservas naturales paso de 
454.458 en 1 986, a mas de 6 millones 
en 1 999. En 2004, el ecoturismo credo 
tres veces mas rapido que el conjunto 
de la industria turistica. 

La alta diversidad de ecosistemas (en 
concreto la presencia de bosques o 
praderas en laderas abruptas,y la pre- 
sencia de humedales en depresiones), 
reduce drasticamente el dano de las 
inundaciones y el peligro que repre- 
sentan los corrimientos de tierra. 

Muchos biologos, filosofos, y lideres 
religiosos argumentan que ademas de 
sacar dinero de la biodiversidad, los hom- 
bres tienen la obligacion etica de preser- 
var las especies y los ecosistemas. Su pos- 
tura es que los organismos tienen un 
valor intrmseco,y que los seres humanos 
disminuyen el mundo extinguiendo es- 
pecies y destruyendo ecosistemas. Si esto 
es verdad, la extincion es un tema no solo 
moral, sino tambien biologico y econo- 
mico. Una de las razones mas importan- 
tes para preservar la biodiversidad es que 
simplemente supone hacer lo correcto. 



tacion pueden llegar a ser mas importantes que la eficacia del 
muestreo. 

£La biodiversidad Neva al desarrollo sostenible? 

Cuando los biologos se refieren al desarrollo sostenible de 
una comunidad, se refieren a su capacidad para (1) aguantar 
una alteracion sin cambiar, (2) recuperarse de los primeros ni- 
veles de productividad o riqueza de especies tras una altera- 
cion, y (3) mantener la productividad y otros aspectos de la 
funcionalidad de un ecosistema segun cambien las condicio- 
nes con el tiempo. La resistencia es una medida de cuanto se 
ve afectada una comunidad por una alteracion. La elastici- 
dad es una medida de la rapidez con la que se recupera una 
comunidad tras una alteracion. 

Para probar la hipotesis de que la diversidad incrementa la 
resistencia y la elasticidad, el equipo que realizo el trabajo des- 
tacado en la Figura 55.14 continuo con un experimento natu- 



ral. Entre 1987y 1988 una seqma grave azoto su lugar de es- 
tudio. Cuando termino la sequia, el equipo se pregunto si la 
riqueza de especies se vena afectada en respuesta a la altera- 
cion. Los resultados se muestran en la Figura 55.15. La grafi- 
ca documenta el cambio en la biomasa total que tuvo lugar 
desde al ano anterior a la seqma hasta su momento mas seve- 
ro. Esta cuantificacion refleja la resistencia de la comunidad 
ante una alteracion. Una comunidad completamente resistente 
no mostraria ningun cambio. Como se predijo, la resistencia a 
la seqma parecio ser mayor en las comunidades mas diversas. 

Ademas, el grupo analizo el cambio de la biomasa en cada 
solar cuatro anos despues de la seqma, en contraposicion a la 
biomasa anterior a esta. Este analisis se centro en la elastici- 
dad de la comunidad. Una comunidad completamente flexi- 
ble se recuperana rapido de la alteracion y tendna la misma 
biomasa en ambos momentos. Los datos indicaron que la 
mayoria de los solares que conteman cinco o menos especies 
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Experimento 



Pregunta: <i,Son mas estables las comunidades ricas 
en especies que las de menor diversidad? 



Hipotesis: La resistencia a las alteraciones debena aumentar con 
el incremento de la riqueza de especies. 

Hipotesis nula: No existe relacion entre la riqueza de especies y 
la resistencia. 



Diseno del experimento: 





Antes de la sequia Durante la sequfa 

Comparacion de la biomasa en los solares experimentales antes 
de la sequia y durante su punto algido. (Este fue un experimento 
natural, la sequia severa ocurrio justo durante el estudio.) 



Prediccion: Los solares que tenian mas especies antes de la 
sequia seran mas resistentes ante los cambios. 

Prediccion de la hipotesis nula: Todos los solares tendran una 
resistencia similar a pesar de la riqueza de especies antes de la sequia. 



Resultados 



.. s (0 o 
(/)—■- 




n 1 i i i — 

5 10 15 20 25 

Numero de especies de plantas antes de la sequfa 



Conclusion: La resistencia a las alteraciones 
incrementa con el aumento de la riqueza de especies. 



FIGURA 55.1 5 Evidencia de que las comunidades ricas en 
especies resisten las alteraciones. Los datos apoyan la hipotesis 
de que las comunidades diversas son mas estables, es decir,que 
cambian menos durante una alteracion que las comunidades 
menos diversas. 

© PREGUNTA El valor 0,0 del eje vertical de la grafica esta 
etiquetado como «totalmente resistente», £por que? 

presentaron un descenso importante de biomasa tras la alte- 
racion, lo que quiere decir que no se habfa recuperado. Pero 
en todos los solares que albergaban mas de cinco especies, la 
biomasa tras la sequia era igual a la biomasa anterior a la al- 
teracion. 

Experimentos mas recientes en las praderas de California 
sugieren que los ecosistemas ricos en especies tambien pueden 
ser menos propensos a la invasion de especies exoticas. Con 
todo, estos resultados llevan a los biologos a estar mas segu- 
ros de que la riqueza de especies tiene un efecto muy positivo 
en el funcionamiento de los ecosistemas. En las praderas nor- 
teamericanas, las comunidades que son mas diversas parece 



que son mas productivas, mas resistentes a las alteraciones e 
invasiones, y mas flexibles que las comunidades menos diver- 
sas. El incremento de la riqueza aumenta los servicios que 
proporcionan los ecosistemas. De ahi se deduce que si los 
ecosistemas se simplifican por las extinciones, la productivi- 
dad y otros de sus atributos pueden disminuir. 

Diseno eficaz de areas protegidas 

Cuando los biologos reconocieron por primera vez las amena- 
zas potenciales para la biodiversidad, se reunieron con agencias 
gubernamentales, economistas, lfderes polfticos, propietarios de 
fincas y otras autoridades para definir areas protegidas. Para 
evaluar el progreso de este esfuerzo, la Union Internacional 
para la Conservacion de la Naturaleza (IUCN) patrocina el 
World Park Congress cada decada. En 1992 el congreso se reu- 
nio en Caracas, Venezuela, y puso como objetivo el estableci- 
miento del 10 por ciento de la superficie terrestre como area 
protegida. En 2003 el congreso se reunio en Durban, Sudafrica, 
y anuncio que su objetivo se habfa superado: las areas protegi- 
das cubrfan el 11,5 por ciento de la superficie terrestre. 

<;Cual es la eficacia de la red que existe para la creation de 
areas y especies protegidas? Los investigadores estan inten- 
tando contestar esta pregunta a traves del acercamiento geo- 
grafico llamado Gap Analysis Program (GAP). Un analisis 
GAP intenta identificar huecos entre areas geograficas que 
sean especialmente ricas en cuanto a biodiversidad, y areas 
que estan siendo realmente gestionadas para preservar su bio- 
diversidad. Un analisis GAP combina conjuntos de datos so- 
bre la distribution de mamfferos, aves, anfibios y tortugas de 
agua dulce con un mapamundi de las areas protegidas. El 
analisis revelo que muchas especies solo se dan fuera de estas 
areas. Tambien senalo regiones de Mexico, Madagascar, y 
otros sitios donde el hueco entre los rangos de las especies y 
las areas protegidas es especialmente grande. 

Hasta la fecha, la mayona de los analisis GAP sugieren 
que, ya que estan incluidos relativamente pocos puntos criti- 
cos de riqueza escasa en las areas protegidas existentes, el 
11,5 por ciento de la superficie de la Tierra en la que se con- 
trola la biodiversidad no es suficiente para conservar muchas 
especies. Los esfuerzos para salvar estos huecos se centran 
ahora en la preservation de la riqueza de los puntos criticos y 
centro de endemismo como los ilustrados en la Figura 55.4. 

Ademas de trabajar en las reservas establecidas, los biolo- 
gos estan prestando mas atencion al diseno de estas. Por 
ejemplo, a veces resulta imposible preservar grandes superfi- 
cies de habitats de buena calidad. En la mayona de los casos, 
los biologos tienen que aceptar el hecho de que los habitats 
esten fragmentados y las especies se presenten en metapobla- 
ciones. Con este panorama, <;cual es la mejor forma de pre- 
venir la extincion de pequenas poblaciones aisladas? 

La hipotesis destacada en el diseno de las reservas era ase- 
gurarse de que franjas de habitat sin desarrollar, llamadas pa- 
sillos naturales, conectara poblaciones que de otra forma es- 
tarian aisladas. En algunos casos, los pasillos naturales eran 
tan simples como un paso de peatones en una carretera, para 
que los animales pudiesen moverse de un lado a otro sin mo- 
rir. Facilitando los desplazamientos de individuos, los objeti- 
vos eran (1) permitir que se recolonizase un area si se perdia 
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una especie, y (2) introducir nuevos alelos que contraatacaran 
los efectos perjudiciales de la deriva genetica y la endogamia 
(vease Cuadro 55.2). 

<:Funcionan estos pasillos? Un experimento reciente sugiere 
que si. Un equipo de investigacion establecio una serie de are- 
as naturales restauradas en medio de una gran plantation lan- 
guidecida pobre en especies. Esto es el equivalente a restaurar 
parcelas de pradera en medio de un campo enorme de mafz. 




Aho 



Algunos de los enclaves de restauracion estaban conectados 
por pasillos, mientras que otros estaban aislados. Controlan- 
do la composicion de especies dentro de cada parcela con el 
tiempo, el grupo fue capaz de demostrar que las parcelas co- 
nectadas ganan continuamente mas especies con el tiempo en 
comparacion con las parcelas aisladas (Figura 55.16). Esta es 
una gran evidencia de que los pasillos naturales pueden incre- 
mentar la riqueza general de especies en una metapoblacion. 

Experimentos como este nos llevan a la vanguardia del 
trabajo sobre la biodiversidad y la biologfa de la conserva- 
tion. Tu generation se enfrenta a la crisis medioambiental 
mundial mas seria en la historia de nuestra especie. Gracias a 
tu formation en Biologfa, posees las herramientas intelectua- 
les para ayudar a paliar esta crisis. Ademas de estudiar la 
vida, los biologos tienen que salvarla. 



Comprueba si lo has entendido 

Si entiendes que... O 

• Los solares experimentales con una riqueza de especies alta 
suelen tener mayor productividad y muestran mejor 
estabilidad en respuesta a las alteraciones o cambios en las 
condiciones abioticas. 

• Los pasillos naturales son un modo eficaz de minimizar la 
perdida de subpoblaciones de una metapoblacion que 
derivan de (1) problemas geneticos y (2) eventos 
catastroficos. 

Deberias ser capaz de... O 

Disenar un experimento para probar la hipotesis de que las 
zonas ricas en especies son mas eficaces en la composicion del 
suelo, retencion de nutrientes,y minimizar la erosion que las 
zonas pobres en especies. 



FIGURA 55.16 Evidencia experimental de que los pasillos 
naturales funcionan. La riqueza de especies no pudo evaluarse en 
2004 porque se quemaron los solares de estudio como parte de un 
programa de restauracion de habitats naturales. 

Q EJERCICIO Dibuja y etiqueta barras que muestren el aspecto 
que tendn'a esta grafica si los pasillos no tuvieran efecto alguno 
sobre la riqueza de especies. 



I 



Repaso del capitulo 



RESUMEN DE LOS CONCEPTOS CLAVE 



I 



O La biodiversidad puede analizarse a un nivel genetico, de espe- 
cies y de ecosistemas. 

La diversidad genetica esta bien caracterizada dentro de algunas 
especies, pero los biologos tan solo estan empezando a usar las 
tecnicas de la secuenciacion de genomas para explorar el alcance 
de la diversidad genetica de los ecosistemas. La investigacion so- 
bre el numero total de especies vivas en la actualidad tambien se 
halla en una fase preliminar, con estimaciones de entre 10 y 100 
millones. Hasta la fecha, el mensaje de los esfuerzos por caracte- 
rizar la biodiversidad es que es mucho mas extensa de lo que se 
esperaba, y que todavia queda mucho por aprender. 

Deben'as ser capaz de describir las condiciones que maximizan 
la diversidad genetica, de especies y de ecosistemas. Q 

O Si continuan las recientes tasas de extincion debidas al crecimien- 
to de la poblacion humana y la destruccion de habitas, veremos 
una extincion de especies masiva. 



Historicamente, la mayorfa de las extinciones provocadas por el 
hombre se han producido en islas debido a la sobreexplotacion o 
la introduction de especies herbivoras y predadores. Sin embar- 
go, la destruccion de habitats es la causa principal de las extin- 
ciones. Los experimentos en el Amazonas han demostrado que la 
perdida de habitats lleva no solo a un rapido descenso de la bio- 
diversidad, sino tambien a una disminucion de la calidad de los 
habitats restantes a causa de la fragmentation. 

Para estimar cuantas especies se extinguiran en un futuro cerca- 
no, los biologos combinan los datos de la tasa actual de perdida de 
habitat (normalmente estimada a partir de las imagenes de satelite) 
con los datos sobre el numero medio de especies que se encuentran 
en habitats de un tamano dado. Los analisis especies-superficie su- 
gieren que si se destruye el 90 por ciento de los habitats, como se 
espera, durante el proximo siglo, se extinguira el 30 por ciento de 
todas las especies. Segun los datos sobre las tasas de extincion de 
aves y otros grupos que se conocen bien, es probable que el 60 por 
ciento de todas las especies sean devastadas en 500 anos. 
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Deberi'as ser capaz de explicar por que las especies que presen- 
tan una estructura metapoblacional, a causa de la fragmentacion 
de habitas, pueden sufrir un mayor riesgo de extinguirse que las 
especies de abundancia similar que vivan en grandes habitats 
contiguos. Q 



Web Animation 



en www.masteringbio.com 



Habitat Fragmentation 



O Los seres humanos dependen de la biodiversidad de los produc- 
tos que proporcionan las especies salvajes y de los servicios de 
los ecosistemas que protegen la calidad del medio abiotico. 

La diversidad de especies es importante para mantener la pro- 
ductividad de los ecosistemas naturales y su capacidad para 



componer y sujetar el suelo, moderar el clima local, mantener la 
circulacion de nutrientes y las aguas superficiales, rellenar las 
aguas subterraneas, prevenir las inundaciones, y producir oxfge- 
no. A nivel de los ecosistemas, los experimentos han demostra- 
do que la alta riqueza de especies incrementa aspectos de la fun- 
cionalidad de los ecosistemas como la productividad, la 
resistencia a las alteraciones y la capacidad de recuperacion tras 
una alteracion. Los seres humanos tambien obtienen directa- 
mente beneficios economicos de la pesca, la explotacion fores- 
tal, la agricultura, el turismo y otras actividades que dependen 
de la biodiversidad. 

Deberi'as ser capaz de idear un plan para la recuperacion de una 
pista de aterrizaje abandonada que maximice su capacidad de 
prestar servicios del ecosistema. Q 



PREGUNTAS 



O Comprueba tus conocimientos 

1. iQue muestra una grafica de especies-superficie? 

a. La distribucion general, o superficie, ocupada por una 
especie. 

b. La relacion entre el tamano corporal de una especie y la 
cantidad de territorio que necesita. 

c. El numero de especies que se encuentran, de media, en zonas 
tropicales o nortenas. 

d. El numero de especies que se encuentran, de media, en un 
habitat de tamano determinado. 

2. iQue hace un analisis GAP? 

a. Compara la distribucion actual de especies con las 
localizaciones de habitats preservados. 

b. Cuantifica la productividad superficial bruta. 

c. Utiliza los datos sobre las tasas en las que las especies 
amenazadas crecen para prever la tasa de extincion futura. 

d. Utiliza las tecnicas de secuenciamiento de genomas para 
cuantificar la diversidad genetica en un ecosistema. 

3. <;Cual es la diferencia entre la riqueza y la diversidad de especies? 

a. La diversidad de especies incorpora datos sobre las 
interacciones entre estas. 

b. La diversidad de especies tiene en cuenta la abundancia 
relativa. 

c. La diversidad de especies se mide por la diversidad 
taxonomica (filogenetica). 



d. La diversidad de especies esta regulada por prioridades de 
conservacion (estado de peligro de las especies presentes). 

4. cQue es un punto critico de biodiversidad? 

a. Un area donde esta en curso un seguimiento de todos los 
taxones. 

b. Un area donde se ha completado un estudio de 
secuenciamiento del medio. 

c. Un habitat con una NPP alta. 

d. Un area con alta riqueza de especies. 

5. <;Por que las poblaciones pequenas se vuelven endogamicas? 

a. Suelen ser parte de una estructura metapoblacional. 

b. La deriva genetica se convierte en una importante fuerza 
evolutiva. 

c. Con el tiempo todos los individuos se emparientan. 

d. La selection natural no opera de forma eficaz en pequenas 
poblaciones. 

6. ^Cual es la principal causa de peligro en medios marinos? 

a. Sobreexplotacion. 

b. Contamination. 

c. Calentamiento global. 

d. Especies invasoras. 

"B *9 b *c *|7 •£ •£ '\ iSBjsandsa^ 



O Comprueba tu aprendizaje 

1. La principal causa del peligro en los continentes ha cambiado de 
la explotacion directa a la perdida de habitats. Explica por que. 

2. Compara y contrasta la biodiversidad a un nivel genetico, de 
especies y de ecosistemas. ^Como analizan los biologos el 
alcance de la biodiversidad en cada uno de estos niveles? 

3. Los biologos se quejan de que los actuales seguimientos de todos 
los taxones en el parque de Great Smoky Mountains mejorara su 
capacidad de estimar el numero total de especies que viven hoy 
en dia. Analiza los beneficios y limitaciones que estos conjuntos 
de datos proporcionaran a la comprension de los lnnites de la 
biodiversidad mundial. 

4. ^Como se usan las curvas de especies-superficie para relacionar 
las tasas de destruction de habitat con las tasas de extincion 
previstas? 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

5. Analiza las evidencias que apoyan la hipotesis de que la riqueza 
de especies mejora las funciones de los ecosistemas como la 
productividad, la resistencia a las alteraciones y la flexibilidad. 
Describe la logica que se esconde tras el uso eficiente de los 
recursos, la facilitacion y el efecto del muestreo para explicar por 
que la riqueza de especies aumenta la productividad, y de esa 
forma los servicios de los ecosistemas tienen beneficios para el 
hombre. 

6. Explica por que la fragmentacion de habitats reduce su 
capacidad de conservar la biodiversidad. Explica por que la 
construccion de pasillos naturales puede ayudar a mantener la 
biodiversidad en parajes fragmentados. 
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O Aplicacion de conceptos a situaciones nuevas 

1. Las previsiones de una extincion masiva inminente son una 
representation de la continuation de las tendencias actuales del 
crecimiento humano y la destruction de habitats. ^Crees que 
estas tendencias continuaran? En general, <;eres optimista o 
pesimista sobre el futuro de la biodiversidad? Explica tus 
respuestas. 

2. Estas ayudando a disenar una serie de reservas en un pais 
tropical. Enumera los pasos que recomendarfas para reunir datos 
y crear un plan que proteja a un gran numero de especies en un 
terreno pequeno. 

3. El siguiente mapa es una cronologia de la perdida de bosques 
ancestrales (> 200 anos) que tuvo lugar en Warwickshire, 
Inglaterra, y en EE.UU. En tu opinion, ^bajo que condiciones es 
etico que los de la conservations que viven en estos paises 
presionen a los gobiernos oficiales de Brasil, Indonesia y otros 




c. 400 c. 1086 c. 1650 c. 1960 



Las respuestas se pueden consultar en www.masteringbio.com 

paises tropicales para que ralenticen la tasa de perdida de 
bosques? 

4. Haz una lista de caractensticas que hacen que una especie se 
vuelva vulnerable a la extincion por culpa del hombre. Haz una 
lista de las caractensticas que hace que una especie se vuelva 
resistente a la presion del hombre. Intenta pensar en un ejemplo 
de cada tipo. 

En www.masteringbio.com tambien encontraras (en ingles) • 
respuestas a las preguntas y los ejercicios del texto, las tablas y los 
pies de figuras • respuestas a los cuadros de Comprueba si lo has 
entendido • guias de estudio online y preguntas • mas herramientas 
de estudio, incluyendo el E-Book for Biological Science 3. a ed., 
ilustraciones del libro de texto, animaciones y videos. 



BioHabilidades 1 

Interpretacion de graficos 



Los graficos son el modo mas frecuente de expresar datos. 
Comparado con leer valores numericos en bruto en forma de 
tabla o lista, un grafico hace que sea mas sencillo entender lo 
que significan los datos. 

Aprender a leer e interpretar graficos es una de las habili- 
dades mas basicas que debes dominar como estudiante de Bio- 
logfa. Igual que aprender a tocar el piano o jugar al futbol o 
cualquier cosa, necesitas entender unas pocas ideas clave para 
empezar, y despues tener la oportunidad de practicar (mucho) 
con algunas directrices y comentarios sobre tu interpretacion. 

Para empezar 

Para empezar a leer un grafico, hazte tres preguntas: 

1. iQue representan los ejes? Como muestra la Figura BHI.Ia, 

el eje horizontal de un grafico tambien se llama eje de las x 
o eje de abscisas. El eje vertical de un grafico se llama tam- 
bien el eje de las y o eje de ordenadas. Cada eje representa 
una cantidad que varfa en un rango de valores. Estos valo- 
res estan indicados por las marcas y rotulos de los ejes. En 
nuestro ejemplo, el eje de abscisas representa la anchura de 
los tallos de brocoli, en centimetros, mientras que el eje de 
ordenadas representa el numero de individuos de la mues- 
tra. Observa que las unidades representadas en cada eje 
siempre deben estar claramente senaladas o ser implicitas. 

Para crear un grafico, los investigadores marcan la varia- 
ble independiente en el eje de abscisas y la variable depen- 
diente en el eje de ordenadas. Los terminos independiente y 
dependiente son apropiados porque los valores del eje de 
abscisas dependen de los valores del eje de ordenadas. En 
nuestro ejemplo, los investigadores querian mostrar la dis- 
tribucion del tamano de los tallos de floracion en una gran 
muestra de individuos. Asf pues, el numero de individuos 
presentes dependian del tamano del tallo de floracion. 
(Esto es similar al modo en que construirias un grafico que 
mostrara la talla de los estudiantes de tu clase). 

En muchos graficos de Biologfa, la variable indepen- 
diente es el tiempo o los distintos tratamientos usados en 
un experimento. En estos casos, el eje de abscisas registra 
como cierta cantidad cambia en funcion del tiempo o como 
resultado de los tratamientos aplicados a las celulas u or- 
ganismos experimentales. El valor del eje de abscisas de- 
pende del valor del eje de ordenadas, no al reves. 



(a) Lee los ejes: <j,que se esta representando? 



o 

3 

| 10- 

Q) 

S 5 

o 

E 

z o 



Eje de ordenadas (y) 



Eje de abscisas (x) 



0 12 3 

Anchura del tallo de floracion (cm) 



(b) Observa las barras o los puntos de datos: <|,que representan? 



o 

3 
"D 

■> 

i 1 

<D 

2 
E 
z 



5 
0 
5 
0 

0 12 3 

Anchura del tallo de floracion (cm) 



Esta barra significa que 
habfa 8 plantas de brocoli 
en la muestra cuyo tallo de 
floracion media entre 
2,5 y 3,0 cm de ancho 



(c) ^Cual es el mensaje clave? 




Hay unos pocos individuos 
de tallo muy estrecho o muy 
ancho en esta muestra, 
pero la mayoria tiene tallos 
intermedios, de unos 
2,0 cm de ancho. 



0 12 3 

Anchura del tallo de floracion (cm) 

FIGURA BH1 .1 Los histogramas son una forma comun de 
construir graficos de datos. 

O EJERCICIO Dibuja como sen'a este histograma si casi todos los 
individuos de la muestran tuvieran tallos de floracion de 3 a 3,5 cm 
de ancho. 

O EJERCICIO Imagina que mides la anchura de los tallos de 
floracion en una gran muestra de individuos a lo largo del tiempo, 
midiendo a los mismos individuos todas las semanas durante 
1 0 semanas. Dibuja una grafica de dispersion que sirva para 
predecir como podn'a variar la anchura promedio de los tallos 
de floracion a lo largo del tiempo. 
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2. ?Que representan las barras o los puntos de datos? La ma- 
yoria de los graficos de este texto son histogramas como 
los aqm mostrados, y graficos de barras, que son similares 
a los histogramas, pero representan datos con valores dis- 
cretos en vez de intervalos de valores continuos, o bien gra- 
ficos de dispersion, donde se representan puntos corres- 
pondientes a datos individuales. Una vez has lefdo los ejes, 
necesitas descubrir que representa cada barra o grafico de 
barras o cada punto de datos de la grafica de dispersion, y 
como los determinaron los investigadores. En el ejemplo 
del tallo de brocoli, las barras de la Figura BHI.Ib repre- 
sentan el numero de individuos de la muestra con tallos de 
floracion de una anchura determinada. Habfa un individuo 
con un tallo de 0 a 0,5 cm de ancho, dos individuos con un 
tallo de 0,5 a 1 cm, y demas. 

3. jCudl es la tendencia o mensaje global? Mira los datos en 
conjunto, y descubre lo que significan. La Figura BHI.Ic 
indica una interpretacion del ejemplo de los tallos de bro- 
coli. Si un grafico de barras representa valores de distintos 
tratamientos en un experimento, preguntate si esos valores 
son iguales o diferentes. Si un grafico de dispersion mues- 
tra como cambian algunas cantidades con el tiempo, pre- 
guntate si esa cantidad aumenta, disminuye o no varia. 



Practica 

Trabajar con este texto te dara muchas oportunidades para 
practicar interpretando graficos: aparecen en casi todos los 
capftulos. En muchos casos hemos puesto una mano apunta- 
dora, a modo de mano del profesor, con un rotulo que indica 
una interpretacion o atrae tu atencion a un punto importante 
del grafico. En otros casos, deberias ser capaz de descubrir lo 
que significan los datos, tu solo o con la ayuda de otros alum- 
nos o el profesor. 

Haz el esfuerzo de desarrollar esta habilidad. Una de las 
quejas mas frecuentes de los profesores de ensenanzas supe- 
riores es que sus alumnos no saben interpretar graficos. 
Cuando seas capaz y tengas confianza en ti mismo interpre- 
tando graficos, mejorara tu rendimiento en este curso, en cur- 
sos posteriores y pruebas de admision de los centros para li- 
cenciados y profesionales. 



BioHabilidades 2 

Interpretacion de arboles filogeneticos 



Los arboles filogeneticos muestran las relaciones evolutivas 
entre especies, igual que la genealogfa muestra las relaciones 
entre personas de una familia. Son representaciones poco fre- 
cuentes, no obstante, y para interpretarlas correctamente se 
necesita practica. 

Para entender como funcionan los arboles evolutivos, con- 
sideremos la Figura BH2.1. Observa que un arbol filogenetico 
esta compuesto por ramas, nodos y puntas. Las ramas repre- 
sentan las poblaciones a lo largo del tiempo. Los nudos (tam- 
bien llamados horquillas) aparecen cuando un grupo ancestral 
se divide en dos o mas grupos de descendientes (vease el punto 
B de la Figura BH2.1). Si salen mas de dos grupos descendien- 
tes de un nodo, el nodo se llama politomia (vease el nodo C). 
Las puntas (tambien llamadas nodos terminales) son las partes 
finales del arbol, que representan grupos vivos actualmente o 
extremos cerrados (una rama que termino extinguida). Los 
nombres de las puntas pueden representar especies o grupos 
may ores como mamfferos o conifer as. Recuerda del Capitulo 
1 que un taxon es un grupo de organismos con su propio 
nombre. Un taxon puede ser una especie unica, como Homo 
sapiens, o un gran grupo de especies, como los primates. Los 
grupos que ocupan ramas adyacentes del arbol se llaman ta- 
xones hermanos. 

Todos los arboles filogeneticos usados en este texto tienen 
rakes, lo que significa que el nodo inferior del arbol es el mas 



antiguo. Para determinar donde esta la raiz de un arbol, los 
biologos incluyen una o mas especies de grupos externos (out- 
groups) cuando recogen datos para determinar una filogenia 
concreta. Un grupo externo es un grupo taxonomico que se 
sabe que ha divergido antes del resto de los taxones del estu- 
dio. En la Figura BH2.1, el «Tax6n 1» es un grupo externo 
respecto al grupo monofiletico compuesto por los taxones del 
2 al 6. La raiz del arbol esta situada entre el grupo externo y 
el grupo monofiletico en estudio. Esta posicion, en la Figura 
BH2.1, es el nodo A. 

Entender los grupos monofileticos es fundamental para in- 
terpretar y realizar arboles filogeneticos. Los grupos monofi- 
leticos tambien pueden llamarse linajes o cladas y se pueden 
identificar usando la «prueba de un corte»: si cortas cualquier 
rama de un arbol filogenetico, todas las ramas y puntas que 
caigan representan un grupo monofiletico. Con esta prueba, 
debenas convencerte de que los grupos monofileticos de un 
arbol estan anidados. En la Figura BH2.1, por ejemplo, el 
grupo monofiletico compuesto por el nodo A y los taxones del 
1 al 6, consiste un grupo monofiletico compuesto por el nodo 
B y los taxones del 2 al 6, que a su vez incluye el grupo mono- 
filetico representado por el nodo C y los taxones del 4 al 6. 

Para poner a funcionar todos estos terminos y conceptos 
nuevos, considera el arbol filogenetico de la Figura BH2.2,que 
muestra las relaciones entre el chimpance comun y seis espe- 



Grupo externo Taxones hermanos 




Raiz 

FIGURA BH2.1 Los arboles filogeneticos tienen rakes, ramas, nodos y puntas. 
O EJERCICIO Rodea los nueve grupos monofileticos presentes. 
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Homminos 



Humanos 






Chimpance Australopithecus 
comun afarensis 



Paranthropus 
robustus 



Paranthropus 
boisei 



Homo 
erectus 



Homo Homo 
neanderthalensis sapiens 




^§^^ Ancestro comun de 
Paranthropus y Homo 

Q== ^^ Ancestro comun de chimpances y 
homfninos (las ramas rojas) 

FIGURA BH2.2 Ejemplo de arbol filogenetico. Arbol filogenetico que muestra las relaciones entre especies 
del grupo monofiletico llamado homminos. 

O EJERCICIO Todos los homminos andaban sobre dos piernas, al contrario que los chimpances y todos los 
demas primates. Anade una senal en la filogenia que muestre donde evoluciono la postura erecta,y marcala 
como «origen del caminar sobre dos piernas». Rodea y marca un par de especies hermanas. Rodea el grupo 
monofiletico llamado homminos. Marca y construye un grupo externo del grupo monofiletico llamado 
humanos (especies del genero Homo). 



cies humanas y humanoides que vivieron en los ultimos 5-6 
millones de anos. Los chimpances Servian de grupo externo en 
el analisis que condujo a este arbol, de modo que la raiz es- 
taba situada en el nodo A. Las ramas senaladas en rojo identi- 
fican un grupo llamado homfnido. 

Para practicar la interpretacion de arboles, pon el dedo en 
la raiz del arbol y empieza a trabajar hacia arriba. En el nodo 
A, la poblacion ancestral se dividio en dos poblaciones de des- 
cendientes. Una de esas poblaciones evoluciono finalmente a 
los chimpances actuales; la otra dio lugar a las seis especies de 
homminos dibujadas. Ahora continua subiendo el dedo por el 
arbol hasta llegar al nodo C. Deberfa tener sentido para ti 
que, en esta division, una poblacion de descendientes diera 
lugar finalmente a las dos especies de Paronthropus, mientras 
que la otra se convirtiera en el ancestro de los humanos (espe- 
cies del genero Homo). Si surgen multiples ramas de un nodo, 
creando una politomia, seria porque las poblaciones implica- 
das se desgajaron unas de las otras tan rapido que no es posi- 
ble determinar cual se separo antes o despues. 

Cuando estudies la Figura BH2.2, debes considerar un 
par de puntos importantes. En primer lugar, hay muchos 
modos equivalentes de dibujar este arbol. Por ejemplo, esta 



version muestra al Homo sapiens en el extremo de la dere- 
cha. Pero el arbol seria identico si las dos ramas que salen 
del nodo E se rotaran 180°, de modo que las especies apare- 
cieran en el orden Homo sapiens, Homo neanderthalensis, 
Homo erectus. Los arboles se leen de la raiz a las puntas, no 
de izquierda a derecha. En segundo lugar, ninguna especie de 
ningun arbol esta mas alta o mas baja que otra. Los grupos 
cuyas ramas estan cerca de la raiz se denominan basales, y 
los grupos que surgen mas lejos de la raiz estan mas deriva- 
dos. El Australopithecus afarensis es un hommino basal y 
Homo erectus es un hommino mas derivado, pero ambas es- 
pecies estan en las puntas; Homo erectus no esta mas alto. 
De hecho, no existe el concepto de organismo «mas alto» o 
«mas bajo». 

La Figura BH2.3 te ofrece la oportunidad de poner a 
prueba tu habilidad para interpretar arboles. Cinco de los seis 
arboles mostrados en este diagrama son identicos en lo que 
respecta a las relaciones evolutivas que representan. Uno es di- 
ferente. Debenas ser capaz de contestar la pregunta planteada 
en la leyenda de la figura y despues, en el arbol (a), rodear tres 
grupos monofileticos anidados y marcar un nodo, una rama, 
una punta y el grupo externo. 
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(a) 1 2 3 4 5 6 (b) 1 6 5 4 3 2 (c) 2 4 5 6 3 1 




FIGURA BH2.3 Distintas formas de dibujar el mismo arbol. 

O PREGUNTA Cinco de estos seis arboles describen exactamente las mismas relaciones entre los taxones del 1 al 6. 
Identifica el arbol que es distinto de los otros cinco. 
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BioHabilidades 3 

Uso de pruebas estadisticas 

e interpretacion 

de las barras de error estandar 



Cuando los biologos hacen un experimento, recogen datos 
sobre individuos en un grupo de tratamiento y un grupo con- 
trol (o varios grupos de comparacion). Despues quieren saber 
si los individuos de los dos (o mas) grupos son diferentes. Por 
ejemplo, el Capftulo 1 presento un experimento en el que los 
investigadores dieron tres tipos de frutos a dos organismos de- 
predadores de frutos diferentes (ratones del cactus y unos pa- 
jaros llamados cuitlacoches) y midieron cuanto comieron los 
animales de cada tipo de fruto. 

La Figura BH3.1 es un grafico de los datos de los ratones 
del cactus y los cuitlacoches. Los tratamientos estan marcados 
en el eje de abscisas como bayas (H), chiles no picantes (NP) y 
chiles picantes (P). Las alturas de las barras en los graficos in- 
dican el porcentaje promedio de cada tipo de fruto que consu- 
mieron los 5 ratones y 10 cuitlacoches del experimento. Las 
finas «lineas acotadas» de cada barra indican el error estan- 
dar de cada promedio. El error estandar es una cantidad que 
indica la incertidumbre en el calculo de un promedio. Por 
ejemplo, si dos de los ratones comieron todas las bayas ofreci- 
das, dos no comieron ninguna, y uno comio la mitad, enton- 
ces tu estimacion de lo que consume un raton, de promedio, 
sera el 50 por ciento. El error estandar de ese promedio serfa 
muy grande, sin embargo, porque las cantidades que los rato- 
nes comieron variaban entre 0 y 100 por ciento. Por el contra- 
rio, si dos de los ratones comieron el 49 por ciento de las 
bayas, dos comieron 51 por ciento, y uno comio la mitad, el 
promedio seguirfa siendo del 50 por ciento pero el error estan- 



dar serfa muy pequeno. En efecto, el error estandar cuantifica 
si confianza que puedes tener en que el promedio que has cal- 
culado es una buena estimacion del verdadero promedio, el 
que observarfas si pusieras a prueba a todos los ratones del 
cactus del mundo en las condiciones del experimento. 

Una vez calculados estos promedios y errores estandares, 
los biologos querfan saber las respuestas a dos preguntas: 
yeomen los ratones del cactus los tres tipos de frutos por igual? 
Y, yeomen los cuitlacoches los tres tipos de frutos por igual? 

Despues de estudiar los datos, podrfas concluir que los ra- 
tones del cactus comieron distintas cantidades de los frutos 
ofrecidos; en concreto, que comieron muchas mas bayas que 
chiles no picantes y picantes. Podrfas estar menos seguro al in- 
dicar que los cuitlacoches comieron menos bayas y mas chiles, 
picantes y no picantes. Pero, ^como podnas llegar a conclu- 
sions de este tipo de forma rigurosa, y no subjetivamente? 

La respuesta es usar una prueba estadfstica. El primer paso 
en una prueba estadfstica consiste en especificar la hipotesis 
nula, que es que no hay diferencias entre los grupos. El se- 
gundo paso es calcular un estadfstico, que es un numero que 
caracteriza el tamano de la diferencia entre los grupos. En este 
caso, el estadfstico compara las diferencias reales en la canti- 
dad de frutos consumidos con las diferencias previstas por la 
hipotesis nula. El tercer paso es determinar la probabilidad de 
conseguir un estadfstico tan grande como el calculado unica- 
mente por azar. La respuesta surge de una distribucion de re- 
ferenda, una funcion matematica que especifica la probabili- 
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Raton del cactus Cuitlacoche 
FIGURA BH3.1 Las barras de error estandar indican la incertidumbre de un promedio. 
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dad de conseguir distintos valores del estadfstico si la hipote- 
sis nula fuera correcta. (Si haces un curso de estadfstica, 
aprenderas que distribuciones de referenda son relevantes 
para los distintos tipos de datos). 

Es muy probable que observes pequenas diferencias entre 
los grupos de tratamiento solo por azar, incluso aunque no 
existan diferencias reales. Si lanzas una moneda al aire 10 
veces, por ejemplo, es improbable que salgan cinco caras y 
cinco cruces, incluso aunque la moneda este bien. Una distri- 
bucion de referenda te dice que probabilidad tienes de lograr 
cada uno de los posibles resultados de los 10 ensayos si la mo- 
neda esta bien, solo por azar. 

En este caso, la distribucion de referencia indicaba que, si la 
hipotesis nula de no preferencia real por ningun fruto fuera co- 
rrecta, se observarian diferencias tan grandes como las encon- 
tradas para los ratones solo el 0,8 por ciento de las veces unica- 
mente por azar. Para los cuitlacoches, no obstante, sena 
esperable observar diferencias tan grandes como las observadas 



en el experimento el 22 por ciento de las veces, solo por azar, si 
la hipotesis nula fuera correcta. Por convencion, los biologos 
consider an una diferencia (entre grupos de tratamiento) como 
estadfsticamente significativa si tienes una probabilidad menor 
del 5 por ciento de observarlo solo por azar. De acuerdo con 
esta convencion, los investigadores pudieron declarar que la hi- 
potesis nula no es correcta para los ratones del cactus (real- 
mente prefieren las bayas a los chiles). Pero la hipotesis nula si 
es correcta para los cuitlacoches: los datos indican que no 
muestran prefer encias entre los tres grupos de frutos. 

Es probable que hagas pruebas estadisticas de verdad en 
los primeros anos de carrera. Para usar este texto, sin em- 
bargo, solo necesitas ser consciente de lo que hacen las prue- 
bas estadisticas. Y deberias tomarte la molestia de observar 
las barras de error estandar en los graficos de este libro. Como 
una regla muy aproximada, los promedios generalmente re- 
sultan significativamente distintos segun una prueba estadfs- 
tica apropiada, si los errores estandar no se solapan dos veces. 



BioHabilidades 4 

Interpretacion de estructuras quimicas 



Si aun no has estudiado mucha quimica, aprender quimica 
biologica basica puede ser complicado. Uno de los escollos es 
simplemente poder interpretar las estructuras quimicas eficaz- 
mente y entender lo que significan. Esta habilidad sera mucho 
mas sencilla cuando aprendas notacion quimica y entiendas 
algunos simbolos basicos. 

Los atomos son los ladrillos primordiales de todas las cosas 
del universo, igual que las celulas son los ladrillos basicos del 
organismo. Cada atomo se representa por un simbolo de una 
o dos letras. La siguiente tabla muestra los simbolos de casi 
todos los atomos que encontraras en este libro. Deberias me- 
morizarlos. La tabla tambien detalla como los atomos forman 
enlaces y como se representan en modelos visuales. 

Cuando los atomos se unen entre si mediante enlaces cova- 
lentes, se forma una molecula. Los biologos tienen unos cuan- 
tos modos distintos de representar moleculas, los veras todos 



en el libro y en clase. Una formula molecular como las mos- 
tradas en la Figura BH4.1a simplemente enumera los atomos 
presentes en una molecula, con submdices que indican cuan- 
tos atomos de cada tipo estan presentes. Si la formula no tiene 
submdices, entonces solo esta presente un atomo de cada tipo. 
Por ejemplo, una molecula de metano (gas natural), se puede 
escribir como CH 4 porque esta compuesta por un atomo de 
carbono y cuatro atomos de hidrogeno. Las formulas estruc- 
turales como las mostradas en la Figura BH4.1b muestran 
como estan unidos los atomos de la molecula, indicando cada 
enlace con un guion. La formula estructural del metano indica 
que cada uno de los cuatro atomos de hidrogeno forma un en- 
lace covalente con el carbono, y que el carbono forma un total 
de cuatro enlaces covalentes. Observa que los enlaces covalen- 
tes simples se simbolizan con un guion simple; los dobles en- 
laces se denotan con dos guiones. 



(a) Formula molecular: 



(b) Formula estructural: 



(c) Modelo de bolas y palitos: 



(d) Modelos volumetricos: 



Metano 

CH 4 

H 
I 

H— C— H 
I 

H 



Amoniaco 

NH 3 

H— N— H 
I 

H 



Agua 

H 2 0 



A 

H H 



& & a 



Oxfgeno 

o 2 

0=0 




FIGURA BH4.1 Las moleculas pueden representarse de distintas maneras. 

O EJERCICIO El dioxido de carbono esta compuesto por un atomo de carbono que forma un doble enlace con cada 
uno de los dos atomos de oxigeno, para un total de cuatro enlaces. Es una molecula lineal. Escribe la formula molecular 
del dioxido de carbono, y despues dibuja su formula estructural, un modelo de bolas y palitos y un modelo volumetrico. 
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Incluso las moleculas simples tienen formas caracterfsticas, 
porque los distintos atomos establecen enlaces covalentes con 
angulos diferentes. Los modelos de bolas y palitos y los volu- 
metricos muestran con precision la geometria de los enlaces. 
En el modelo de bolas y palitos, el palito se usa para represen- 
tar un enlace covalente (vease Figura BH4.1c). En los mode- 
los volumetricos, los atomos estan simplemente pegados unos 
a otros en los lugares adecuados (vease Figura BH4.1d). 



N° de enlaces 







que puede 


Color 


Atomo 


Sfmbolo 


formar 


estandar* 


Hidrogeno 


H 


1 


bianco 


Carbono 


C 


4 


negro 


Nitrogeno 


N 


3 


azul 


Oxigeno 


0 


2 


rojo 


Sodio 


Na 


1 


(no se usa en este texto) 


Magnesio 


Mg 


2 


(no se usa en este texto) 


Fosforo 


P 


5 


naranja o morado 


Azufre 


S 


2 


amarillo 


Calcio 


Ca 


2 


(no se usa en este texto) 


*En los modelos volumetricos y de bolas y palitos. 





Para aprender mas de una molecula cuando observas una 
estructura qmmica, hazte tres preguntas: 

1. ?Es polar la molecula? (es decir, ^algunas partes estan mas 
positivamente o negativamente cargadas que otrasf) Las 
moleculas que contienen atomos de nitrogeno o de oxigeno 
suelen ser polares, porque estos atomos son muy electrone- 
gativos (vease Capitulo 2). Esta caracterfstica es impor- 
tante porque las moleculas polares se disuelven en agua. 

2. ^Muestra la formula estructural atomos que podrian parti- 
cipar en reacciones quimicas? Por ejemplo, ^tiene atomos 
cargados o grupos amino ( — NH 2 ) o carboxilo ( — COOH) 
que podrian funcionar como una base o un acido? 

3. En los modelos de bolas y palitos, y especialmente en los 
modelos volumetricos de grandes moleculas, $hay algun as- 
pecto inter esante en su forma global? Por ejemplo, <:hay un 
surco donde podria unirse una protema al DNA, o una 
hendidura donde un sustrato podria sufrir una reaccion en 
una enzima? 



BioHabilidades 5 

Logaritmos 



Probablemente has aprendido algo de los logaritmos en clases 
de matematicas, y encontraras logaritmos en varios puntos de 
este curso. Los logaritmos son una forma de trabajar con po- 
tencias, es decir, con numeros que se multiplican por si mis- 
mos una o mas veces. Los cientfficos usan los exponenciales 
para representar potencias. Por ejemplo: 

a x = y 

significa que si multiplicas a por si misma x veces, el resultado 
es y. En los exponenciales, a se llama base y x es el exponente. 
Toda la expresion se llama funcion exponencial. 

<:Que pasa si conoces y y a y quieres conocer x? Aquf es 
donde intervienen los logaritmos. 

x = log^ y 

Esta ecuacion se lee: x es igual al logaritmo de y en base a. 
Los logaritmos son un modo de resolver funciones exponen- 
ciales. Son importantes porque muchos procesos en Biologfa 
(y Qufmica y Ffsica, tambien) son de naturaleza exponencial. 
Para entender lo que sucede, tienes que describir el proceso 
con una funcion exponencial y despues usar logaritmos para 
trabajar con esa funcion. 

Aunque la base puede ser cualquier numero, la mayorfa de 
los cientfficos usan solo dos bases cuando emplean logaritmos: 
10 y e. Los logaritmos de base 10 son tan frecuentes que habi- 
tualmente su sfmbolo es log y en vez de log 10 y. Un logaritmo en 
base e se llama logaritmo natural y se denota por In (pronun- 
ciado «ele-ene») en vez de log. Asf, In y es el « logaritmo natural 
de y». La base e es un numero irracional (como tt) que es apro- 
ximadamente igual a 2,718. Al igual que 10, e es simplemente 
un numero. Pero tanto 10 como e tienen propiedades que hacen 
muy conveniente su empleo en Biologfa (y Qufmica y Ffsica). 

La mayorfa de las calculadoras cientfficas tienen teclas que 
te permiten resolver problemas que impliquen la base 10 y la 
base e. Por ejemplo, si conoces y, te diran lo que es el log y o 



In y, lo que significa que resolver an la x del ejemplo anterior. 
Tambien te permitiran encontrar un numero cuando sabes su 
logaritmo en base 10 o base e. O dicho de otro modo, te diran 
lo que es y si conoces x, e y es igual a e x o 10*. Esto se llama 
tomar antilogaritmos. En la mayorfa de los casos, usaras el 
boton de segunda funcion o inversa de la calculadora para en- 
contrar el antilogaritmo (encima de la tecla log o In). 

Para practicar con la calculadora, consideremos la si- 
guiente ecuacion: 

10 2 = 100 

Si pones 100 en la calculadora y despues das la tecla log, la 
pantalla deberfa mostrar un 2. El logaritmo te dice cual es el 
exponente. Ahora aprieta la tecla antilogaritmo con el 2 en la 
pantalla. El resultado deberfa ser 100. El antilogaritmo re- 
suelve la funcion exponencial, dada la base y el exponente. 

Si las matematicas no son tu fuerte, querras practicar mas 
con logaritmos, los veras a menudo en la carrera. Recuerda 
que, una vez entendida la notacion basica, no hay nada miste- 
rioso en los logaritmos. Son simplemente un modo de resolver 
funciones exponenciales, que describen lo que sucede cuando 
algo se multiplica por sf mismo cierto numero de veces, como 
las celulas que se dividen y despues vuelven a dividirse una y 
otra vez. 

Los logaritmos tambien apareceran cuando estudies algo 
que pueda tener un gran intervalo de valores, como la concen- 
tration de iones de hidrogeno en una solucion o la intensidad 
de sonido que puede detectar el ofdo humano. En casos como 
estos, es conveniente expresar los numeros como exponentes. 
Usar exponentes hace que un gran intervalo de numeros sea 
mas pequeno y manejable. Por ejemplo, en vez de decir que la 
concentration de iones de hidrogeno en una solucion puede 
variar de 1 a 10~ 14 , la escala del pH te permite decir simple- 
mente que varfa entre 1 y 14. En vez de dar el valor real, se ex- 
presa como un exponente. Solo simplifica las cosas. 
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BioHabilidades 6 

Realizacion de mapas conceptuales 



Un mapa conceptual es un instrumento grafico para organizar 
y expresar lo que sabes de un asunto. Tiene dos elementos 
principales: (1) conceptos identificados por palabras o frases 
cortas y situados en un cuadro o circulo, y (2) flechas rotula- 
das que unen ffsicamente dos conceptos y explican la relacion 
entre ellos. Los conceptos estan dispuestos jerarquicamente en 
una pagina, con los conceptos mas generates arriba y las ideas 
mas concretas abajo. 

La combinacion de un concepto, una palabra nexo y un se- 
gundo concepto se llama proposicion. Los mapas conceptua- 
les buenos tambien tienen uniones cruzadas, es decir, flechas 
rotuladas que conectan distintos elementos de la jerarqma a 
lo largo de la pagina. 

Los mapas conceptuales fueron creados por Joseph Novak 
en 1972 y han demostrado ser una eficaz herramienta de estu- 
dio y aprendizaje. Pueden ser especialmente utiles si se cons- 
truyen en grupo, o cuando distintos individuos intercambian 
y critican mapas conceptuales que han creado cada uno por su 
lado. Aunque los mapas conceptuales tienen calidades muy di- 
ferentes y pueden calif icarse segun criterios objetivos, hay mu- 
chas formas igualmente validas de construir mapas concep- 
tuales de alta calidad sobre un tema determinado. 

Cuando te piden que construyas un mapa conceptual en 
este texto, generalmente te dan al menos una lista parcial de 
los conceptos que debes usar. Como ejemplo, imagina que te 
pidieran construir un mapa conceptual sobre el diseno experi- 
mental y te dieran los siguientes conceptos: resultados, predic- 
ciones, tratamiento control, tratamiento experimental, condi- 
ciones controladas (identicas), conclusiones, experimento, 
hipotesis puesta a prueba, hipotesis nula. La Figura BH6.1 
muestra un posible mapa conceptual. 

El Dr. Doug Luckie, que utiliza intensamente los mapas 
conceptuales en su docencia en la Michigan State University, 
senala que los mapas conceptuales buenos tienen cuatro ca- 
racterfsticas. 

• Muestran una jerarqma organizada, que indica como se re- 
laciona cada concepto del mapa con conceptos mayores y 
menores. 

• Las palabras de los conceptos son esperificas, no vagas. 

• Las proposiciones son precisas. 

• Hay uniones cruzadas entre distintos elementos de la jerar- 
qma de conceptos. 



Experimentos 



Prueba 



Predicciones 



hechas por 
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Una hipotesis puesta a prueba 
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Una hipotesis nula 



representada por 
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Un tratamiento experimental 


Un tratamiento control 




\ 
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se diferencia 
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del control 


del experimental 
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En un factor, relevante para 






la hipotesis puesta a prueba 











produce 

I 



por lo demas produce 

1 i 



Resultados Condiciones (identicas) Resu|tados 
medibles controladas medjb|es 



\ 

que se analizan 
para llegar a 



/ 

que se analizan 
para llegar a 



Una conclusion 



FIGURA BH6.1 Mapa conceptual sobre los principios del diseno 
experimental. 



Cuando practiques construyendo mapas conceptuales, re- 
visa estos criterios y usalos para evaluar tu propio trabajo, asf 
como el trabajo de tus companeros. En la pagina web de este 
texto se amplian los mapas conceptuales. Hay information 
adicional ademas de enlaces a software para realizar mapas 
conceptuales, desarrollado por el Dr. Luckie. 
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BioHabilidades 7 

Uso de la electroforesis para separar 
moleculas 



En biologfa molecular, la tecnica estandar para separar y ana- 
lizar protefnas y acidos nucleicos se llama electroforesis en gel 
o, simplemente, electroforesis (literalmente, «electricidad-mo- 
vimiento»). Puedes utilizar la electroforesis en el laboratorio 
durante este curso, y seguro que analizaras datos derivados de 
electroforesis en este texto. 

El principio subyacente a la electroforesis es bastante sen- 
cillo. Las protemas y los acidos nucleicos estan cargados. 
Como resultado, estas moleculas se mueven cuando se las co- 
loca en un campo electrico. Las moleculas con carga negativa 
se mueven hacia el electrodo positivo (el extremo positivo del 
campo) y las moleculas con carga positiva se mueven hacia el 
electrodo negativo (el extremo negativo). Para separar una 
mezcla de macromoleculas de modo que se puedan aislar y 
analizar de una en una, los investigadores colocan la muestra 
en una sustancia gelatinosa. El «gel» esta compuesto por 
grandes moleculas que forman una matriz de fibras. La pre- 
sencia de las fibras impide que las moleculas de la muestra se 
muevan al azar, pero la matriz gelatinosa tambien tiene poros 



que las moleculas pueden atravesar. Cuando se aplica un 
campo electrico a traves del gel, las moleculas del pocillo se 
mueven a traves del gel hacia un electrodo. Las moleculas mas 
pequenas o con mas carga respecto a su tamano se mueven 
mas rapido que las moleculas mas grandes o con menos carga. 
A medida que se mueven, las moleculas se separan segun su 
tamano y carga. 

La Figura BH7.1 muestra el esquema de la electroforesis 
usada en un experimento que investiga como polimerizan las 
moleculas de RNA, descrito en el Capital o 4. El paso 1 mues- 
tra como los investigadores cargaron muestras de macromole- 
culas, tomadas en distintos dfas del experimento, en cavidades 
o «pocillos» en la parte superior del bloque de gel. En este 
caso, y en muchos otros, los investigadores tambien rellenan 
un pocillo con una muestra que contiene fragmentos de un ta- 
mano conocido, llamado tamano estandar o «escala». En el 
paso 2, los investigadores sumergieron el gel en una solucion 
que conduce la electricidad y aplicaron un voltaje a traves del 
gel. Una vez que las muestras hubieron recorrido el gel du- 



ELECTROFORESIS EN GEL 



Muestras de 
macromoleculas 
recogidas de 
diversas maneras 

Pocillos- 




Gel — 



I Mill 



Fragmentos 
de tamano 
conocido 




1. Rellenar las cavidades 
(«pocillos») del gel con 
las muestras. 



2. Accionar el interruptor y dejar 
correr al gel. Las moleculas se separan 
con el tiempo porque algunas migran 
mas rapido que otras. 



3. Sacar el gel una vez que las 
muestras lo hayan recorrido. 



FIGURA BH7.1 Las macromoleculas se pueden separar mediante electroforesis en gel. 

O PREGUNTA El DNA y el RNA migran hacia el electrodo positivo. £Por que estan cargadas negativamente estas moleculas? 
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rante cierto tiempo (paso 3), eliminaron el campo electrico. 
Para entonces, las moleculas de distinto tamano y carga se ha- 
bian separado. En este caso, las moleculas pequenas de RNA 
habfan alcanzado el fondo del gel. Por encima de ellas estaban 
las moleculas de RNA mas grandes, que avanzaban mas des- 
pacio. 

Una vez separadas las moleculas de esta forma, tienen que 
ser detectadas. A menudo, las protefnas y los acidos nucleicos 
pueden tenirse. En este caso, no obstante, los investigadores 
habian unido un atomo radiactivo a los monomeros usados 
en el experimento, de modo que pudieran visualizar los polf- 
meros resultantes disponiendo una pelfcula de rayos X sobre 
el gel. Esta tecnica para visualizar macromoleculas se llama 
autorradiograffa. Si las muestras se cargan en un pocillo rec- 
tangular, como se hace habitualmente, las moleculas de un ta- 
mano y carga concretos forman una banda en la autorradio- 
graffa. 

La autorradiograffa resultante del experimento de polime- 
rizacion se muestra en la Figura BH7.2.Las muestras, tomadas 
en los dfas 2, 4, 6, 8 y 14 del experimento, estan marcadas en 
la parte inferior. El surco de la derecha contiene macromole- 
culas de tamano conocido: este surco se usa para calcular el 
tamano de las moleculas de las muestras experimentales. Las 
bandas que aparecen en cada surco de muestra representan los 
distintos polfmeros formados. Las bandas mas oscuras contie- 
nen mas marcador radiactivo, lo que indica la presencia de 
muchas moleculas radiactivas. Las bandas mas claras contie- 
nen menos moleculas. 

Para interpretar un gel, hay que buscar (1) la presencia o 
ausencia de bandas en algunos surcos (es decir, en algunas 
muestras del experimento, comparadas con otras). Por ejem- 
plo, de los datos de la Figura BH7.2 pueden extraerse varias 
conclusiones. En primer lugar, en cada estadio se formaron 
distintos polfmeros. Tras el segundo dfa, por ejemplo, se ha- 



Polimerizacion sobre 
minerales arcillosos 
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Dia: 2 4 6 8 14 Tamano 
estandar 

FIGURA BH7.2 La autorradiograffa es una tecnica para ver 
macromoleculas. Las moleculas de un gel pueden visualizarse de 
distintas formas. En este caso, las moleculas de RNA del gel 
impactaron una pelfcula de rayos X porque tenian atomos 
radiactivos unidos.Cuando se revela,a la pelfcula se la llama 
autorradiograffa. 

O EJERCICIO Ahade rotulos a la fotograffa en los que se lea «Parte 
superior del gel: moleculas grandes» y «Parte inferior del gel: 
moleculas pequenas». 

bfan formado polfmeros de 12 a 18 monomeros en las par- 
tfculas de arcilla usadas en este experimento. En segundo 
lugar, la longitud total de los polfmeros producidos aumen- 
taba con el tiempo. Al final del dfa decimocuarto, la mayorfa 
de las moleculas de RNA tenfan entre 20 y 40 monomeros. 



BioHabilidades 8 

Observacion de estructuras 
y procesos microscopicos 



Con el ojo desnudo es imposible ver buena parte de la biolo- 
gia. Los biologos tienen que usar microscopios para estudiar 
pequenos organismos pluricelulares, celulas individuales y los 
contenidos celulares. Y para entender como son macromole- 
culas concretas o maquinarias plurimoleculares como los ri- 
bosomas, los investigadores usan datos de una tecnica 11a- 
mada cristalograffa por rayos X. 

Probablemente usaras microscopios de diseccion y prepa- 
raras microscopios opticos para ver muestras en el laborato- 
rio a lo largo de este curso, y por todo el texto veras imagenes 
generadas en otros tipos de microscopios y de los datos de la 
cristalograffa por rayos X. Una de las habilidades basicas que 
adquiriras como estudiante de biologfa, por tanto, sera com- 
prender la base del funcionamiento de estas tecnicas. La clave 
es reconocer que cada estrategia de visualizacion de estructu- 
ras microscopicas tiene puntos fuertes y debiles. Como resul- 
tado, cada tecnica es adecuada para estudiar ciertos tipos o 
aspectos de celulas o moleculas. 

Tendencias en microscopia: mayor magnification 
y claridad 

Si usas un microscopio de diseccion en el laboratorio, veras 
que funciona magnificando la luz que rebota sobre un especi- 
men completo, generalmente un organismo vivo. Podras ver el 
especimen en tres dimensiones, motivo por el que a estos ins- 
trumentos se los llama a veces estereomicroscopios, pero la 
magnificacion maxima solo es de 20 a 40 veces el tamano nor- 
mal (20-40x). 

Para ver objetos mas pequenos, probablemente usaras un 
microscopio compuesto. Los microscopios compuestos mag- 
nifican la luz que atraviesa un objeto. Los instrumentos usa- 
dos en laboratorios de cursos de introduccion suelen alcanzar 
aumentos de 400x; los microscopios compuestos mas sofisti- 
cados del mercado pueden alcanzar unos 2.000x. Esto es sufi- 
ciente para ver celulas eucariotas o bacterianas individuales y 
observar estructuras grandes intracelulares, como cromoso- 
mas condensados (vease Capitulo 11). Para preparar un espe- 
cimen para el microscopio optico compuesto, generalmente se 
cortan los tejidos o las celulas para crear una seccion lo sufi- 
cientemente delgada como para que la luz pueda atravesarla 
eficazmente. A continuacion se tine la seccion para aumentar 
el contraste y permitir que las estructuras sean visibles. En 
muchos casos, se usan distintos tipos de tinciones para resal- 
tar diferentes estructuras. 

Hasta la decada de 1950, el microscopio compuesto era la 
unica herramienta de los biologos para ver las celulas directa- 



mente. Pero la invencion del microscopio electronico supuso 
una nueva manera de ver los especimenes. Ahora disponemos 
de dos tipos fundamentales de microscopia electronica: uno 
que permite a los investigadores examinar secciones transver- 
sales de celulas con una magnificacion extraordinariamente 
grande, y otro que ofrece una vista de las superficies con un 
aumento algo menor. 

Microscopia electronica de transmision (TEM) 

El microscopio electronico de transmision es una herramienta 
extraordinariamente eficaz para ver la estructura celular con 
gran magnificacion. El TEM forma una imagen a partir de los 
electrones que atraviesan un especimen, igual que un micros- 
copio optico forma una imagen a partir de los rayos de luz 
que atraviesan el especimen. 

Los biologos que quieren ver una celula bajo el microsco- 
pio electronico de transmision empiezan «fijando» la celula, 
lo que significa que la tratan con un agente quimico que esta- 
biliza la estructura y los contenidos celulares alterandolos lo 
mfnimo posible. A continuacion permeabilizan la celula con 
un plastico epoxi que hace rigida la estructura. Una vez endu- 
recido el epoxi, la celula se puede cortar en secciones extrema- 
damente finas con una cuchilla de cristal o diamante. Por ul- 
timo, los especimenes cortados se impregnan con un metal, 
generalmente plomo (el motivo de este ultimo paso se explica 
mas adelante). 

La Figura BH8.1a muestra esquematicamente como fun- 
ciona el microscopio electronico de transmision. Un filamento 
de tungsteno en la parte superior de la columna produce un 
haz de electrones, que se dirige hacia abajo. (Se extrae todo el 
aire de la columna, de modo que el haz de electrones no sea 
dispersado por colisiones con las moleculas de aire). El haz de 
electrones atraviesa una serie de lentes y el especimen. Las len- 
tes son realmente electroimanes, que alteran el recorrido del 
haz de un modo similar a las lentes de cristal de un microsco- 
pio de diseccion o compuesto, que desvian la luz. Las lentes 
magnifican y enfocan la imagen en una pantalla en la parte in- 
ferior de la columna. Allf los electrones alcanzan una capa de 
cristales fluorescentes, que responden emitiendo luz visible, 
igual que una pantalla de television. Cuando el microscopista 
desplaza la pantalla y permite que los electrones revelen una 
pelfcula en bianco y negro, el resultado es una microfotogra- 
fia, una fotograffa de la imagen producida por microscopia. 

La imagen en si misma es creada por los electrones que 
atraviesan el especimen. Si no hubiera un especimen, pasanan 
todos los electrones y la pantalla (y la microfotograffa) seria 
uniformemente brillante. Desgraciadamente, los materiales ce- 



B-14 



BioHabilidades 8 Observacion de estructuras y procesos microscopicos B-1 5 



(a) Microscopia electronica de transmision: alta magnificacion 
de secciones transversales. 
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(b) Microscopia electronica de barrido: 
menor magnificacion de superficies. 




Seccion transversal del ojo de un insecto 



Vista de la superficie del ojo de un insecto 



FIGURA BH8.1 Hay dos tipos basicos de microscopia electronica. 



lulares por si mismos tambien aparecerian bastante uniformes 
y brillantes. Esto es asf porque la capacidad de un atomo de 
desviar un electron depende de su masa. A su vez, la masa de un 
atomo depende de su numero atomico. Los atomos de hidro- 
geno, carbono, oxfgeno y nitrogeno que dominan las molecu- 
las biologicas tienen numeros atomicos bajos. Por esta razon 
los biologos deben impregnar las secciones celulares con solu- 
ciones de plomo. El plomo tiene un numero atomico alto y 
dispersa eficazmente los electrones. Las distintas macromole- 
culas captan los atomos de plomo en distintas cantidades, de 
modo que el metal funciona como una «tincion» que produce 
contraste. Con el TEM, las areas de metal denso dispersan 
mas el haz de electrones, produciendo areas oscuras en las mi- 
crofotografias. 

La ventaja del TEM es que puede magnificar los objetos 
hasta 250.000x, lo que significa que las estructuras intracelu- 
lares son claramente visibles. Los inconvenientes son que los 
investigadores estan limitados a observar material muerto y 
cortado, y que deben tener cuidado para que el proceso de 
preparation no distorsione el especimen. 

Microscopia electronica de barrido (SEM) 

El microscopio electronico de barrido es la herramienta mas 
util que tienen los biologos para observar las superficies celu- 
lares. Los materiales se preparan para la microscopia electro- 
nica de barrido cubriendo su superficie con una capa de ato- 
mos de metal. Para crear una imagen de esa superficie, el 
microscopio recorre la superficie con un estrecho haz de elec- 
trones. A continuation, los electrones que se reflejan en esa 
superficie o que son emitidos por los atomos de metal en res- 
puesta al haz llegan a un detector. La serial del detector con- 
trola un segundo haz de electrones, que recorre una pantalla 
similar a una de TV y forma una imagen aumentada hasta 



50.000 veces el tamano del objeto. Como el SEM registra 
sombras y luces, la imagen tiene una apariencia tridimensio- 
nal (Figura BH8.1b). Sin embargo, no puede magnificar los 
objetos tanto como el TEM. 

Estudio de celulas vivas y procesos en tiempo real 

Hasta la decada de 1960, los biologos no podian tener image- 
nes claras y de grandes aumentos de celulas vivas. Pero una 
serie de innovaciones de las ultimas decadas ha hecho posible 
observar organelas y estructuras subcelulares en action. 

El desarrollo de la videomicroscopia, en la que la imagen 
de un microscopio optico es capturada por una videocamara 
en vez de por el ojo o una pelfcula fotografica, fue toda una 
revolution. Permitio ver espetimenes con mayor aumento, 
porque las videocamaras son mas sensibles a pequenas dife- 
rencias en el contraste que el ojo humano o las camaras fijas. 
Tambien facilito mantener a organismos vivos funcionando 
normalmente, porque la mayor sensibilidad a la luz de las vi- 
deocamaras permite su uso con poca iluminacion, de modo 
que los especfmenes no se sobrecalientan. Y cuando fue posi- 
ble digitalizar las imagenes de video, los investigadores empe- 
zaron a usar ordenadores para eliminar el material desenfo- 
cado del entorno y aumentar la claridad de la imagen. 

Otra importante innovation fue el uso de una molecula 
fluorescente llamada protema fluorescente verde, o GFP, que 
permite a los investigadores marcar moleculas o estructuras 
concretas y seguir su movimiento en el tiempo. En la natura- 
leza, la GFP es sintetizada por las medusas que producen fluo- 
rescencia (emiten luz). Al unir moleculas de GFP a otra pro- 
tema y despues insertandola en una celula, los investigadores 
pueden seguir el recorrido de la protema en el tiempo e in- 
cluso grabar en video su movimiento. Por ejemplo, los investi- 
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(a) Imagen fluorescente (b) Imagen fluorescente 

convencional de una celula. confocal de la misma celula. 




FIGURA BH8.2 La microscopia confoncal proporciona imageries 
nitidas de celulas vivas, (a) La imagen convencional de esta celula 
del intestino de raton es borrosa, porque resulta de la luz emitida 
portoda la celula. (b) La imagen confocal es nitida porque resulta 
de la luz emitida en un unico piano de la celula. 



gadores han grabado protefnas marcadas con GFP en su 
transporte desde el ER rugoso al aparato de Golgi y de ahf a 
la membrana plasmatica. Esto es biologfa celular: la pelfcula. 

Observacion de estructuras en tres dimensiones 

El mundo es tridimensional. Para entender como funcionan 
las estructuras y macromoleculas microscopicas, es esencial 
entender su forma y relation espacial. Consideremos tres tec- 
nicas usadas actualmente para reconstruir la estructura tridi- 
mensional de celulas, organelas y macromoleculas: 

• La microscopia confocal se realiza montando celulas que 
han sido tratadas con uno o mas marcajes fluorescentes en 
un portaobjetos, y despues enfocando un haz de luz ultra- 
violeta a una profundidad especffica dentro del especimen. 
El marcaje fluorescente emite entonces una luz visible 




como respuesta. Un detector de esta luz se dispone enton- 
ces en la position exacta en la que queda enfocada la luz 
emitida. El resultado es una imagen nitida de un piano pre- 
ciso de la celula estudiada (Figura BH8.2). Alterando el 
piano focal, el investigador puede grabar imagenes de dis- 
tintas profundidades del especimen; a continuacion, un or- 
denador genera una imagen tridimensional de la celula. 

• La tomograffa electronica utiliza un microscopio electro- 
nico de transmision para generar una imagen tridimensio- 
nal de una organela o de otra estructura subcelular. El es- 
pecimen se rota alrededor de un unico eje, mientras el 
investigador toma muchas «instantaneas». A continuacion, 
las imagenes individuales se ensamblan en un ordenador. 
Esta tecnica ha proporcionado una vision mucho mas pre- 
cisa de la estructura mitocondrial de lo que era posible 
usando el TEM tradicional (vease Capftulo 7). 

• La cristalograffa por rayos X, o el analisis de difraccion de 
rayos X, es la tecnica mas usada para reconstruir la estruc- 
tura tridimensional de las moleculas. Como su nombre im- 
plica, el procedimiento se basa en bombardear cristales de 
una molecula con rayos X. Los rayos X se diseminan de for- 
mas precisas cuando interaccionan con los electrones que 
rodean los atomos de un cristal, produciendo un patron de 
difraccion que puede registrarse en una pelfcula de rayos X 
o en otros tipos de detectores (Figura BH8.3). Variando la 
orientation del haz de rayos X cuando alcanza el cristal y 
registrando los distintos patrones de difraccion resultantes, 
los investigadores pueden construir un mapa que repre- 
sente la densidad de electrones del cristal. Relacionando 
estos mapas de densidad de electrones con la information 
acerca de la estructura primaria del acido nucleico o pro- 
tefna en cuestion, se puede construir un modelo tridimen- 
sional de la molecula. Practicamente todos los modelos mo- 
leculares de este libro se construyeron a partir de los datos 
obtenidos mediante cristalograffa por rayos X. 




Los patrones estan 
determinados 
por la estructura 
de las moleculas 
dentro del cristal 



FIGURA BH8.3 Cristalograffa por rayos X. Cuando se bombardea con rayos X a moleculas cristalizadas, la radiacion se 
dispersa en patrones caracten'sticos. La fotografia de la derecha muestra una pelfcula de rayos X que registro el patron de 
la radiacion dispersada de moleculas de DNA. 
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Combinacion de probabilidades 



En varios ejemplos de este libro, tendras que combinar las 
probabilidades de distintos acontecimientos para resolver 
un problema. Una de las aplicaciones mas frecuentes son los 
problemas de genetica. Por ejemplo, las tablas de Punnett fun- 
cionan porque se basan en dos leyes fundamentales de la pro- 
babilidad, llamadas ley de la interseccion («cuando se dan los 
dos») y ley de la union («uno u otro»). Cada regla se aplica a 
una situacion diferente. 

La regla de la interseccion se aplica cuando quieres saber 
la probabilidad de que dos o mas sucesos independientes ocu- 
rran a la vez. Veamos que sucede al tirar dos dados como 
ejemplo. <:Cual es la probabilidad de sacar dos seises? Estos 
dos sucesos son independientes, porque la probabilidad de 
sacar un seis en un dado no tiene ningun efecto sobre la pro- 
babilidad de sacar un seis en el otro dado. (Del mismo modo, 
la probabilidad de conseguir un gameto con el alelo R de un 
progenitor no tiene ningun efecto sobre la probabilidad de 
conseguir un gameto con el alelo R del otro progenitor. Los 
gametos se unen al azar). La probabilidad de sacar un seis en 
el primer dado es 1/6. La probabilidad de sacar un seis en el 
segundo dado tambien es de 1/6. Por tanto, la probabilidad 
de sacar un seis en los dos dados es de 1/6 x 1/6 = 1/36. En 
otras palabras, si tiraras dos dados 36 veces, esperanas sacar 
dos seises una vez, en promedio. Deberia tener sentido que 
la ley de la interseccion tambien se llame ley de la multipli- 
cacion o del producto. En el caso de un cruce entre dos pro- 
genitores heterocigotos para el gen R, la probabilidad de 
conseguir un alelo R del padre es 1/2 y la probabilidad 



de conseguir R de la madre es 1/2. Por tanto, la probabilidad de 
conseguir ambos alelos y crear un descendiente con el geno- 
tipo RR es 1/2 x 1/2 = 1/4. 

La regla de la union, por el contrario, se aplica si quieres 
saber la probabilidad de que ocurra un suceso cuando hay va- 
rias formas de que se produzca ese suceso. En este caso, la 
probabilidad de que ocurra el suceso es la suma de las proba- 
bilidades de que ocurra cada forma. Por ejemplo, imagina que 
quieres saber la probabilidad de sacar un uno o bien un seis 
cuando tiras el dado. La probabilidad de sacar cada uno de 
los numeros es 1/6, de modo que la probabilidad de conseguir 
uno o el otro es 1/6 + 1/6 = 1/3. (La ley de la union tambien se 
llama ley de la adicion o de la suma). Si tiras el dado tres 
veces, en promedio esperanas sacar un uno o un seis una vez. 
En el caso de un cruce entre dos progenitores heterocigotos 
para el gen R, la probabilidad de conseguir un alelo R del 
padre y un alelo r de la madre es 1/2 x 1/2 = 1/4. Del mismo 
modo, la probabilidad de conseguir un alelo r del padre y un 
alelo R de la madre es 1/2 x 1/2 = 1/4. Por tanto, la probabili- 
dad combinada de conseguir el genotipo Rr de cualquiera de 
las dos formas es de 1/4 + 1/4 = 1/2. 

Preguntas 

1. Imagina que cuatro alumnos tiran una moneda cada uno. 
^Cual es la probabilidad de sacar cuatro «cruces»? 

2. En una sola tirada, <;cual es la probabilidad de sacar un 
dos, un tres o un seis en el dado? 

'Zll 

= 911 + 911 + 9/1 'Z -9X/X = Zll x Zll x Zll x Zll l rsBjsandsa^ 
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Aberturas branquiales faringeas Conjunto de 
aberturas paralelas desde la garganta a traves del 
cuello hacia el exterior. Rasgo diagnostico de 
cordados. 

Abiotico No vivo (p. ej., aire, agua y suelo). 
Comparar con biotico. 

Abscision En plantas, el normal 
desprendimiento (a menudo estacional) de hojas, 
frutas o f lores. 

Absorcion En animales, la toma de iones y 
pequenas moleculas derivadas de los alimentos a 
traves del revestimiento intestinal y hacia el 
torrente sangmneo. 

Aceite Grasa que es liquida a temperatura 
ambiente. 

Acelomado Animal que carece de una cavidad 
corporal interna (celoma). Comparar con 
celomado y pseudocelomado. 

Receptor de electrones Reactivo que gana un 
electron y es reducido en una reaccion de 
reduccion-oxidacion. 

Acervo genetico Todos los alelos de todos los 
genes en una determinada poblacion. 

Acetilacion Adicion de un grupo acetilo 
(CH 3 COO~) a una molecula. 

Acetil-CoA Molecula producida por la oxidacion 
del piruvato (producto final de la glucolisis) en 
una reaccion catalizada por la piruvato- 
deshidrogenasa. Puede entrar en el ciclo de Krebs y 
tambien se utiliza como fuente de carbono en la 
smtesis de acidos grasos, esteroides y otros 
compuestos. 

Acetilcolina (ACh) Neurotransmisor, liberado por 
celulas nerviosas en las uniones neuromusculares, 
que desencadena la contraccion de las fibras 
musculares. Tambien se usa como neurotransmisor 
entre neuronas. 

Acido absrisico (ABA) Hormona vegetal que 
inhibe la elongacion celular y estimula la 
eliminacion de hojas y la latencia. 

Acido Cualquier compuesto que cede protones o 
acepta electrones durante una reaccion quimica o 
que libera iones de hidrogeno cuando se disuelve 
en agua. 

Acido desoxirribonucleico (DNA) Acido nucleico 
compuesto de desoxirribonucleotidos que lleva la 
informacion genetica de una celula. Generalmente 
aparece como dos hebras entrelazadas, pero 
pueden estar separadas. Vease doble helice. 

Acido graso Lipido que consiste en una cadena 
de hidrocarburo unida a un grupo carboxilo 
(-COOH) en uno de los extremos. Utilizado por 
muchos organismos para almacenar energia 
qmmica, un componente importante de grasas 
animales y vegetales. 

Acido nucleico Macromolecula compuesta 
de monomeros de nucleotides. Generalmente 
utilizado por las celulas para almacenar o 
transmitir informacion hereditaria. Incluye acido 
ribonucleico y acido desoxirribonucleico. 

Acido ribonucleico (RNA) Acido nucleico 
compuesto por ribonucleotides, que por lo general 
es de cadena simple y actua como componente 
estructural de los ribosomas (rRNA), de los 
transportadores de aminoacidos (tRNA) y de los 
traductores del mensaje del codigo del DNA 
(mRNA). 

Acido salidlico Compuesto producido por 
plantas que puede desempenar un papel en la 
resistencia sistemica adquirida (SAR) contra los 
patogenos; un componente de la aspirina. 



Acido urico Producto de excrecion blanquecino 
de aves, reptiles y artropodos terrestres. Se utiliza 
para eliminar del cuerpo el exceso de nitrogeno 
derivado de la descomposicion de los aminoacidos. 
Comparar con urea. 

Aclimatacion Adaptacion gradual y fisiologica 
de un organismo a nuevas condiciones ambientales 
que se producen de forma natural o como parte de 
un experimento de laboratorio. 

Acoplamiento energetico En el metabolismo 
celular, el mecanismo por el cual la energia 
liberada de una reaccion exergonica (comunmente, 
la hidrolisis de ATP); se utiliza para generar una 
reaccion endergonica. 

Acrosoma Estructura en forma de caperuza, 
situada en la cabeza del espermatozoide, que 
contiene enzimas capaces de disolver las cubiertas 
de un ovulo. 

ACTH Vease hormona adrenocorticotropa. 

Actina Protema globular que puede ser 
polimerizada para formar filamentos. Los 
filamentos de actina forman parte del 
citoesqueleto y constituyen los filamentos finos en 
las fibras del musculo esqueletico. 

Adaptacion Cualquier rasgo hereditario que 
aumenta la eficacia del individuo con dicho rasgo, 
en un entorno determinado, en comparacion con 
los individuos que no lo tienen. 

Adenilil ciclasa Enzima que puede catalizar la 
formacion de AMP ciclico (cAMP) del ATP. 
Involucrada en el control de la transcripcion de 
varios operones en procariotas y en algunas vias 
de transduccion de sefiales eucariotas. 

Adenosm difosfato (ADP) Molecula que consiste 
en una adenina, un azucar y dos grupos fosfatos. 
La adicion de un tercer grupo fosfato produce 
adenosina trifosfato (ATP). 

Adenosina trifosfato (ATP) Molecula que 
consiste en una adenina, un azucar y tres grupos 
fosfato que pueden ser hidrolizados para liberar 
energia. Universalmente utilizado por las celulas 
para almacenar y transferir energia. 

Adhesion selectiva Tendencia de las celulas de 
un determinado tejido a adherirse a otras celulas 
del mismo tipo. 

Adhesion Tendencia de diversas moleculas a 
aferrarse entre si debido a fuerzas de atraccion. 
Comparar con cohesion. 

Adipocito Celula lipidica. 

ADP Vease adenosin difosfato. 

Adrenalina Vease epinefrina. 

Aerobico Se refiere a cualquier proceso 
metabolico, celula u organismo que utiliza oxigeno 
como receptor de electrones. Comparar con 
anaerobico. 

Aerobiofacultativo Cualquier organismo que 
pueda realizar respiracion aerobica cuando hay 
oxigeno disponible que sirva como aceptor de 
electrones, pero puede cambiar a la fermentacion 
cuando este no lo es. 

Agalla Crecimiento tumoral que se forma en 
plantas infectadas con ciertas bacterias o parasitos. 

Agar Mezcla gelatinosa de polisacaridos, 
comunmente utilizada para cultivar celulas en 
medios solidos. 

Aglutinacion Agregacion de celulas, 
normalmente causada por anticuerpos. 

Agricultura sostenible Tecnicas agricolas que 
estan disenadas para mantener la calidad del suelo 
y la productividad a largo plazo. 

Agua metabolica Agua que se produce como 
subproducto de la respiracion celular. 

Aguas subterraneas Agua bajo la superficie 
terrestre. 



Aislamiento postcigotico Aislamiento 
reproductive resultante de los mecanismos que 
tienen lugar tras el apareamiento de individuos de 
dos especies diferentes. Los mecanismos mas 
comunes son la muerte de los embriones hibridos 
o la reduccion de la eficacia de los hibridos. 

Aislamiento precigotico Aislamiento 
reproductive resultante de cualquiera de los 
diversos mecanismos que impiden a los individuos 
de dos especies diferentes aparearse. 

Albumen Solucion de agua y proteinas (en 
particular albuminas), que se encuentra en los 
huevos amnioticos, que alimenta al embrion en 
crecimiento. Tambien se denomina clara de huevo. 

Albumina Clase de grandes proteinas que se 
encuentran en plantas y animales, en particular en 
el albumen de huevos y en el plasma sangmneo. 

Albura Xilema mas joven de la capa mas externa 
de la madera de un tallo o raiz, que funciona 
principalmente en el transporte de agua. 

Aldosterona Hormona producida en las 
glandulas suprarrenales que estimula el rinon para 
conservar la sal y el agua y promueve la retencion 
de sodio. 

Alelo Una version particular de un gen. 

Alfa (a)-helice Estructura secundaria en 
proteinas, en la que el esqueleto del polipeptido se 
enrolla en forma de espiral y se estabiliza por 
enlaces de hidrogeno entre atomos. 

Algas verdes Grupo parafiletico de organismos 
fotosinteticos que contienen cloroplastos similares 
a los de las plantas verdes. A menudo clasificados 
como protistas, las algas verdes son los parientes 
vivos mas cercanos de las plantas terrestres, junto 
con las que forman un grupo monofiletico. 

Alimentacion optima Concepto de que los 
animales se alimentan de manera que maximizan 
la cantidad de energia util que toman, dados los 
costes de encontrar e ingerir sus alimentos y el 
riesgo de ser comidos mientras lo hacen. 

Alimentacion por filtracion Vease suspensivoro. 

Almidon Mezcla de dos polisacaridos de 
almacenamiento, amilosa y amilopectina, ambas 
compuestas de monomeros de glucosa. La 
amilopectina es ramificada y la amilosa no 
ramificada. La forma principal de almacenar 
hidratos de carbono en plantas. 

Alopatn'a Condicion en la que dos o mas 

poblaciones viven en diferentes areas geograficas. 
Comparar con simpatria. 

Alopoliploidia (adj.: alopoliploide) El estado de 
tener mas de dos juegos completos de cromosomas 
(poliploidia), debido a la hibridacion entre especies 
diferentes. Comparar con autopoliploidia. 

Alteration En Ecologia, cualquier evento que 
irrumpa en una comunidad y que, por lo general, 
causan la perdida de algunos individuos o la 
biomasa de la misma. 

Alternancia de generaciones Ciclo de vida que 
implica alternancia de una etapa haploide 
multicelular (gametofito) con una fase diploide 
multicelular (esporofito). Ocurre en la mayorfa de 
las plantas y algunos protistas. 

Altruismo Cualquier comportamiento que tenga 
un coste para el individuo (como la bajada en la 
supervivencia o la reproduccion) y una ventaja 
para el beneficiario. Vease altruismo reciproco. 

Altruismo reciproco Comportamiento altruista 
intercambiado entre un par de individuos en 
diferentes momentos en el tiempo (es decir, a veces 
un individuo A ayuda a un individuo B y a veces B 
ayuda a A). 

Alveolo Una de las diminutas bolsas de aire del 
pulmon de los mamiferos. 
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Ameba Cualquier protista unicelular que carece 
de una pared celular, es muy flexible en su forma y 
se mueve por medio de pseudopodos. 

Amilasa Cualquier enzima que puede 
descomponer el almidon catalizando la hidrolisis 
de los enlaces glucosidicos entre los residuos de 
glucosa. 

Amiloplastos Organulos densos de almacenaje 
de almidon que se asientan en la parte inferior de 
las celulas vegetales y que pueden utilizarse como 
detectores de gravedad. 

Aminoacido Pequena molecula organica con un 
atomo de carbono central unido a un grupo amino 
(-NH3), a un grupo carboxilo (-COOH), a un 
atomo de hidrogeno y a un grupo lateral. Las 
protemas son polmieros de 20 aminoacidos 
comunes. 

Aminoacido esencial Aminoacido que un animal 
no puede sintetizar y debe obtener de la dieta. 
Puede referirse especificamente a uno de los ocho 
aminoacidos esenciales de los seres humanos 
adultos: isoleucina, leucina, lisina, metionina, 
fenilalanina, treonina, triptofano y valina. 

Aminoacil tRNA Molecula de RNA de 
transferencia unida covalentemente a un 
aminoacido. 

Aminoacil tRNA sintetasa Enzima que cataliza la 
adicion de un aminoacido a su molecula de tRNA 
correspondiente. 

Amnios Membrana dentro del huevo amniotico 
que rodea al embrion y lo encierra en un fluido 
protector (liquido amniotico). 

Amniotas Uno de los principales linajes de los 
vertebrados (Amniota) que se reproducen con 
huevos amnioticos. Incluye a todos los reptiles 
(incluidas las aves) y mamiferos. 

Amoniaco (NH 3 ) Pequena molecula, producida 
por degradacion de las protemas y acidos 
nucleicos, que es muy toxica para las celulas. Es 
una base fuerte que gana un proton para formar el 
ion amonio (NH 4 + ). 

Amortiguador Sustancia que, en solucion, actua 
reduciendo al mmimo los cambios en el pH de esa 
solucion cuando se anade un acido o una base. 

AMP cklico (cAMP) Adenosin monofosfato 
ciclico. Pequena molecula, derivada del ATP, que 
es muy utilizada por las celulas en la transduccion 
de senales y el control transcripcional. 

Anadromos Ciclo de vida en el que los adultos 
viven en el oceano (o grandes lagos), pero migran 
a arroyos de agua dulce para reproducirse y poner 
huevos. 

Anaerobico Se refiere a cualquier proceso 
metabolico, celula u organismo que utiliza un 
aceptor de electrones distinto del oxigeno, tales 
como nitrato o sulfate Comparar con aerobica. 

Anafase Etapa en la mitosis o la meiosis en la 
que los cromosomas se desplazan a los extremos 
opuestos de la celula. 

Analisis de viabilidad poblacional (PVA) Metodo 
para estimar la probabilidad de que una poblacion 
evite su extincion en un determinado periodo de 
tiempo. 

Analisis genetico Cualquiera de las diversas 
tecnicas para la identificacion de los individuos 
con una mutacion particular. 

Anatomia Estudio de la estructura fisica de los 
organismos. 

Androgeno Clase de hormonas esteroideas que 
normalmente promueven los rasgos masculinos 
(aunque las mujeres tienen algunos androgenos 
tambien). Secretada principalmente por las 
gonadas y las glandulas suprarrenales. 



Anelidos Miembros del filo Annelida (gusanos 
segmentados). Se distinguen por un cuerpo 
segmentado y un celoma que funciona como un 
esqueleto hidrostatico. Los anelidos pertenecen a 
la rama lofotrocozoos de la protostomos. 

Aneuploidia (adj.: aneuploide) Estado de tener 
un numero anormal de copias de un determinado 
cromosoma. 

Anfibios Linaje de los vertebrados, muchos de 
los cuales respiran a traves de su piel y se 
alimentan en tierra, pero ponen sus huevos en el 
agua; representan los tetrapodos mas tempranos. 
Incluyen ranas, salamandras y cecilias. 

Anfipatico Contiene elementos hidrofilos e 
hidrofobos. 

Angiosperma Planta vascular con flores que 
produce semillas que maduran en los ovarios 
(frutas). Las angiospermas formar un solo linaje. 
Comparar con gimnospermas. 

Anhidrasa carbonica Enzima que cataliza la 
formacion de acido carbonico (H 2 C0 3 ) a partir de 
dioxido de carbono y agua. 

Animal Miembro de un importante linaje de 
eucariotas (Animalia), cuyos miembros suelen 
tener un organismo complejo, grande y 
pluricelular, comen otros organismos y son 
moviles. 

Anion Iones con carga negativa. 

Ano En animales multicelulares, el final del 
tracto digestivo por donde los desechos son 
expulsados. 

Anoxigenico Se refiere a cualquier proceso o 
reaccion que no produce oxigeno. La fotosmtesis 
de bacterias purpuras sulfurosas y no sulfurosas, 
que no implica al fotosistema II, es anoxigenica. 
Comparar con oxigenica. 

Antena Largo apendice que se utiliza para tocar 
u oler. 

Antera Estructura productora de polen al final 
de un estambre en plantas con flores 
(angiospermas). 

Anteridio Estructura productora de gametos 
sexuales masculinos en la mayoria de las plantas 
terrestres, excepto angiospermas. 

Anterior Hacia la cabeza del animal y apartado 
de su cola. Lo contrario de posterior. 

Antibiotico Cualquier sustancia, como la 
penicilina, que puede matar o inhibir el 
crecimiento de bacterias. 

Anticodon Secuencia de tres bases (triplete) en 
una molecula de RNA de transferencia que puede 
unirse a un codon de un mRNA con una secuencia 
complementaria. 

Anticuerpo Inmunoglobulina, producida por 
celulas B, que puede unirse a una parte especifica 
de un antfgeno, marcandolo para el ataque del 
sistema inmunitario. Todos los anticuerpos tienen 
una estructura en forma de Y, su forma 
monomerica consta de dos cadenas ligeras 
identicas y dos cadenas pesadas identicas. 

Antfgeno Cualquier molecula extrana, a menudo 
una protema, que puede estimular una respuesta 
inmunitaria por parte del sistema inmunitario. 

Antiparalelo Describe la orientacion opuesta de 
las cadenas en la doble helice de DNA, con una 
hebra que va en direccion 5 '— > 3' y la otra en 
direccion 3 » 5'. 

Antiportador Protema transportadora de iones, 
que permite a un ion difundir en un gradiente 
electroqmmico, utilizando la energia de ese 
proceso para el transporte de una sustancia 
diferente en direccion opuesta en contra del 
gradiente de concentracion. Comparar con 
simportador. 



Antivfrico Cualquier medicamento u otro agente 
que puede matar o inhibir la transmision o 
replicacion de virus. 

Antropoide Uno de los dos linajes principales de 
primates, incluyendo simios, seres humanos y 
todos los monos. Comparar con prosimios. 

Anual Referente a una planta cuyo ciclo vital 
normalmente dura solo una temporada de 
crecimiento, menos de un ano. Comparar con 
perenne. 

Aorta En vertebrados terrestres, la arteria 
principal que lleva sangre oxigenada desde el 
corazon. 

Aparato de Golgi Organulo eucariotico, que 
consiste en pilas de sacos membranosos aplanados 
(cisternas), que actuan en el procesamiento y la 
clasificacion de lipidos y protemas destinadas a ser 
secretadas o dirigidas a otros organulos. Tambien 
se denomina complejo de Golgi. 

Apareamiento de bases complementarias 

Asociacion entre bases nitrogenadas especificas de 
acidos nucleicos estabilizadas por enlaces de 
hidrogeno. La adenina se aparea solo con la timina 
(en el DNA) o el uracilo (en el RNA) y la guanina 
se aparea solo con la citosina. 

Apareamiento de Watson-Crick Vease 

apareamiento de bases complementarias. 

Apical Hacia la parte superior. En plantas, en la 
punta de un rama. En animales, en el lado del 
epitelio que se enfrenta al medio y no a otros 
tejidos del cuerpo. Comparar con basal. 

Apomixis Formacion de semillas maduras, sin 
que se produzca fecundacion, un tipo de 
reproduccion asexual. 

Apoplasto En las rafces de plantas, via continua 
a traves de la cual, el agua puede fluir. Esta 
formada por paredes celulares porosas de celulas 
adyacentes y por espacio extracelular intermedio. 
Comparar con simplasto. 

Apoptosis Serie de cambios geneticamente 
controlados que conducen a la muerte de una 
celula. Ocurre con frecuencia durante el desarrollo 
embriologico y mas tarde puede producirse en 
respuesta a infeccion o dano celular. Tambien se 
denomina muerte celular programada. 

Aprendizaje Cambio permanente en el 
comportamiento de una persona que se deriva de 
la experiencia(s) especifica(s). 

Aquaporina Tipo de protema canal a traves de la 
cual puede pasar el agua via osmosis a traves de 
una membrana plasmatica. 

Arbol de la vida Diagrama que representa las 
relaciones genealogicas de todos los organismos 
vivos de la Tierra, con una sola especie ancestral 
en la base. 

Arbol filogenetico Diagrama que representa la 
historia evolutiva de un grupo de especies y las 
relaciones entre ellas. 

Arco branquial En vertebrados acuaticos, region 
curvada de tejido entre las agallas. Las branquias 
estan suspendidas de los arcos branquiales. 

Arqueas Uno de los tres dominios taxonomicos 
de la vida, que consiste en procariotas unicelulares 
que se distinguen por tener paredes celulares 
compuestas de ciertos polisacaridos que no se 
encuentran en celulas bacterianas o paredes 
celulares eucarioticas, membranas plasmaticas 
compuestas por fosfolipidos que contienen un 
unico isopreno y ribosomas y RNA polimerasa 
similares a los de eucariontes. Comparar con 
bacterias y Eukarya. 

Arquegonio Estructura productora de gametos 
sexuales femeninos en la mayoria de las plantas 
terrestres, salvo en las angiospermas. 
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Arrastre celular Forma de desplazamiento 
celular que implica a los filamentos de actina y en 
el que la celula produce protuberancias 
(pseudopodos) que se adhieren al substrato y tiran 
de ella hacia adelante. Tambien se denomina 
movimiento ameboide. 

Arrecife coralino Gran ensamblaje de corales 
marinos coloniales que tambien suele servir de 
habitat de bajio iluminado para otras especies. 

Arteria Cualquier vaso sangumeo de paredes 
gruesas que lleve sangre (oxigenada o no) bajo una 
relativa presion alta, desde el corazon a los 
organos de todo el cuerpo. Comparar con vena. 

Arteria pulmonar Arteria corta, de paredes 
gruesas que transporta sangre pobre en oxigeno, 
desde el corazon a los pulmones. 

Arteriola Uno de los muchos y diminutos vasos 
que llevan sangre de las arterias a los capilares. 

Articulacion Lugar donde se encuentran dos 
componentes del esqueleto (huesos, cartilagos, 
etc.). Puede ser movil (una articulacion articulada) 
o inmovil (p. ej., las suturas del craneo). 

Articulacion Punto movil de contacto entre dos 
huesos de un esqueleto. 

Artropodos Miembros del filo Arthropoda. 
Distinguido por un cuerpo segmentado, con un 
exoesqueleto duro y articulado, apendices 
vinculados y una amplia cavidad del cuerpo 
llamada hemocelio. Los artropodos pertenecen a la 
rama de los ecdisozoos de los protostomos. 

Asa de Henle En el rinon de vertebrados, bucle 
largo en forma de U de una nefrona que se 
extiende hacia el interior de la medula. Funciona 
como un intercambiador a contracorriente para 
establecer un gradiente osmotico que permite la 
reabsorcion de agua de la parte posterior de la 
nefrona. 

Ascaridos Miembros del filo Nematoda. 
Distinguidos por un cuerpo no segmentado con un 
pseudoceloma y sin apendices. Los ascaridos 
pertenecen a la rama de ecdisozoos de la 
protostomos. Tambien se denominan nematodos. 

Asci Celulas especializadas en la produccion de 
esporas encontradas en los extremos de las hifas 
de los hongos saco (ascomicetes). 

Ascocarpo Estructura reproductiva grande, en 
forma de taza producida por algunos hongos 
ascomicetes. Contiene muchos asci microscopicas, 
que producen esporas. 

Ascomicete Vease sac fungus. 

ATP Vease adenosin trifosfato. 

ATP sintasa Proteina grande de membrana que 
forma un complejo en cloroplastos, mitocondrias y 
algunas bacterias y que utiliza la energia que fluye 
de los protones a traves de ella para sintetizar ATP. 
Tambien se denomina complejo F 0 Fp 

Auricula Camara de paredes delgadas en el 
corazon que recibe sangre de las venas y la 
bombea a la camara vecina (el ventriculo). 

Autocrino Relativo a una serial qmmica que 
afecta a la misma celula que la elabora y la libera. 

Autofagia Proceso por el cual organulos danados 
son rodeados por membrana y entregados a un 
lisosoma para ser destruidos. 

Autofecundacion En plantas, la fusion de dos 
gametos procedentes del mismo organismo para 
formar descendientes diploides. 

Autoincompatible Incapaz de autofecundarse. 

Autoinmunidad Estado patologico en el que el 
sistema inmunitario ataca las propias celulas o 
tejidos propios del cuerpo. 

Autopoliploi'a (adj.: autopoliploide) Estado de 
tener mas de dos juegos completos de cromosomas 
(poliploidia), debido a una mutacion que duplico 
el numero cromosomico. 



Autorradiografia Tecnica para la deteccion de 
moleculas marcadas radiactivamente y separadas 
por un gel de electroforesis colocando una pelicula 
sin impresionar sobre el gel. Un punto negro 
aparece en la pelicula donde un atomo radiactivo 
esta presente en el gel. Tambien puede usarse para 
localizar las moleculas marcadas en muestras de 
tejido fijado. 

Autosoma Cualquier cromosoma que no 
transporte genes que participen en la 
determinacion del sexo de un individuo. 

Autotrofo Cualquier organismo que pueda 
sintetizar compuestos organicos reducidos a partir 
de fuentes inorganicas simples como el C0 2 o el 
CH 4 . La mayoria de las plantas y algunas bacterias 
y arqueas son autotrofos. Tambien llamado 
productor primario. Comparar con heterotrofo. 

Auxina Acido indolacetico, hormona vegetal que 
estimula el fototropismo y algunas otras 
respuestas. 

Axon Larga proyeccion de una neurona que 
puede propagar un potencial de accion y 
transmitirlo a otra neurona. 

Axonema Estructura encontrada en cilios y 
flagelos eucariotas y responsable de su 
movimiento; compuesto de dos microtubules 
centrales rodeados por nueve dobletes de 
microtubules (organizacion 9 + 12). 

Babosa (1) Miembro de un linaje de 
gasteropodos terrestres, estrechamente relacionado 
con los caracoles, pero sin concha. (2) Agregacion 
movil de celulas de un moho mucilaginoso. 

Bacteria Uno de los tres dominios taxonomicos 
de la vida que consiste en procariotas unicelulares 
que se distinguen por tener paredes celulares 
compuestas principalmente de peptidoglucanos, 
membranas plasmaticas similares a las de celulas 
eucarioticas y ribosomas y RNA polimerasas que 
difieren de los de arqueas o eucariontes. Comparar 
con Archaea y Eukarya. 

Bacteriofago Cualquier virus que infecta 
bacterias. 

Baculo Hueso dentro del pene que suelen 
presentar los marmferos con un pene que carece de 
tejido erectil. 

Banda de Caspary En las raices de las plantas, 
capa cerosa que contiene suberina, una sustancia 
impermeable, que impide la circulacion de agua a 
traves de las paredes de las celulas endodermales, 
bloqueando asi la via apoplastica. 

Barorreceptores Celulas nerviosas especializadas 
en las paredes del corazon y en algunas de las 
principales arterias, que detectan cambios en la 
presion arterial y desencadenan respuestas 
apropiadas por el cerebro. 

Basal Hacia la base. En plantas, en la base de 
una rama que se une al tallo. En animales, en el 
lado de una capa epitelial que colinda con tejidos 
del cuerpo subyacentes. Comparar con apical. 

Base Cualquier compuesto que adquiere 
protones o dona electrones durante una reaccion 
qmmica o acepta iones de hidrogeno cuando se 
disuelve en agua. 

Basidia Celulas especializadas en la produccion 
de esporas en los extremos de las hifas de club 
fungus. 

Basidiomicetes Vease club fungus. 

Basolateral Hacia la parte inferior y laterales. En 
animales, el lado de un capa epitelial que se 
enfrenta a otros tejidos corporales y no al entorno. 

Baston Fotorreceptor con una parte externa en 
forma de baston que es especialmente sensible a la 
oscuridad, pero que no es usada para distinguir 
colores. Comparar con cono. 



Bazo Organo de color rojo oscuro, que se 
encuentra cerca del estomago en la mayona de 
vertebrados y que filtra la sangre, almacena 
globulos rojos en caso de emergencia y desempena 
un papel en la inmunidad. 

Benton ico Forma de vida en el entorno del fondo 
acuatico. 

Biblioteca de cDNA Juego de cDNA de un tipo 
celular o fase de desarrollo en particular. Cada 
cDNA es transportado por un plasmido u otro 
vector de clonacion y puede separarse de otros 
cDNA. Comparar con biblioteca genomica. 

Biblioteca de DNA Vease biblioteca de cDNA y 
biblioteca genomica. 

Biblioteca genomica Conjunto de segmentos de 
DNA que representan todo el genoma de un 
organismo. Cada segmento se incluye en un 
plasmido o cualquier otro vector de clonacion y 
puede separarse de los demas segmentos. 
Comparar con biblioteca de cDNA. 

Bicapa lipidica Elemento estructural basico de 
todas las membranas celulares, que esta formado 
por dos capas de fosfolipidos cuyas colas 
hidrofobas estan orientadas hacia el interior y las 
cabezas hidrofilas, hacia el exterior. Tambien se 
denomina bicapa fosfolipidica. 

Bilateral Miembro de un importante linaje de 
animales (Bilateria), que son simetricos 
bilateralmente en algun momento de su ciclo vital, 
tienen tres capas germinales embrionarias y 
celoma. Todos los protostomos y deuterostomos 
son bilaterales. 

Bilis Solucion compleja producida por el higado, 
almacenada en la vesicula biliar y secretada en el 
intestino. Contiene derivados de esteroides 
llamados sales biliares, que son responsables de la 
emulsificacion de las grasas durante la digestion. 

Biodiversidad Diversidad de la vida considerada 
a tres niveles: la diversidad genetica (variedad de 
alelos en una poblacion, especie o grupo de 
especies); diversidad de especies (variedad y 
abundancia relativa de especies presentes en una 
determinada zona); y la diversidad de ecosistemas 
(variedad de comunidades y componentes 
abioticos en una region). 

Biogeograffa Estudio de como se distribuyen 
geograficamente las especies y las poblaciones. 

Bioinformatica Campo de estudio que trata la 
gestion, el analisis y la interpretation de la 
information biologica, en particular, las secuencias 
de DNA. 

Biologia de la conservation El esfuerzo para 
estudiar, preservar y restaurar las poblaciones 
amenazadas, las comunidades y los ecosistemas. 

Bioluminiscencia Emision de luz por un 
organismo vivo. 

Bioma Gran ecosistema terrestre caracterizado 
por un tipo determinado de vegetation y clima. 

Biomasa El total de masa de todos los 
organismos en una determinada poblacion o area 
geografica, normalmente, expresado en peso seco 
total. 

Biomasa aerea La masa total de plantas vivas en 
un area, a exception de las raices. 

Biorremediacion Uso de organismos vivos, 
generalmente bacterias o arqueas, para degradar 
contaminantes ambientales. 

Biotecnologfa Aplicacion de tecnicas biologicas 
y descubrimientos para la medicina, la industria y 
la agricultura. 

Biotico Vivo o producido por un organismo 
vivo. Comparar con abiotico. 

Bi'pedo Que camina principalmente con dos 
piernas. 

Bivalvos Linaje de moluscos que tienen dos 
conchas, como las almejas y los mejillones. 
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Blastocele Cavidad llena de liquido en la 
blastula de muchas especies animales. 

Blastocisto Tipo especializado de blastula en 
mamiferos. Estructura esferica compuesta por las 
celulas del trofoblasto en el exterior y un grupo 
de celulas (masa celular interna), que ocupa 
parte del espacio interno. 

Blastomeros Pequenas celulas creadas por 
divisiones en las primeras fases del embrion. 

Blastoporo Pequena abertura (poro) en la 
superficie de un embrion temprano en vertebrados, 
a traves de la cual se mueven las celulas durante la 
gastrulacion. 

Blastula En el desarrollo de vertebrados, una 
masa de celulas hueca (blastomeros) que esta 
formada por divisiones del cigoto y que sufre, de 
forma inmediata la gastrulacion. Vease blastocisto. 

Bocio Hinchazon pronunciada de la glandula 
tiroides, generalmente causada por una deficiencia 
de yodo en la dieta. 

Bomba Cualquier protema de membrana que 
puede hidrolizar ATP para potenciar el transporte 
activo de iones especificos o pequenas moleculas a 
traves de la membrana plasmatica en contra de su 
gradiente electroqmmico. Vease bomba de 
protones. 

Bomba de protones Protema de membrana que 
puede hidrolizar ATP para potenciar el transporte 
activo de protones (H + iones) a traves de una 
membrana plasmatica en contra de un gradiente 
electroqmmico. Tambien llamado H + ATPasa. 

Bomba de sodio-potasio Protema 
transmembrana que utiliza la energia del ATP para 
bombear iones de sodio fuera de la celula y meter 
iones de potasio al interior. Tambien llamada 
Na + /K + -ATPasa. 

Boveda Capas mas altas de la vegetacion de un 
bosque, es decir, aquellas plenamente expuestas al 
sol. 

Branquia Cualquier organo en animales 
acuaticos que intercambie gases y otras sustancias 
disueltas entre la sangre y el agua circundante. 
Normalmente, una extension filamentosa de la 
superficie corporal. 

Briofitas Miembros de diversos filos de plantas 
verdes que carecen de tejido vascular, se incluyen 
hepaticas, antocerotofitas y musgos. Tambien se 
denominan plantas no vasculares. 

Brizna Parte ancha y plana de la hoja de una 
planta. 

Bronquiolo Uno de los tubos pequenos de los 
pulmones de mamiferos que llevan aire de los 
bronquios a los alveolos. 

Bronquios En mamiferos, par de tubos grandes 
que van de la traquea a cada uno de los 
pulmones. 

Brote apical Yema en la punta de un tallo, donde 
el crecimiento que se produce alarga el tallo. 

Bulbo Tallo subterraneo grueso y redondeado 
que puede producir plantas nuevas por 
reproduccion asexual. 

Bulbo olfativo Proyeccion del cerebro justo por 
encima de la nariz. Recibe e interpreta 
informacion de olores de la nariz. 

Bulbo raqufdeo En vertebrados, una region del 
tronco cerebral que, junto con el cerebelo 
constituye el metencefalo. 

Cadena alimenticia Via relativamente simple de 
flujo de energia a traves de unas pocas especies, 
cada una en niveles troficos diferentes, en un 
ecosistema. Podria incluir, por ejemplo, un 
productor primario, un consumidor primario, un 
consumidor secundario y un saprofito. Comparar 
con cadena trofica. 



Cadena alimenticia de pastoreo Red ecologica 
de herbivoros y de los depredadores y parasitos 
que los consumen. 

Cadena alimenticia de saprofitos Red ecologica 
de detritos, saprofitos que comen detritos y 
depredadores y parasitos de los saprofitos. 

Cadena de transporte de electrones (ETC) 

Cualquier conjunto de complejos proteicos 
asociados a membrana y portadores de electrones 
solubles mas pequenos involucrados en una serie 
coordinada de reacciones redox en las que la 
energia potencial de los electrones que se 
transfieren desde los dadores reducidos disminuye 
sucesivamente y se usa para bombear protones de 
un lado al otro de la membrana. 

Cadena ligera La mas pequena de los dos tipos 
de cadenas polipeptidicas presentes en un 
anticuerpo; compuesto por una region variable 
(V), que contribuye al sitio de union del antigeno 
y una region constante (C). Comparar con cadena 
pesada. 

Cadena molde (1) Cadena de DNA que se 
transcribe mediante la RNA polimerasa para crear 
RNA. (2) Cadena inicial de RNA utilizada para 
hacer una cadena complementaria de RNA. 

Cadena pesada La mayor de los dos tipos de 
cadenas polipeptidicas en una molecula de 
anticuerpo; compuest de una region variable (V), 
lo que contribuye al sitio de union del antigeno y 
una region constante (C). Las diferencias en las 
regiones constantes de la cadena pesada 
determinan las distintas clases de 
inmunoglobulinas (IgA, IgE, etc.) Comparar con la 
cadena ligera. 

Cadena trofica Cualquier via compleja a traves 
de la cual la energia se mueve entre muchas 
especies en diferentes niveles troficos de un 
ecosistema. 

Cadherina Cualquier clase de protema de 
superficie celular que participe en la adhesion 
celular y sea importante en la coordinacion del 
movimiento de las celulas durante el desarrollo 
embriologico. 

Caducifolio Descripcion de una planta que 
pierde las hojas u otras estructuras a intervalos 
regulares (p. ej., en cada otono). 

Caja MADS Secuencia de DNA que codifica para 
un motivo de union a DNA en proteinas; presente 
en genes de identidad de organos florales en 
plantas. Funcionalmente secuencias similares se 
encuentran en algunos genes de hongos y 
animales. 

Caja TATA Pequena secuencia de DNA en muchos 
promotores eucarioticos de alrededor de 30 pares 
de bases corriente arriba del sitio de inicio de la 
transcripcion. 

Calentamiento global Aumento sostenido en la 
temperatura media de la superficie de la Tierra. 

Caliz Todos los sepalos de una flor. 

Callo En plantas, una masa de celulas 
indiferenciadas que pueden generar rafces y otros 
tejidos necesarios para crear una planta madura. 

Calor Energia termica que transfiere de en un 
objeto a una temperatura mas alta a otro de 
menor temperatura. 

Calor de vaporizacion Energia necesaria para 
que se vaporice un gramo de un liquido en un gas. 

Calor especifico Cantidad de energia necesaria 
para elevar 1 °C la temperatura de 1 gramo de una 
sustancia; medida de la capacidad de una sustancia 
de absorber energia. 

Calorfa Unidad de energia, a menudo utilizada 
para medir el contenido energetico de los 
alimentos. Tambien se denomina kilocalorta. 



Cambio de energia libre de Gibbs (CG) Medida 
del cambio en la energia potencial y la entropia 
que se produce en una reaccion quimica. < 0 
para reacciones espontaneas y > 0 para reacciones 
no espontaneas. 

Cambium Vease meristem lateral. 

Cambium vascular Uno de los dos tipos de 
meristems laterales, que consta de un anillo de 
celulas vegetales indiferenciadas en el interior del 
cambium de corcho de plantas lenosas; produce 
xilema secundario (madera) y floema secundario. 
Comparar con cambium de corcho. 

cAMP Vease AMP ciclico. 

Canal ionico Tipo de protema canal que permite 
difundir ciertos iones a traves de la membrana 
plasmatica bajo un gradiente electroqmmico. 

Canal de potasio Canal que permite el paso de 
iones de potasio fuera de una neurona en estado 
de reposo. 

Canal digestivo Vease tracto digestivo. 

Canal proteico Protema de membrana que 
facilita la difusion de un ion o de pequenas 
moleculas a traves de la membrana plasmatica por 
un poro en el centro de la protema. Incluye canales 
de agua (acuaporinas) y canales ionicos. Tambien 
se denomina simplemente canal. 

Canal regulado Canal proteico que se abre y se 
cierra en respuesta a un estimulo, como por 
ejemplo la union de una molecula o un cambio en 
la carga electrica en el exterior de la membrana. 

Canal regulado por ligando Canal de iones que 
se abre o se cierra en respuesta a la union de 
ciertas moleculas. Comparar con canal regulado 
por voltaje. 

Canal regulado por voltaje Canal de iones que 
se abre o cierra en respuesta a los cambios en el 
voltaje de la membrana. Comparar con canal 
regulado por ligando. 

Cancer Termino general para cualquier tumor 
cuyas celulas crecen de una manera incontrolada, 
invaden los tejidos circundantes y se extienden por 
otras partes del cuerpo. 

Capa germinativa En animales, uno de los tres 
tipos de tejidos formados durante la gastrulacion; 
da lugar a todos los demas tejidos. Vease 
endodermo, mesodermo y ectodermo. 

Capacidad de carga (K) El tamano poblacional 
maximo de una determinada especie que puede 
soportar un habitat. 

Caparazon En crustaceos, la parte grande en 
forma de plato del exoesqueleto, que cubre y 
protege el cefalotorax (p. ej., la «concha» de un 
cangrejo). 

Caperuza 5' Grupo quimico, que consiste en un 
7-metilguanilato y tres grupos fosfato, que se 
anade a los extremos 5' de moleculas de RNA 
mensajero recien transcritas. 

Caperuza radicular Pequeno grupo de celulas 
que cubre y protege la punta de una raiz en una 
planta. Es sensible a la gravedad y determina la 
direccion del crecimiento de las raices. 

Capilar Uno de los numerosos vasos sanguineos 
pequenos y de pared delgada que irrigan todos los 
tejidos y organos y que permiten el intercambio de 
gases y otras moleculas entre la sangre y las celulas 
del organismo. 

Capilaridad Tendencia del agua para subir por 
un tubo estrecho debido a la tension superficial, a 
la adhesion y a la cohesion. 

Capside Concha de proteinas que encierra el 
genoma de una particula virica. 

Capsula de Bowman Porcion profunda de una 
nefrona, de doble pared y en forma de taza que 
rodea al glomerulo en el rinon de vertebrados. 

Carcinogeno quimico Cualquier producto 
quimico que pueda causar cancer. 
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Cariogamia Fusion de dos nucleos haploides 
para formar un nucleo diploide. Ocurre en muchos 
hongos y en animales y plantas durante la 
fecundacion de los gametos. 

Cariotipo Aparicion caracteristica de todos los 
cromosomas de un individuo, incluido el numero 
de cromosomas y su longitud y patron de bandas 
(despues de la tincion con colorantes). 

Carm'voro Animal cuya dieta se compone 
fundamentalmente de carne. La mayona de los 
miembros del taxon marmfero Carmvora son 
carmvoros. Algunas plantas son carmvoras, 
capturan y matan pequenos animales y a 
continuacion absorben los nutrientes del cuerpo de 
la presa. Comparar con herbivoro y ommvoro. 

Carotenoides Cualquier clase de pigmento 
accesorio, encontrado en cloroplastos, que absorbe 
longitudes de onda de luz no absorbida por la 
clorofila; generalmente aparecen de color amarillo, 
naranja o rojo. Incluye carotenos y xantofilas. 

Carpelo Organo reproductor femenino de una 
flor. Esta formado por el estigma, al que se 
adhieren los granos de polen, el estilo, a traves del 
cual se mueven los granos de polen, y el ovario, 
que alberga el ovulo. Comparar con estambre. 

Cartilago Tipo de tejido conectivo en 
vertebrados que consiste en un numero 
relativamente reducido de celulas, dispersas en una 
matriz ngida de polisacaridos y protemas fibrosas. 

Cascada de fosforilacion Serie de reacciones de 
fosforilacion catalizadas de forma enzimatica, 
comunmente usadas en vias de reacciones de 
transduccion de senales para amplificar y 
transmitir una serial hacia el interior de la 
membrana plasmatica. 

Cascada de regulacion En el desarrollo 
embrionario, una serie progresiva de interacciones 
entre genes y/o determinantes citoplasmicos que 
organizan el cuerpo del embrion. 

Cascada de transduccion de senales Vease 

cascada de fosforilacion. 

Catalisis (v.: catalizar) Aceleracion de la tasa de 
una reaccion quimica debido a una disminucion en 
la energia libre del estado de transicion, 
denominada energia de activacion. 

Catalizador Cualquier sustancia que aumente la 
tasa de una reaccion quimica sin sufrir ninguna 
modificacion quimica permanente en ella misma. 

Catecolaminas Clase de pequenos compuestos, 
derivados del aminoacido tirosina, que se utilizan 
como hormonas o neurotransmisores. Se incluyen 
la epinefrina, la norepinefrina y la dopamina. 

Cation Ion de carga positiva. 

Causalidad fundamental En Biologia, la razon 
por la que se cree que un rasgo o fenomeno ha 
evolucionado; la ventaja adaptativa de ese rasgo. 
Comparar con causalidad proxima. 

Causalidad proxima En Biologia, la causa 
inmediata, mecanica de un fenomeno (la forma en 
que ocurre), en contraposicion al motivo de su 
desarrollo. Tambien se denominna causas 
mecdnicas. Comparar con causalidad 
fundamental. 

CD4 Proteina de membrana en la superficie de 
algunas celulas T en humanos. Las celulas T CD4 + 
pueden dar lugar a las celulas T auxiliares o 
helper. 

CD8 Proteina de membrana en la superficie de 
algunas celulas T en humanos. Las celulas T CD8 + 
pueden dar lugar a las celulas T citotoxicas. 

Cdk Vease quinasa dependiente de ciclina. 

cDNA Vease DNA complementario. 

Cebador Pequena molecula de RNA de una sola 
he bra que aparea con el extremo 5' de una cadena 
molde de DNA y se alarga por la DNA polimerasa 
durante la replicacion del DNA. 



Cefalizacion Formacion de una region anterior 
(la cabeza) donde se agrupan los organos de los 
sentidos y la boca. 

Cefalocordados Uno de los tres linajes 
principales de los cordados (Cefalocordata), que 
comprende pequenos organismos marinos moviles 
que viven en la arena; tambien llamado acranios o 
anfioxos. Comparar con urocordados y 
vertebrados. 

Cefalopodos Linaje de moluscos que incluyen 
calamares, pulpos y nautilo. Se distinguen por 
cerebros grandes, excelente vision, tentaculos y 
una reduccion o ausencia total de caparazon. 

Celoma Cavidad corporal interna, por lo general 
llena de liquido, que se alinea con el mesodermo. 

Celomado Animal que tiene un verdadero 
celoma. Comparar con acelomado y 
pseudocelomado. 

Celula Compartimento muy organizado 
delimitado por una estructura delgada y flexible 
(membrana plasmatica) y que contiene productos 
qmmicos concentrados en una solucion acuosa. 
Unidad estructural y funcional de todos los 
organismos. 

Celula B Tipo de leucocito que madura en la 
medula osea y que junto a celulas T es responsable 
de la inmunidad adquirida. Produce anticuerpos y 
tambien actua en la presentacion de antigenos. 
Tambien se denominan linfocito B. 

Celula caliciforme Celula del revestimiento del 
estomago que secreta mucosidades. 

Celula companera En plantas, celula en el 
floema que esta conectada a traves de numerosos 
plasmodesmos a tubos cribosos adyacentes. Las 
celulas companeras proporcionan los materiales 
para mantener a los tubos cribosos y actua en la 
carga y descarga de los azucares en los tubos 
cribosos. 

Celula de transferencia En plantas terrestres, 
celula que transfiere nutrientes de una planta 
progenitora a una semilla en desarrollo. 

Celula dendntica Tipo de leucocito que ingiere y 
digiere antigenos extrarios, migra a los nodulos 
linfaticos y presenta antigenos exponiendolos en 
su membrana a las celulas T CD4 + . 

Celula huesped Celula que ha sido invadida por 
un organismo como un parasito o un virus. 

Celula mesofila Tipo de celula, que se encuentra 
cerca de la superficie de las hojas en plantas, 
especializada para las reacciones luz-dependientes 
de la fotosintesis. 

Celula neurosecretora Celula nerviosa (neurona) 
que produce y secreta hormonas en el torrente 
sanguineo. Se encuentra principalmente en el 
hipotalamo. Tambien se denominan celulas 
neuroendocrinas. 

Celula oclusiva Una de las dos celulas 
especializadas, con forma de media luna, que 
forman la frontera del estoma de una planta. Las 
celulas de guardia pueden cambiar de forma para 
abrir o cerrar el estoma. Vease tambien estoma. 

Celula parietal Celula en el revestimiento del 
estomago que secretan acido clorhidrico. 

Celula plasmatica Celula B efectora, que 
produce grandes cantidades de anticuerpos. Es 
descendiente de una celula B activada que ha 
interaccionado con un antigeno. 

Celulas bipolares Celulas en la retina de 
vertebrados que reciben informacion de uno o mas 
fotorreceptores y la pasan a otras celulas bipolares 
o celulas ganglionares. 



Celulas de colenquima En plantas, celulas 
alargadas con paredes celulares engrosadas en las 
esquinas que proporcionan apoyo a las zonas en 
crecimiento de la planta, por lo general se 
encuentran a lo largo de las venas de las hojas y en 
los pedunculos. Comparar con celulas de 
parenquima y de esclerenquima. 

Celulas de corcho Celula cerosa en la capa mas 
externa protectora de una planta lenosa. 

Celulas de memoria Un tipo de linfocitos 
responsables del mantenimiento de la inmunidad 
pasados afios o decadas despues de una infeccion. 
Descienden de celulas B o T activadas durante una 
infeccion previa. 

Celulas de Schwann Tipo de celulas gliales que 
envuelven los axones de las neuronas fuera del 
cerebro y la medula espinal, formando una vaina 
de mielina que proporciona aislamiento electrico. 
Comparar con oligodendrocito. 

Celulas ganglionares Neurona en la retina de 
vertebrados que recoge la informacion visual de 
una o varias celulas bipolares y la envia al cerebro 
a traves del nervio optico. 

Celulas germinates En animales, las celulas que 
pueden dar lugar a los gametos. Tambien se 
denominan celulas de la Unea germinal. 

Celulas madre Cualquier celula relativamente 
indiferenciada que puede dividirse para producir 
celulas hijas identicas a si misma o celulas hijas 
mas especializadas, que se diferencian en mas tipos 
celulares especificos. 

Celulas parenquimaticas En plantas, tipo de 
celula con una pared celular primaria 
relativamente delgada. Estas celulas, que se 
encuentran en las hojas, en el centro de tallos y 
rafces y frutas, estan involucradas en la 
fotosintesis, almacenamiento de almidon y en el 
crecimiento. Comparar con celulas de 
esclerenquima y colenquima. 

Celulas pilosas Celulas sensoriales de deteccion 
de presion, que se encuentran en la coclea y tiene 
pequenos «pelos» (stereocilia) que sobresalen por 
su superficie. 

Celulas somaticas Cualquier tipo de celula en 
organismos pluricelulares, excepto ovulos, 
espermatozoides y sus celulas precursoras. 

Celulas T auxiliares Celulas T efectoras que 
segregan citoquinas y promueven, de otras 
maneras, la activacion de otros linfocitos. Proviene 
de una celula T CD4 + activada que ha 
interaccionado con un antigeno presentado por las 
celulas dendriticas, macrofagos o celulas B. 

Celulas T Tipo de leucocitos que madura en el 
timo y, junto con las celulas B, es responsable de la 
inmunidad adquirida. Participan en la activacion 
de celulas B (celulas T auxiliares CD4 + ) y en la 
destruccion de las celulas infectadas (celulas T 
citotoxicas CD8 + ). Tambien llamados linfocitos T. 

Celulas T citotoxicas Celulas T efectoras que 
destruyen las celulas infectadas y las celulas 
cancerosas. Es descendiente de las celulas T CD8 + 
que han interaccionado con antigenos en una 
celula infectada o celula cancerosa. Tambien 
llamados linfocitos T citotoxicos (CTL) y celulas T 
asesinas o nulas. Comparar con celulas T auxiliares 
o helper. 

Celulosa Polisacarido estructural compuesto de 
monomeros de /3-glucosa unidos por enlaces 
glucosidicos (3-1,4. Se encuentra en la pared celular 
de las algas, plantas, bacterias, hongos y otros 
grupos. 

Cenocftico Que contiene muchos nucleos y un 
citoplasma continuo a traves de un cuerpo 
filamentoso, sin que el cuerpo este dividido en 
distintas celulas. Algunos hongos son cenociticos. 
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Centrifugacion diferencial Procedimiento para 
separar componentes celulares de acuerdo con su 
tamano y densidad mediante el punzado de un 
homogenizado celular en una serie seguida de 
centrifugaciones. Despues de cada centrifugacion, 
el sobrenadante se retira del material depositado 
(pellet) y se vuelve a centrifugar de nuevo a 
velocidades progresivamente mas altas. 

Centriolo Una de las dos pequenas estructuras 
cilmdricas, estructuralmente similar al cuerpo 
basal, situadas una al lado de la otra en el 
centrosoma, cerca del nucleo de una celula 
eucariotica. 

Centro activo Porcion de una enzima donde los 
sustratos (moleculas reactantes) se unen y 
reaccionan. 

Centro de reaccion Componente ubicado en el 
centro de un fotosistema que contiene protemas y 
un par de moleculas de clorofila especializadas. 
Esta rodeado por complejos antena y recibe 
electrones excitados de los mismos. 

Centro organizador de microtubules (MTOC) 

Termino general para cualquier estructura (p. ej., 
centrosoma y cuerpo basal) que organiza los 
microtubules en la celula. 

Centro regulador Lugar en una enzima al que se 
puede unir una molecula reguladora y afectar a la 
actividad de la enzima; separado del centro activo 
donde se produce la catalisis. 

Centromero Region constrenida de un 
cromosoma donde se unen las dos cromatidas 
hermanas y donde se localiza el cinetocoro. 

Centrosoma Estructura en celulas animales y 
hongos, que contiene dos centriolos y que sirve 
como centro organizador de microtubules para el 
citoesqueleto de la celula y para el huso mitotico 
durante la division celular. 

Cepa Poblacion de individuos geneticamente 
similares o identicos. 

Cera Tipo de lipido con colas de hidrocarburos 
muy largas, por lo general combinaciones de 
alcoholes de cadena larga con acidos grasos. Mas 
duros y menos grasos que las grasas. 

Cerebelo Seccion posterior del cerebro en 
vertebrados que esta implicada en la coordinacion 
de los movimientos musculares complejos, tales 
como los necesarios para mantener el equilibrio y 
la locomocion. 

Cerebro La seccion mas anterior del cerebro en 
vertebrados. Se divide en hemisferio derecho e 
izquierdo y cuatro lobulos: lobulo parietal, que 
participa en la toma de decisiones complejas (en 
humanos); lobulo occipital, que recibe e interpreta 
la informacion visual; lobulo parietal, que 
participa en la integracion sensorial y funciones 
motrices y el lobulo temporal, en funciones de 
memoria, del habla (en humanos) y en la 
interpretacion de la informacion auditiva. 

Chaperona molecular Protema que facilita el 
plegamiento tridimensional de protemas de nueva 
sintesis, por lo general por un mecanismo ATP- 
dependiente. 

Cianobacterias Linaje de bacterias fotosinteticas 
anteriormente conocido como algas verde- 
azuladas. Probablemente la primera forma de vida 
que llevo a cabo la fotosmtesis oxigenica. 

Ciclina Una de varias protemas reguladoras cuya 
concentracion fluctua a lo largo del ciclo celular. 

Ciclo biogeoqmmico Patron de circulacion de un 
elemento o una molecula entre los organismos 
vivos y el medio ambiente. 

Ciclo cardiaco Un latido completo del corazon, 
incluyendo sistole y diastole. 

Ciclo celular Secuencia ordenada de eventos en 
los que una celula eucariota replica sus 
cromosomas, los reparte uniformemente entre las 
dos celulas hijas y luego se sufre la division del 
citoplasma. 



Ciclo de Calvin En la fotosmtesis, el conjunto de 
reacciones independientes de la luz, que utilizan 
NADPH y ATP formados en las reacciones 
dependientes de la luz, que llevan a la fijacion del 
CO2 atmosferico y a la reduccion del carbono 
fijado, produciendo azucares en ultima instancia. 
Tambien se denomina fijacion del carbono y 
reacciones independientes de la luz. 

Ciclo de Hadley Ciclo de la atmosfera a gran 
escala. Movimiento de aire caliente en el que el 
aire ecuatorial se eleva, se mueve hacia el norte o 
el sur y luego desciende en aproximadamente 30° 
N y 30° S de latitud. 

Ciclo de Krebs Serie de reacciones qmmicas, que 
se producen en la mitocondria, en la que el acetil 
CoA se oxida a C0 2 , produce ATP y reduce 
compuestos para la cadena de transporte de 
electrones. Tambien llamado ciclo del dcido 
cttrico. 

Ciclo de poblacion Variacion regular del tamano 
presentado por ciertas poblaciones. 

Ciclo del agua global Movimiento del agua entre 
los ecosistemas terrestres, los oceanos y la 
atmosfera. 

Ciclo estral Ciclo reproductor femenino, 
presente en todos los marmferos excepto en monos 
del Viejo Mundo y simios (incluidos los humanos), 
en el que el revestimiento uterino es reabsorbido 
en lugar de eliminado en ausencia de embarazo y 
la hembra es sexualmente receptiva solo 
brevemente durante la mitad del ciclo (estro). 
Comparar con el ciclo menstrual. 

Ciclo global del carbono Movimiento del 
carbono entre los ecosistemas terrestres, los 
oceanos y la atmosfera. 

Ciclo global del nitrogeno Movimiento de 
nitrogeno entre los ecosistemas terrestres, los 
oceanos y la atmosfera. 

Ciclo lisogenico Ciclo de replicacion viral en el 
que un genoma viral entra en una celula huesped, 
se inserta en el cromosoma del huesped y se replica 
siempre que la celula hospedadora se divide. 
Cuando se activa, el DNA viral entra en el ciclo 
litico, lo que lleva a la produccion de nuevas 
particulas de virus. Tambien llamado lisogenia o 
crecimiento latente. Comparar con el ciclo litico. 

Ciclo litico Tipo de replicacion viral en la que un 
genoma viral entra en una celula hospedadora, 
donde se producen nuevas particulas virales 
(viriones) mediante las enzimas del huesped y, 
finalmente, se rompe la celula, causando su 
muerte. Tambien se denomina crecimiento 
replicativo. Comparar con ciclo lisogenico. 

Ciclo menstrual Ciclo reproductive femenino 
visto en monos del Viejo Mundo y simios 
(incluyendo los seres humanos) en el que se 
expulsa el revestimiento uterino (menstruacion) si 
no se produce un embarazo. Comparar con ciclo 
estral. 

Ciclo vital Secuencia de eventos y fases del 
desarrollo, que se produce durante la vida de un 
organismo, desde la fecundacion a la generacion 
de la descendencia. 

Ciclosis Flujo dirigido del citosol y los organulos 
que facilita la distribucion de materiales en 
algunas plantas grandes y celulas fungicas. Ocurre 
a traves de los filamentos de actina y es 
propulsado por la miosina. 

Ciego Saco ciego entre el intestino delgado y el 
colon. Se agranda en algunas especies (p. ej., 
conejos) que lo utilizan como una cuba de 
fermentacion para la digestion de celulosa. 

Cienaga Humedal que no tiene nada o casi nada 
de flujo de agua, lo que resulta en muy bajos 
niveles de oxigeno y condiciones acidas. 



Cigoto Celula diploide formada por la union de 
dos gametos haploides; ovulo fecundado. Capaz 
de sufrir desarrollo embriologico para formar un 
adulto. 

Cilio Una de las numerosas y cortas proyecciones 
filamentosas de algunas celulas eucarioticas que 
contienen un nucleo de microtubules. Se utiliza 
para mover a la celula y/o para mover liquido o 
particulas por una celula estacionaria. Vease 
axonema. 

Cinetocoro Estructura proteica en el centromero, 
lugar donde las fibras del huso acromatico se unen 
a las cromatidas hermanas de un cromosoma 
replicado. Contiene protemas motoras que se 
mueven en un cromosoma a lo largo de los 
microtubules. 

Circulacion pulmonar Parte del sistema 
circulatorio que envia sangre pobre en oxigeno a 
los pulmones. Es independiente del resto del 
sistema circulatorio (circulacion sistemica) en 
marmferos y aves. 

Circulacion sistemica Parte del sistema 
circulatorio que envia sangre rica en oxigeno de 
los pulmones al resto del cuerpo. Es independiente 
de la circulacion pulmonar en los marmferos y 
aves. 

Cisternas Compartimentos unidos a la 
membrana y aplastados que componen el aparato 
de Golgi. 

Citocinesis Division del citoplasma para formar 
dos celulas hijas. Normalmente se produce 
inmediatamente despues de la division del nucleo 
por la mitosis o la meiosis. 

Citocromo c (cit c) Protema soluble que contiene 
hierro y transporta electrones entre complejos 
asociados a la membrana de la cadena de 
transporte mitocondrial. 

Citoesqueleto En celulas eucarioticas, red de 
fibras proteicas en el citoplasma que estan 
involucradas en la forma, mantenimiento y 
locomocion de la celula y el transporte de 
materiales dentro de ella. Las celulas procarioticas 
tienen una red similar de fibras, pero mucho 
menos extensa. 

Citoplasma Todo el contenido de una celula 
excepto el nucleo, delimitado por una membrana 
plasmatica. 

Citoquinas Grupo diverso de protemas de 
senalizacion autocrina secretadas en gran medida 
por las celulas del sistema inmunitario, cuyos 
efectos incluyen la estimulacion de la produccion 
de leucocitos, la reparacion de tejidos y la fiebre. 
Generalmente actua regulando la intensidad y la 
duracion de la respuesta inmunitaria. 

Citoquininas Clase de hormonas vegetales que 
estimulan la division celular y retrasan el 
envejecimiento. 

Citosol Parte liquida del citoplasma. 

Clado Vease grupo monofiletico. 

Clima Condiciones meteorologicas que 
prevalecen a largo plazo en una region particular. 

Clitoris Pequeno cono de tejido erectil en los 
genitales externos de las hembras en marmferos. 
Esta formado del mismo tejido embrionario que el 
pene masculino y tiene una funcion similar en la 
excitacion sexual. 

Cloaca Abertura hacia el exterior utilizada por el 
sistema excretor y reproductor de muchos 
vertebrados no marmferos pero pocos vertebrados. 

Clon (1) Individuo que es geneticamente identico 
a otro individuo. (2) Un linaje de individuos o 
celulas geneticamente identicas. 

Clonacion de DNA Cualquiera de las diversas 
tecnicas para producir muchas copias identicas de 
un gen determinado u otra secuencia de DNA. 

Clonar Hacer una o mas replicas geneticas de 
una celula o individuo. 
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Clorofila Cualquiera de los diversos pigmentos 
verdes estrechamente relacionados, que se 
encuentran en los cloroplastos y en los protistas 
fotosinteticos, que absorben la luz durante la 
fotosmtesis. 

Cloroplasto Organulo que contiene la clorofila, 
delimitado por una doble membrana, en la que se 
produce la fotosmtesis; se encuentra en plantas y 
protistas fotosinteticos. Tambien la ubicacion de la 
smtesis de aminoacidos, acidos grasos, purinas y 
pirimidinas. 

Club fungus Miembro de un linaje de hongos 
(Basidiomicota) que producen estructuras 
reproductivas complejas (p. ej., champinones, 
pedos de lobo) que contiene celulas formadoras de 
esporas especializadas (basidios). Tambien se 
denominan basidiomicetes. 

Cnidocito Celula punzante especializada que se 
encuentra en las celulas de los cnidarios (p. ej., 
medusas, corales y anemonas) que se utiliza en la 
captura de presas. 

Coactivator Cualquier proteina reguladora que 
ayuda a iniciar la transcripcion, reuniendo los 
factores de transcripcion necesarios, pero sin 
unirse al DNA. 

Coanocito Celula flagelada especializada en la 
alimentacion que se encuentra en quenoflagelados 
(los protistas parientes vivos mas cercanos de los 
animales) y esponjas (el filo mas antiguo 
de los animales). 

Coclea Or eano de la audicion en el oido interno 
de mamiferos, aves y cocodrilos. Tubo en espiral, 
relleno de fluido que contiene neuronas 
especializadas de presion (celulas pilosas) que 
permiten detectar los sonidos de diferentes tonos. 

Codigo genetico Conjunto de los 64 codones y 
cada uno de los aminoacidos que especifican. 

Codominancia Patron de herencia en el que los 
heterocigotos exponen los rasgos observados en 
ambos individuos homocigotos. 

Codon Secuencia de tres nucleotidos en el DNA 
o RNA que codifica para un determinado 
aminoacido o que inicia o concluye la smtesis de 
protemas. 

Codon de inicio Triplete AUG en el mRNA en el 
que se inicia la smtesis de protemas; codifica para 
el aminoacido metionina. 

Codon de parada Uno de los tres tripletes de 
mRNA (UAG, UGA o UAA), que causan la 
terminacion de la smtesis de protemas. Tambien se 
denomina codon de terminacion. 

Coeficiente de parentesco (r) Indica el 
parentesco entre dos individuos. Se calcula como 
la probabilidad de que dos individuos hereden el 
mismo alelo del mismo ancestro. 

Coenzima Pequena molecula organica que es un 
cofactor necesario para una reaccion enzimatica. 
A menudo dona o recibe electrones o grupos 
funcionales durante la reaccion. 

Coenzima A (CoA) Molecula no proteica que es 
necesaria en muchas reacciones celulares, incluida 
la transferencia de grupos acetil (-COCH 3 ). 

Coenzima Q Molecula no proteica que lanza 
electrones entre los complejos sujetos a la 
membrana en la cadena de transporte de 
electrones mitocondrial. Tambien llamada 
ubiquinona o Q. 

Coevolucion Patron de evolucion en el que dos 
especies que interaccionan se influyen 
reciprocamente en la adaptacion a lo largo del 
tiempo. 

Cofactor Ion de un metal o compuesto organico 
pequeno necesario para que una enzima funcione 
normalmente. Puede unirse fuertemente a la 
enzima o asociarse con ella transitoriamente 
durante la catalisis. 



Cognicion Procesos mentales implicados en el 
reconocimiento y manipulacion de datos sobre el 
mundo, en particular para formar nuevas 
asociaciones o ideas. 

Cohesion Tendencia de ciertas moleculas (p. ej., 
las moleculas de agua) a pegarse entre si debido a 
fuerzas de atraccion. Comparar con adhesion. 

Cohorte Grupo de individuos que tienen la 
misma edad y pueden seguirse a lo largo del 
tiempo. 

Cola de poli (A) En eucariotas, una secuencia de 
100-250 nucleotidos de adenina anadido a los 
extremos 3' de las moleculas de RNA mensajero 
recien transcritas. 

Colageno Glucoprotema fibrosa, flexible, en 
forma de cable que es un componente importante 
de la matriz extracelular de celulas animales. 
Diversos subtipos difieren en su distribucion 
tisular. 

Colecistocinina Hormona peptidica secretada 
por las celulas del epitelio del intestino delgado. 
Estimula la secrecion de enzimas digestivas por el 
pancreas y de la bilis por el higado y la vesicula 
biliar. 

Coleoptilo Hoja modificada que cubre y protege 
los tallos y hojas de hierbas jovenes. 

Colon Porcion del intestino grueso, donde se 
forman las heces por la compactacion de residuos 
y reabsorcion de agua. 

Colonia Agrupacion de individuos. Puede 
referirse a un conjunto de celulas semi- 
independientes o a una poblacion reproductora de 
organismos multicelulares. 

Comensalismo Relacion simbiotica en la que un 
organismo (el comensal) se beneficia y el otro (el 
huesped) no se ve perjudicado. Comparar con 
mutualismo y parasitismo. 

Comida Cualquier material que contenga 
nutrientes que puedan ser consumidos y digeridos 
por animales. 

Compensacion En Biologia evolutiva, el 
includible compromiso entre dos rasgos que no 
pueden ser optimos de manera simultanea. 
Tambien llamada compensacion de eficacia 
(biologica). 

Competencia En Ecologia, la interaction de dos 
especies o dos personas tratando de utilizar el 
mismo recurso limitado (p. ej., agua, alimentos, 
espacio). Puede ocurrir entre individuos de la 
misma especie (competencia intraespecifica) o 
diferentes especies (competencia interespecifica). 

Competencia asimetrica Competencia ecologica 
entre dos especies en la que una especie sufre una 
disminucion en su eficacia mucho mayor que la 
otra. Comparar con la competencia simetrica. 

Competencia interespecifica Competencia entre 
miembros de diferentes especies por el mismo 
recurso limitado. Comparar con competencia 
intraespecifica. 

Competencia intraespecifica Competencia entre 
miembros de la misma especie, por el mismo 
recurso limitado. Comparar con competencia 
interespecifica. 

Competencia simetrica Competencia ecologica 
entre dos especies en la que ambos sufren una 
disminucion similar en su eficacia. Comparar con 
competencia asimetrica. 

Complejo antena Parte de un fotosistema, que 
contiene una serie de moleculas de clorofila y 
pigmentos accesorios, que reciben energia de la luz 
y dirigen la energia a un centro de reaccion 
durante la fotosmtesis. 



Complejo basal de transcripcion Gran 
estructura multiproteica que se une cerca del 
promotor de genes eucarioticos e inicia la 
transcripcion. Compuesto por factores basales 
de transcripcion, la proteina de union a TATA, 
coactivadores y la RNA polimerasa. 

Complejo de poro nuclear Gran complejo de 
docenas de protemas que revisten un poro nuclear, 
definen su forma y transportan sustancias a traves 
del poro. 

Complejo sinaptonemico Red compleja de 
protemas que mantiene juntas las cromatidas no 
hermanas durante la sinapsis en la meiosis I. 

Comportamiento Cualquier action de un 
organismo. 

Comportamiento innato Comportamiento que 
se hereda geneticamente, no tiene que ser 
aprendido y es tipico de una especie. 

Comunicacion En Ecologia, cualquier proceso en 
el que una senal de un individuo modifica el 
comportamiento de otro individuo. 

Comunidad Todas las especies que interaccionan 
entre si en un area determinada. 

Comunidad climax Comunidad estable y final 
que se desarrolla a partir de la sucesion ecologica. 

Concepto biologico de especie Definicion de 
una especie como una poblacion o grupo de 
poblaciones que estan reproductivamente aisladas 
de los demas grupos. Los miembros de una especie 
tienen el potencial de cruzarse en la naturaleza 
para producir descendencia viable y fertil, pero no 
pueden producir descendencia hibrida viable y 
fertil con miembros de otras especies. Comparar 
con el concepto de especies morfologicas y 
filogeneticas. 

Concepto de especie morfologica Definicion de 
una especie como una poblacion o grupo de 
poblaciones que tienen diferencias anatomicas 
apreciables respecto a otros grupos. Tambien se 
denomina concepto de morfo especies. Comparar 
con concepto de especies biologico y filogenetico. 

Concepto filogenetico de especie Definicion de 
una especie como el grupo monofiletico mas 
pequeno en un arbol filogenetico. Comparar con 
concepto de especie biologico y morfologico. 

Concha Deposito de protection externa. En 
protistas, tambien llamado caparazon. 

Condicionamiento clasico Tipo de aprendizaje 
en el que un animal aprende a asociar dos 
estimulos, de modo que una respuesta dada 
inicialmente a un solo estmiulo puede ser evocada 
tambien por el segundo estmiulo. 

Conduction (1) Transferencia directa de calor 
entre dos objetos que estan en contacto fisico. 
Comparar con convection. (2) Transmision de un 
impulso electrico a lo largo del axon de una celula 
nerviosa. 

Conducto eyaculador Corto conducto que 
conecta el conducto deferente a la uretra, a traves 
del cual el esperma sale durante la eyaculacion. 

Conducto lacteal Pequeno vaso linfatico que se 
extiende hasta el centro de una vellosidad en el 
intestino delgado. Recibe quilomicrones que 
contienen grasa absorbida de los alimentos. 
Tambien llamado conducto quilifero central. 

Conductos colectores En el rinon de 
vertebrados, un gran tubo recto que recibe el 
filtrado de los tubulos distales de varias nefronas. 
Implicados en la reabsorcion regulada de agua. 

Conjugation Proceso por el cual se intercambia 
DNA entre individuos unicelulares. Tiene lugar en 
bacterias, arqueas y algunos protistas. 

Cono En coniferas (p. ej., los pinos, los cedros y 
abetos), la estructura reproductiva en la que se 
forman las microsporas y macrosporas. 
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Cono (celula) Celula fotorreceptora con una 
parte externa en forma conica que es 
especialmente sensible a la luz brillante de un 
cierto color. Comparar con baston. 

Cono axonico Lugar en una neurona donde un 
axon se une al cuerpo celular y donde se activan 
potenciales de accion por primera vez. 

Constitutiva Que siempre se produce; siempre 
esta presente. Comunmente utilizado para 
describir las enzimas y otras protemas que se 
sintetizan continuamente o a los mutantes en los 
que uno o varios loci geneticos se expresan 
constantemente debido a defectos en los genes de 
control. 

Control En un experimento cientifico, un grupo 
de organismos o muestras que no reciben el 
tratamiento de experimentacion, pero sin embargo 
son identicos al grupo que lo recibe. 

Consumidor Vease heterotrofo. 

Consumidor primario Herbfvoro; organismo que 
come plantas, algas u otros productores primarios. 
Comparar con consumidor secundario. 

Consumidor secundario Organismo que come 
herbivoros. Comparar con consumidor primario. 

Control post-traduccional Regulacion de la 
expresion genica por modificacion de las protemas 
(p. ej., la adicion de un grupo fosfato o un azucar), 
despues de la traduccion. 

Control traduccional Regulacion de la expresion 
genica por diversos mecanismos que alteran la 
vida media del RNA mensajero o la eficiencia de la 
traduccion. 

Control transcripcional Regulacion de la 
expresion genica mediante diversos mecanismos 
que cambian la velocidad a la que se transcriben 
los genes para formar RNA mensajero. En el 
control negativo, la union de protemas 
reguladoras al DNA reprime la transcripcion; en el 
control positivo la union de una proteina 
reguladora promueve la transcripcion del DNA. 

Conveccion Transferencia de calor por el 
movimiento de grandes volumenes de un gas o 
liquido. Comparar con conduction. 

Copula El acto de transferir esperma de un 
macho directamente al tracto reproductor de una 
hembra. 

Corazon Bomba muscular que hace circular la 
sangre por todo el cuerpo. 

Corcho cambium Uno de los dos tipos de 
meristemas laterales que consta de un anillo de 
celulas vegetales sin diferenciarse que se 
encuentran justo bajo la capa de corcho de las 
plantas lenosas y que produce nuevas celulas de 
corcho en su parte exterior. Comparar con 
cambium vascular. 

Cordados Miembros del filo Cordata, 
deuterostomos distinguidos por un espina dorsal 
nerviosa cuerda, aberturas branquiales faringeas, 
una notocorda, un cordon nervioso dorsal y una 
cola post-anal. Incluyen los vertebrados, 
cefalocordados y urocordados. 

Cordon nervioso Paquete de nervios que se 
extiende desde el cerebro a lo largo de la parte 
dorsal (posterior) de un animal cordado, con el 
liquido cefalorraquideo dentro de un canal hueco 
central. Una de las caracteristicas de los cordados. 

Cordon umbilical Tubo que conecta un embrion 
o feto en desarrollo en mamifero a la placenta y a 
traves del cual el embrion o el feto recibe oxigeno 
y nutrientes. 

Cornea La capa transparente de tejido conectivo 
en la parte mas delantera del ojo de los 
vertebrados y otros animales. Protege el ojo y 
ayuda a enfocar la luz. 

Corola Todos los petalos de una flor. 

Corona Grupo de cilios en el extremo anterior de 
un rotifer. 



Corpusculo renal En el rinon de vertebrados, 
estructura en forma de bola situada al comienzo 
de la nefrona, formada por un glomerulo y la 
capsula de Bowman que lo rodea. Actua como un 
dispositivo de filtration. 

Correceptor Cualquier proteina de membrana 
que actua con alguna otra proteina de membrana 
en una interaction o respuesta celular. 

Correlation genetica Tipo de fuerza evolutiva en 
la que la selection de un rasgo tambien provoca un 
cambio en otro rasgo; puede ocurrir cuando el 
mismo gen(es) afecta a ambos rasgos. 

Corriente abajo En genetica, la direccion en la 
que la RNA polimerasa se mueve a lo largo de una 
hebra de DNA. Comparar con corriente arriba. 

Corriente arriba En genetica, contrario a la 
direccion en la que se mueve la RNA polimerasa a 
lo largo de la cadena de DNA. Comparar con 
corriente abajo. 

Corriente electrica Flujo de carga electrica que 
pasa por un punto. Tambien llamada corriente. 

Corte y empalme Proceso por el cual los intrones 
son eliminados de los transcritos primarios de 
RNA y los exones restantes son unidos entre si. 

Corteza Capa exterior protectora de plantas 
lenosas, compuesta de corcho, cambium de corcho 
y floema secundario. 

Corteza ( 1 ) La region ultraperiferica de un 
organo, como el rinon o la glandula suprarrenal. 
(2) En las plantas, una capa de tejidos 
fundamentales que se encuentra fuera de los bultos 
vasculares y el endocarpo del tallo. 

Corticosterona Hormona esteroide, producida y 
secretada por la corteza suprarrenal, que 
incrementa la glucosa en sangre y prepara el 
cuerpo para el estres. Principal hormona 
glucocorticoide en la mayoria de los reptiles, aves 
y muchos mamiferos. 

Cortisol Hormona esteroide, producido y 
secretado por la corteza suprarrenal, que 
incrementa la sangre glucosa y prepara el cuerpo 
para el estres. Principal hormona glucocorticoide 
en la mayoria de los reptiles, aves y muchos 
mamiferos. Tambien se denomina hidrocortisona. 

Cotiledon La primera hoja, la semilla o la hoja 
de una planta embrion. Utilizados para almacenar 
y digerir los nutrientes y/o para la fotosintesis 
temprana. 

Cotransportador Una proteina transmembranica 
que facilita la difusion de un ion en su anterior 
gradiente electroquimico establecido y utiliza la 
energia de ese proceso para el transporte de otras 
sustancias, en el mismo sentido o en el contrario, 
en contra de su gradiente de concentration. Vease 
antiportador. 

Craneo Estructura osea, cartilaginosa o fibrosa 
que encierra y protege el cerebro de los 
vertebrados. Forma parte del esqueleto. 

Crecimiento cero de la poblacion (ZPG) Tamano 
estable de la poblacion debido a que la fertilidad 
se iguala con la tasa de sustitucion, por lo menos 
una generation. 

Crecimiento hidroponico Crecimiento de las 
plantas en cultivos liquidos en vez de en el suelo. 

Crecimiento indeterminado Patron de 
crecimiento en el que un individuo sigue 
aumentando el tamano global de su cuerpo a lo 
largo de su vida. 

Crecimiento logistico de la poblacion 

Disminucion dependiente de la densidad de la tasa 
de crecimiento, al aproximarse el tamano de la 
poblacion a la capacidad de carga. Comparar con 
crecimiento exponencial de la poblacion. 



Crecimiento exponencial de la poblacion 

Aceleracion en el aumento del tamano de una 
poblacion que se produce cuando la tasa de 
crecimiento es constante e independiente de la 
densidad. Comparar con crecimiento logistico de la 
poblacion. 

Crecimiento primario En plantas, aumento de la 
longitud de los tallos y raices debido a la actividad 
de los meristems apicales. Comparar con 
crecimiento secundario. 

Crecimiento secundario En plantas, aumento en 
el espesor de tallos y raices debido a la actividad 
de los meristems laterales. Comparar con 
crecimiento primario. 

Crestas Invaginaciones en forma de saco de la 
membrana interna de la mitocondria. Ubicacion de 
la cadena de transporte de electrones y la ATP 
sintasa. 

Cristalografia por rayos X Tecnica para 
determinar la estructura tridimensional de las 
moleculas g grandes, incluyendo protemas y acidos 
nucleicos, mediante el analisis de los patrones de 
difraccion producidos por los rayos X en la 
molecula cristalizada. 

Cro-Magnon Poblacion europea prehistorica de 
los humanos modernos {Homo sapiens) conocida 
a partir de fosiles, pinturas, esculturas y otros 
artefactos. 

Cromatida Una de las dos cadenas identicas que 
componen un cromosoma replicado y que esta 
conectado a la otra cadena en el centromere 

Cromatidas hermanas Cadenas apareadas de un 
cromosoma recientemente replicado, que se unen 
al centromero y, finalmente, se separan durante la 
anafase de la mitosis y meiosis II. Comparar con 
cromatidas no hermanas. 

Cromatidas no hermanas Cromatidas de un tipo 
determinado de cromosoma (despues de la 
replication) con respecto a las cromatidas de su 
cromosoma homologo. El sobrecruzamiento se 
produce entre cromatidas no hermanas. Comparar 
con cromatidas hermanas. 

Cromatina Complejo de DNA y protemas, 
principalmente histonas, que componen los 
cromosomas eucarioticos. Puede ser muy 
compacta (heterocromatina) o poco enrollada 
(eucromatina). 

Cromosoma Estructura portadora de genes que 
consiste en una sola y larga molecula de DNA y 
las protemas asociadas (p. ej., las histonas). La 
mayoria de celulas procarioticas contienen un 
unico cromosoma circular; las celulas eucarioticas 
contienen multiples cromosomas no circulares 
(lineales) en el nucleo. 

Cromosoma bacteriano artificial (BAC) Version 
artificial de un cromosoma bacteriano que se 
puede utilizar como vector de donation para 
producir muchas copias de fragmentos grandes de 
DNA. 

Cromosoma materno Cromosoma heredado de 
la madre. 

Cromosoma paterno Cromosoma heredado del 
padre. 

Cromosoma sexual Cromosoma que lleva genes 
implicados en la determination del sexo de un 
individuo. Comparar con autosoma. 

Cromosomas homologos En un organismo 
diploide, cromosomas que son similares en 
tamano, forma y contenido genetico. 

Crustaceos Linaje de artropodos, que incluye 
gambas, langostas y cangrejos. Muchos tienen un 
caparazon (parte de un exoesqueleto en forma de 
plato) y mandibulas para morder o masticar. 

Cruzamiento desigual Error en el 
sobrecruzamiento durante la meiosis I en el que las 
dos cromatidas no hermanas acaban en diferentes 
sitios. Da lugar a la duplication de genes en una 
cromatida y perdida de genes en la otra. 
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Cruzamiento dihibrido Apareamiento entre dos 
padres que son heterocigotos para los dos genes en 
estudio. 

Cruzamiento externo Reproduccion mediante la 
fusion de gametos de diferentes individuos, en 
lugar de autofertilizacion. Habitualmente, se 
refiere a las plantas. 

Cruzamiento monohi'brido Apareamiento entre 
dos parentales que son heterocigotos para un 
determinado gen. 

Cruzamiento redproco Experimento de 
reproduccion en el que los fenotipos de la madre y 
del padre son inversos de los fenotipos 
examinados en un experimento de cruzamiento 
anterior. 

Cuadro de Punnett Diagrama que representa el 
fenotipo y genotipo que debe aparecer en la 
descendencia de un cruce. 

Cubierta de fecundacion Barrera fisica que se 
forma en torno a un ovulo fecundado en anfibios y 
algunos otros animales. Formado por un influjo de 
agua bajo la membrana vitelina. 

Cuello de botella genetico Reduccion de la 
diversidad de alelos resultante de una subita 
reduccion en el tamano de una gran poblacion 
(cuello de botella de poblacion) debido a un 
acontecimiento aleatorio. 

Cuello del utero Canal estrecho entre la vagina y 
el utero de las hembras en los mamiferos. 

Cuenca Zona drenada por un unico rio o 
corriente. 

Cuerpo basal Estructura de nueve pares de 
microtubules dispuestos en circulo en la base de 
cilios y flagelos eucarioticos donde se adhieren a la 
celula. Estructuralmente similar a un centriolo. 

Cuerpo calloso Una banda gruesa de neuronas 
que conecta los dos hemisferios del cerebro en 
mamiferos. 

Cuerpo celular Parte de una neurona que 
contiene el nucleo y donde las senales entrantes 
son integradas. Tambien llamado el soma. 

Cuerpo f ructifero Estructura formada en algunos 
procariotas, hongos y protistas para dispersar 
esporas; por lo general consta de una base, un 
tallo y una masa de esporas en la parte superior. 

Cuerpo luteo Estructura amarillenta de un 
ovario que segrega progesterona. Se forma a partir 
de un foliculo que haya ovulado recientemente. 

Cuerpos polares Pequenas celulas no funcionales 
producidas durante la meiosis de un oocito 
primario, debido a que la mayor parte del 
citoplasma va al ovulo. 

Cuidado parental Cualquier accion por la cual 
un animal gasta energia o asume los riesgos para 
beneficiar a sus cnas (p. ej., la construccion de 
nidos, alimentacion de los jovenes, defensa). 

Cultivo En Biologia celular, coleccion de celulas 
o tejidos en crecimiento en condiciones 
controladas, por lo general en suspension o en la 
superficie de una placa de un medio de crecimiento 
solido. 

Cultivo deenriquecimiento Metodo de 
deteccion y obtencion de celulas con caracteristicas 
especificas mediante la colocacion de una muestra, 
que contiene muchos tipos celulares, bajo un 
conjunto especifico de condiciones (p. ej., 
temperatura, concentracion de sales, nutrientes 
disponibles) y aislamiento de aquellas celulas que 
crecen rapidamente en respuesta. 

Cultivo en suspension Poblacion de celulas 
cultivadas en un matraz que contiene un medio 
nutritivo liquido. El matraz se gira continuamente 
para mantener las celulas suspendidas y los 
nutrientes bien mezclados. 

Cup fungus Vease sac fungus. 



Curva de equilibrio oxigeno-hemoglobina 

Representation grafica del porcentaje de 
hemoglobina en la sangre que se une al oxigeno a 
diferentes presiones parciales de oxigeno. 

Curva de supervivencia Grafico que representa 
el porcentaje de una poblacion que sobrevive a las 
diferentes edades. 

Cutkula Capa protectora secretada por las capa 
de celulas mas externa de un animal o una planta. 

Dalton (Da) Vease unidad de masa atomica. 

Defensa constitutiva Rasgo de defensa que se 
manifiesta siempre incluso en la ausencia de un 
depredador o patogeno. Comparar con defensa 
inducible. 

Defensa permanente Vease defensa constitutiva. 

Defensa inducible Rasgo de defensa que se 
manifiesta solo en respuesta a la presencia de un 
depredador o patogeno. Comparar con defensa 
constitutiva. 

Deletereo En genetica, se refiere a cualquier 
mutation, alelo o rasgo que reduce la eficacia de 
un individuo. 

Demografia Estudio de los factores que 
determinan el tamano y la estructura de las 
poblaciones a traves del tiempo. 

Dendrita Pequena extension del cuerpo celular 
de una neurona que recibe senales de otras 
neuronas. 

Densidad de poblacion El numero de individuos 
de una poblacion por unidad de superficie. 

Densidad dependiente En Ecologia de las 
poblaciones, se refiere a cualquier caracteristica 
que vane en funcion de la densidad de poblacion. 

Densidad independiente En ecologia de las 
poblaciones, se refiere a cualquier caracteristica 
que no varie con la densidad de poblacion. 

Deposito En los ciclos biogeoquimicos, 
localization en el medio ambiente donde se 
almacenan elementos durante un tiempo. 

Depredation Matanza y ingesta de un 
organismo (la presa) por otro (el depredador). 

Depredador Cualquier organismo que mata a 
otros organismos para alimentarse. 

Deriva genetica Cualquier cambio en las 
frecuencias de alelos, debido a sucesos aleatorios. 
Provoca que las frecuencias de alelos fluctuen 
arriba y abajo de forma aleatoria en el tiempo y 
finalmente, puede conducir a la fijacion o perdida 
de alelos. 

Descendencia con modification Frase utilizada 
por Darwin para describir su hipotesis de la 
evolution por selection natural. 

Desencadenante Vease estimulo serial. 

Desmosoma Tipo de estructura de union 
intercelular, formada por proteinas cadherinas, 
que unen los citoesqueletos de celulas animales 
adyacentes. Se encuentra en celulas fuertemente 
unidas entre si. Comparar con union gap y union 
estrecha. 

Desnaturalizacion En el caso de una 
macromolecula, perdida de su estructura 
tridimensional y de la actividad biologica debido a 
la ruptura de enlaces de hidrogeno y disulfuro, 
generalmente causada por el tratamiento con 
exceso de calor o condiciones de pH extreme 

Desoxirribonucleosido trifosfato (dNTP) 

Monomero que puede polimerizarse para formar 
DNA. Consta de una desoxirribosa, una base (A, 
T, G, o C) y tres grupos fosfato; similar a un 
nucleotido, pero con dos grupos fosfato mas. 

Desoxirribonucleotido Vease nucleotido. 

Desplazamiento de caracteres Tendencia de que 
los rasgos de especies similares que ocupan rangos 
que se solapan cambien de forma que reduzca la 
competencia interespecifica. 



Despolarizacion Cambio en el potencial de 
membrana desde un estado negativo de reposo a 
un estado menos negativo o positivo; fase normal 
en un potencial de accion. Comparar con 
hiperpolarizacion. 

Destruccion de habitat por los humanos 

Destruccion de un habitat natural, debida a la 
actividad humana, y colocacion en su lugar de un 
paisaje urbano, suburbano o agricola. 

Determination En embriogenesis, cambios 
progresivos en una celula que la llevan a un 
destino en particular. Una vez que una celula esta 
totalmente determinada, se puede diferenciar 
solamente en un tipo celular en particular (p. ej., 
hepatocito, celula cerebral). 

Determinante citoplasmatico Factor de 
transcription regulador o molecula de serialization 
que se distribuye de manera desigual en el 
citoplasma de los ovulos de muchos animales y 
que dirige patrones tempranos en la formacion de 
un embrion. 

Detritfvoro (1) Animal que se alimenta de los 
nutrientes de un sustrato. (2) Organismo cuya 
dieta consiste principalmente en materia organica 
muerta (detritos). Son detritivoros algunas 
bacterias, hongos y protistas. Tambien llamado 
saprofito. 

Detritos Capa de materia organica muerta que se 
acumula a nivel del suelo o sobre fondos marinos 
y lacustres. 

Deuterostomos Uno de los principales linajes de 
animales que comparten un modelo de desarrollo 
embrionario, que incluye escision radial, 
formacion del ano antes que la boca y formacion 
del celoma mediante el estrechamiento de las 
capas del mesodermo a partir del intestine Incluye 
equinodermos y cordados. Comparar con 
protostomos. 

Diabetes insipida Enfermedad humana 
provocada por defectos en el sistema de 
conservation del agua del rinon. Caracterizada por 
la produccion de grandes cantidades de orina 
diluida. 

Diabetes mellitus Enfermedad humana causada 
por defectos en la produccion de insulina (tipo I) 
o en la respuesta de las celulas a la insulina 
(tipo II). Caracterizado por niveles anormalmente 
altos de glucosa en sangre y por grandes 
cantidades de glucosa en la orina. 

Diafragma Membrana elastica, en forma de 
lamina. En mamiferos, la hoja de tejido muscular 
que separa las cavidades toracica y abdominal. Se 
contrae y se mueve hacia abajo durante la 
inhalation, expandiendo la cavidad toracica. 

Diastole Parte del latido del corazon en el que 
las auriculas o ventriculos estan relajados. 
Comparar con sistole. 

Dicotiledoneas Cualquier planta que tiene dos 
cotiledones (hojas embrionarias) en el momento de 
la germination. Las dicotiledoneas no forman un 
grupo monofiletico. Comparar con 
eudicotiledoneas y monocotiledoneas. 

Diencefalo Parte del cerebro de mamiferos que 
manda la information sensorial al cerebelo y actua 
en el mantenimiento de la homeostasis. 

Diferenciacion Proceso mediante el cual una 
celula relativamente no especializada se convierte 
en un tipo celular especializado diferente (p. ej., 
hepatocitos, neuronas) normalmente por los 
cambios en la expresion genica. Tambien llamada 
diferenciacion celular. 

Diferenciacion de nicho Cambio en el uso de los 

recursos por las especies que compiten, que se 
produce como resultado del desplazamiento de 
caracteres. 
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Difusion Movimiento espontaneo de una 
sustancia de una region con una alta 
concentracion a una de baja concentracion (es 
decir, bajo un gradiente de concentracion). 

Difusion facilitada Movimiento de una sustancia 
a traves de una membrana plasmatica bajo un 
gradiente de concentracion con la ayuda de una 
protema transportadora de membrana o protemas 
canal. 

Digestion Degradation qumiica y fisica de los 
alimentos a moleculas que puedan absorberse en el 
cuerpo del animal. 

Digestion extracelular Digestion que tiene lugar 
fuera de un organismo, como ocurre en muchos 
hongos que producen y secretan enzimas 
digestivas. 

Di'mero Asociacion de dos moleculas, que 
pueden ser identicas (homodmiero) o diferentes 
(heterodmiero). 

Dimorfismo sexual Cualquier rasgo que 
distingue hembras de machos. 

Dinamica de poblaciones Cambios en el tamano 
y otras caractensticas de las poblaciones a lo largo 
del tiempo. 

Dinema Cualquier clase de protemas motoras 
que utilizan la energia quimica del ATP para 
«caminar» a lo largo de un microtubulo 
adyacente. Las dinemas son responsables de la 
flexion de los cilios y los flagelos, interviene en el 
movimiento de los cromosomas durante la mitosis 
y puede transportar algunos organulos. 

Dioico Describe especies de angiospermas que 
tienen estructuras reproductoras masculinas y 
femeninas en plantas diferentes. Comparar con 
monoico. 

Diploblasto (adj.: diploblastico) Animal cuyo 
cuerpo se desarrolla a partir de dos capas celulares 
embrionarias basicas: ectodermo y endodermo. 
Comparar con triploblasto. 

Diploide (1) Con dos juegos de cromosomas 
(2n). (2) Una celula u organismo de un individuo 
con dos juegos de cromosomas, uno heredado del 
padre y el otro de la madre. Comparar con 
haploide. 

Disacarido Hidrato de carbono compuesto por 
dos monosacaridos unidos. 

Disco intercalado Union especializada entre 
celulas musculares cardiacas adyacentes que 
contiene uniones gap, lo que permite transmitir 
senales electricas entre las celulas. 

Disco Z Estructura que se forma en cada uno de 
los extremos de un sarcomere Contiene una 
protema que se une fuertemente a la actina, 
anclando de esta forma los filamentos delgados. 

Disolvente Cualquier liquido en el que uno o 

mas solidos o gases pueden disolverse. 

Dispersion Movimiento de individuos de su 
lugar de origen (nacimiento, incubation) a una 
nueva ubicacion. 

Diversidad de ecosistemas Variedad de 
componentes bioticos en una region junto con 
los componentes abioticos, tales como el suelo, el 
agua y los nutrientes. 

Diversidad de especies Variedad y abundancia 
relativa de las especies presentes en una 
determinada comunidad ecologica. 

Diversidad genetica Diversidad de alelos en una 
poblacion, especie o grupo de especies. 

Division En el desarrollo animal, la serie de 
rapidas divisiones mitoticas de la celula, con 
escaso crecimiento celular, que produce celulas 
sucesivamente mas pequenas y transforma un 
cigoto en una blastula multicelular, o blastocisto 
en mamiferos. 



Division aferente Parte del sistema nervioso, 
compuesto principalmente de neuronas 
sensoriales, que transmite informacion sobre las 
condiciones internas y externas al sistema nervioso 
central. Comparar con division eferente. 

Division celular Creadon de celulas nuevas por 
division de celulas preexistentes. 

Division eferente Division de la parte del 
sistema nervioso, compuesto principalmente de 
neuronas motoras, que va desde el sistema 
nervioso central al cuerpo. 

Division radial Patron de escision embrionario 
visto en protostomos, en el que las celulas se 
dividen en angulos rectos unas con otras formando 
hileras superpuestas. Comparar con division en 
espiral. 

DNA Vease acido desoxirribonucleico. 

DNA complementario (cDNA) DNA producido 
en el laboratorio utilizando un transcrito de RNA 
como molde y la transcriptasa inversa; 
corresponde a un gen, pero carece de intrones. 
Tambien producido naturalmente por retrovirus. 

DNA ligasa Enzima que une segmentos de DNA 
catalizando la formacion de un enlace fosfodiester 
entre las partes. 

DNA polimerasa Cualquier enzima que cataliza 
la smtesis de DNA a partir de 
desoxirribonucleotidos. 

Doble helice Estructura secundaria de DNA, que 
consta de dos cadenas antiparalelas de DNA 
enrolladas entre si. 

Dogma central Hipotesis ampliamente aceptada 
de que los flujos de informacion en las celulas van 
en una direction: los codigos del DNA codifican 
para RNA, que codifica para protemas. Se 
conocen excepciones (p. ej., los retrovirus). 

Dominancia apical Inhibition del crecimiento de 
la yema lateral por el meristem apical en la punta 
de la rama de la planta. 

Dominancia incompleta Patron de herencia en el 
que un fenotipo heterocigoto es una mezcla o 
combination de ambos fenotipos homocigotos. 

Dominante Se refiere a un alelo que determina el 
fenotipo de un individuo heterocigoto. Comparar 
con recesivo. 

Dominio (1) La section de una protema que 
tiene una estructura terciaria y funcion 
caractensticas. (2) Una categoria taxonomica 
basada en similitudes bioqmmicas basicas de la 
celula, por encima del nivel de reino. Los tres 
dominios son Bacterias, Arqueas y Eucariotas. 

Donante de electrones Reactivo que pierde un 
electron y se oxida en una reaction de oxidation- 
reduction. 

Dopamina Neurotransmisor de tipo 
catecolamina que funciona principalmente en una 
parte del cerebro de los mamiferos que participan 
en el control muscular. Tambien funciona como 
inhibidor de la hormona hipotalamica que inhibe 
la liberation de prolactina desde la pituitaria 
interior, tambien llamada hormona inhibidora de 
la prolactina (PIH). 

Dorsal Hacia la espalda de un animal y alejado 
de su vientre. Lo contrario de ventral. 

Duplication genica Formacion de una copia 
adicional de un gen, por lo general, por mala 
alineacion de los cromosomas durante el 
sobrecruzamiento. Se cree que es un importante 
proceso evolutivo en la creation de nuevos genes. 

Duramen El xilema mas viejo en el centro de un 
tallo o raiz viejo. Contiene compuestos de 
protection y ya no funciona en el transporte del 
agua. 

Ecdisona Hormona de insectos que desencadena 
ya sea la muda (en mayor forma larval) o la 
metamorfosis (a la forma adulta), en funcion de 
los niveles de la hormona juvenil. 



Ecdisozoos Uno de las principales linajes de 
protostomos (Ecdisozoa) que crecen liberandose 
de sus esqueletos externos (muda) y expandiendo 
sus cuerpos. Incluye artropodos, insectos, 
crustaceos, nematodos y ciempies. Comparar con 
lofotrocozoos. 

Ecolocacion Uso de ecos a partir de 
vocalizaciones para obtener informacion sobre la 
localization de objetos en el entorno. 

Ecologia Estudio de como los organismos 
interaccionan entre si y con su entorno. 

Ecologia de las poblaciones Estudio de como y 
por que el numero de individuos en una poblacion 
cambia con el tiempo. 

Ecosistema Todos los organismos que viven en 
un area geografica, junto con los componentes 
inertes (abioticos) que afectan o intercambian 
materiales con los organismos de una comunidad y 
su entorno fisico. 

Ectodermo Animal que no utiliza calor generado 
internamente para regular su temperatura 
corporal. Comparar con endodermo. 

Ectodermo Capa mas externa de las tres capas 
celulares en la mayoria de los embriones animales, 
da lugar a los epitelios y al sistema nervioso. 
Comparar con mesodermo y endodermo. 

Ectoparasito Parasito que vive en la superficie 
externa del cuerpo del huesped. 

Efecto Bohr Desplazamiento hacia la derecha de 
la curva de disociacion de la hemoglobina 
oxigenada que se produce con la disminucion del 
pH. Hace que la hemoglobina tenga mas 
probabilidades de liberar el oxigeno en el ambiente 
acido del musculo en ejercicio. 

Efecto fundador Cambio en las frecuencias de 
alelos que a menudo se produce cuando una nueva 
poblacion se ha establecido a partir de un pequeno 
grupo de individuos (evento fundador) debido a 
un error de muestreo (es decir, el pequeno grupo 
no es una muestra representativa de la poblacion 
de origen). 

Efecto invernadero Una atmosfera de gases que 
absorbe el gas y refleja la radiation infrarroja, de 
modo que el calor radiado desde la Tierra se 
mantiene en la atmosfera en lugar de perderse en 
el espacio. 

Efector Celula, organo o estructura con la que 
un animal puede responder a los estmiulos 
externos o internos. Por lo general funciona, junto 
con sensores e integradores, como parte de un 
sistema homeostatico. 

Eficacia Habilidad relativa de un individuo para 
producir descendencia viable en comparacion con 
otros individuos en la misma poblacion. Tambien 
se denomina eficacia darwiniana. 

Eficacia darwiniana Vease eficacia. 

Eje hipotalamo-hipofisario Interaction funcional 
de las glandulas hipofisis e hipotalamo, que son 
anatomicamente distintas, pero trabajan juntas 
para regular la mayoria de las demas glandulas 
endocrinas del cuerpo. 

Elastico Se refiere a la estructura (p. ej., los 
pulmones) con la capacidad de estirarse y volver 
luego a su forma original. 

Electrocardiograma (ECG) Registro de la 
actividad electrica del corazon, medida a traves de 
electrodos en la piel. 

Electrolito Cualquier compuesto que se disocia 
en iones cuando se disuelve en agua. En nutrition, 
se refiere a los principales iones necesarios para la 
funcion normal de las celulas. 

Electron de Valencia Electron de la capa 
electronica mas externa, la capa de Valencia, de un 
atomo. Los electrones de Valencia tienden a 
participar en las uniones quimicas. 
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Electronegatividad Medida de la capacidad de 
un atomo de atraer hacia si los electrones de un 
atomo al que esta unido. 

Electrorreceptor Organo o celula sensorial 
especializada para detectar campos electricos. 

Elemento Sustancia, compuesta de atomos con 
un numero especifico de protones, que no se puede 
separar o degradar en cualquier otra sustancia. 
Los elementos preservan su identidad en las 
reacciones qmmicas. 

Elemento de respuesta hormonal Secuencia 
concreta en el DNA a la que se pueden unir 
complejos de receptor-hormonas esteroidea y 
puede afectar la transcripcion de genes. 

Elementos de transposition Cualquiera de las 
diversas clases de secuencias de DNA que son 
capaces de transportarse a si mismas, o copias de 
si mismas, a otros lugares en el genoma. Incluyen 
LINE y SINE. 

Elementos nucleares cortos intercalados Vease 

SINE. 

Elementos nucleares largos intercalados Vease 

LINE. 

Elementos proximales del promotor En 

eucariotas, secuencias reguladoras en el DNA que 
se encuentran cerca de un promotor y que pueden 
unirse a factores reguladores de la transcripcion. 

Elongacion (1) El proceso por el cual el RNA 
mensajero se alarga durante la transcripcion. (2) El 
proceso mediante el cual una cadena polipeptidica 
se alarga durante la traduccion. 

Embriofito Planta que nutre sus embriones 
dentro de su propio cuerpo. Todas las plantas 
terrestres son embriofitos. 

Embriogenesis Proceso por el cual un cigoto de 
una sola celula se convierte en un embrion 
pluricelular. 

Embrion Organismo joven en desarrollo; la 
etapa tras la fecundacion y la formacion del 
cigoto. 

Emigracion Migracion de individuos fuera de 
una poblacion a otras poblaciones. Comparar con 
la inmigracion. 

Emulsion Dispersion de grasa en una solucion 
acuosa. Por lo general, requiere la ayuda de una 
sustancia anfipatica como un detergente o sales 
biliares, que pueden romper grandes globulos de 
grasa en gotitas microscopicas de grasa. 

Encaje inducido Cambio en la forma del centro 
activo de una enzima, como consecuencia de la 
debilidad en la union inicial de un sustrato, para 
unir mas estrechamente dicho sustrato. 

Endergonico Se refiere a una reaccion quimica 
que requiere que se produzca un gasto de energia y 
para la cual el cambio de energia libre de Gibbs 
(AG) es > 0. Comparar con exergonico. 

Endocitosis Termino general para cualquier 
invaginacion de la membrana plasmatica que se 
traduce en la toma de material de fuera de la 
celula. Incluye la fagocitosis, la pinocitosis y la 
endocitosis mediada por receptor. Comparar con 
exocitosis. 

Endocitosis mediada por receptor Ingesta de 
ciertas macromoleculas extracelulares por una 
celula, asociada a receptores especificos de la 
membrana plasmatica, mediante la invaginacion 
de la membrana para formar pequenas vesiculas 
rodeadas de membrana. 

Endocrino Relativo a la serial quimica 
(hormona) que se libera en el torrente sanguineo 
por una celula productora y actua en una celula 
objetivo distante. 

Endodermis En las raices de la planta, una capa 
cilindrica de celulas que separa la corteza de los 
tejidos vasculares. 



Endodermo Capa celular mas interna de las tres 
capas basicas en la mayoria de embriones 
animales, da lugar al tracto digestivo y los organos 
que se conectan a el (higado, pulmones, etc.) 
Comparar con ectodermo y mesodermo. 

Endoesqueleto Estructuras oseas y/o 
cartilaginosas en el interior del cuerpo para darle 
apoyo. Ejemplos: las espiculas de las esponjas, las 
placas de los equinodermos y el esqueleto oseo de 
los vertebrados. Comparar con exoesqueleto. 

Endofito (adj.: endofitico) Hongo que vive en el 
interior de las partes aereas de una planta en una 
relacion simbiotica. Comparar con epifito. 

Endogamia Apareamiento entre individuos 
estrechamente relacionados. Aumenta la 
homocigosis de una poblacion y con frecuencia 
conduce a una disminucion en la eficacia media 
(depresion endogamica). 

Endonucleasas de restriccion Enzimas 
bacterianas que cortan el DNA en secuencias 
especificas de pares de bases (sitio de restriccion). 
Tambien llamadas enzimas de restriccion. 

Endoparasito Parasito que vive en el interior del 
cuerpo del hospedador. 

Endosimbionte Organismo que vive en una 
relacion de simbiosis en el interior del cuerpo de su 
huesped. 

Endosoma Vease endosoma temprano y tardio. 

Endosoma tardio Vesicula rodeada de 
membrana que proviene de un endosoma 
temprano y se desarrolla en un lisosoma. 

Endosoma temprano Pequenas vesiculas 
rodeadas de membrana, formadas por endocitosis, 
que es una fase temprana en la formacion de un 
lisosoma. 

Endosperma Tejido triploide (3n) en las semillas 
de plantas florales (angiospermas) que sirve de 
alimento para los embriones de la planta. 
Funcionalmente analogo a la yema de los huevos 
en algunos animales. 

Endotermico Referente a una reaccion quimica 
que absorbe calor. Comparar con exotermico. 

Endotermo Animal cuya fuente principal de 
calor corporal es el calor generado internamente. 
Comparar con ectotermo. 

Energia Capacidad para realizar un trabajo o 
suministrar calor. Puede almacenarse (energia 
potencial) o estar disponible en forma de 
movimiento (energia cinetica). 

Energia cinetica Energia del movimiento. 
Comparar con energia potencial. 

Energia de activacion cantidad de energia 
necesaria para iniciar una reaccion quimica, en 
concreto, la energia necesaria para alcanzar el 
estado de transition. 

Energia potencial Energia almacenada en la 
materia como resultado de su position o de su 
ordenamiento molecular. Comparar con energia 
cinetica. 

Energia quimica Energia potencial almacenada 
en enlaces covalentes entre los atomos. 

Energia termica Energia cinetica del movimiento 
molecular. 

Enfermedad de Cushing Trastorno endocrino 
humano provocado por la perdida en la inhibition 
de la retroalimentacion del Cortisol sobre la 
secretion de ACTH. Se caracteriza por niveles 
altos de ACTH Cortisol y el gasto de las reservas 
proteicas del cuerpo. 

Enfermedad de Huntington Enfermedad 
degenerativa del cerebro en los seres humanos 
causada por un alelo autosomico dominante. 



Enfermedad de inmunodeficiencia combinada 
severa (SCID) Enfermedad humana caracterizada 
por una vulnerabilidad extrema a las 
enfermedades infecciosas. Causada por un defecto 
genetico en el sistema inmunitario. 

Enfermedades emergentes Enfermedades 
infecciosas, a menudo virales, que afectan 
repentinamente a un numero importante de 
personas por primera vez; suelen deberse a 
cambios en las especies huesped del agente 
patogeno o a movimientos de la poblacion 
huesped. 

Enfoque fenetico Metodo para construir un 
arbol filogenetico realizando una estadistica que 
resume la similitud global entre poblaciones, 
basandose en los datos disponibles. Comparar con 
enfoque cladistico. 

Enlace cooperativo Tendencia de las 
subunidades proteicas de hemoglobina a afectar al 
enlace de oxigeno del resto de forma que cada 
molecula con un enlace de oxigeno incrementa la 
probabilidad de tener mas enlaces de oxigeno. 

Enlace covalente Tipo de enlace quimico en el 
que los dos atomos comparten uno o mas pares de 
electrones. Comparar con enlace de hidrogeno y 
enlace ionico. 

Enlace covalente no polar Enlace covalente en el 
que los electrones son compartidos por igual entre 
dos atomos con la misma o similar 
electronegatividad. Comparar con enlace covalente 
polar. 

Enlace covalente polar Enlace covalente en el 
que los electrones se comparten de manera 
desigual entre atomos con diferente 
electronegatividad, lo que da lugar a que el atomo 
mas electronegativo tenga carga parcial negativa y 
el otro atomo, una carga parcial positiva. 
Comparar con enlace covalente apolar. 

Enlace de hidrogeno Interaction debil entre 
dos moleculas o diferentes partes de la misma 
molecula, resultante de la atraccion entre un 
atomo de hidrogeno con una carga parcial positiva 
y otro atomo (por lo general, O 6 N) con un carga 
parcial negativa. Comparar con enlace covalente e 
ionico. 

Enlace ester Enlace covalente formado por una 
reaccion de condensacion entre un grupo 
carboxilo (-COOH) y un grupo hidroxilo (-OH). 
Los enlaces tipo ester unen acidos grasos a glicerol 
para formar un lipido o fosfolipido. 

Enlace fosfodi ester Enlace quimico entre 
residuos adyacentes de nucleotidos en el DNA y 
RNA. Se forma cuando el grupo fosfato de un 
nucleotido se condensa con el grupo hidroxilo del 
azucar de otro nucleotido. 

Enlace glucosidico Union covalente formada por 
una reaccion de condensacion entre dos 
monomeros de azucar. Une los residuos de un 
polisacarido. 

Enlace ionico Union quimica que se forma 
cuando un electron es transferido completamente 
de un atomo a otro de manera que los atomos 
permanezcan asociados debido a sus cargas 
electricas opuestas. Comparar con enlace covalente 
y enlaces de hidrogeno. 

Enlace peptidico Enlace covalente (C-N) 
formado por una reaccion de condensacion entre 
dos aminoacidos; une los residuos en peptidos y 
proteinas. 

Enlace quimico Fuerza de atraccion que 
mantiene dos atomos juntos. Enlaces covalentes, 
ionicos y enlaces de hidrogeno son tipos de enlaces 
quimicos. 

Enlances disulfuro Enlace covalente entre dos 
atomos de azufre, por lo general, en los grupos 
laterales de algunos aminoacidos (p. ej., la 
cisteina). A menudo contribuye a la estructura 
terciaria de las proteinas. 
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Entrenudo La seccion del tallo de una planta de 
entre dos nodos (sitios en los que se unen las 
hojas). 

Entropia (S) Medida cuantitativa de la cantidad 
del desorden de cualquier sistema, como por 
ejemplo de un grupo de moleculas. 

Envoltura nuclear Doble capa de membrana que 
rodea al nucleo de una celula eucariotica. 

Envuelta viral Cubierta de tipo membrana que 
rodea a algunos virus y sus capsides, 
protegiendolos del ataque del sistema inmunitario 
del hospedador. 

Envuelta vitelina Capa fibrosa de glucoprotemas 
que rodea los ovulos maduros en muchos 
vertebrados. Rodeado por una gruesa matriz 
gelatinosa (la capa gelatinosa) en algunas especies. 
En mamiferos, se llama zona pelucida. 

Enzima Proteina catalizadora utilizada por los 
organismos vivos para acelerar y controlar 
reacciones biologicas. 

Epicotilo En algunos embriones de plantas, una 
parte del tallo embrionario que se extiende por 
encima de los cotiledones. 

Epidemia Propagation de una enfermedad 
infecciosa en la poblacion en un corto periodo de 
tiempo. Comparar con pandemia. 

Epidermis Capa mas externa de celulas de 
cualquier organismo pluricelular. 

Epididimo Tubo en espiral enrollado alrededor 
del testiculo en reptiles, aves y marmferos. Lugar 
de las etapas finales de maduracion y 
almacenamiento de esperma. 

Epifito (adjetivo: epifitico) Planta no parasita 
que crece en los arboles u otros objetos solidos y 
no esta enraizada en el suelo. 

Epinefrina Hormona de tipo catecolamina, 
producida y secretada por la medula suprarrenal, 
que desencadena una respuesta rapida relacionada 
con las respuestas de lucha o vuelo. Tambien 
llamada adrenalina. 

Epitelio Tejido animal que consiste en capas de 
celulas estrechamente unidas que rodean un 
organo, un conducto o una superficie corporal. 
Tambien llamado tejido epitelial. 

Epitope* Pequena region de un determinado 
antigeno que se une a un anticuerpo, a un 
receptor de celulas B o a un receptor de celulas T. 

Equilibrio nutricional Estado en el que un 
organismo esta tomando suficientes nutrientes 
para mantener la salud y la actividad normal. 

Equilibrio quimico Estado dinamico pero estable 
de una reaccion quimica reversible en la que la 
reaccion hacia adelante y la reaccion inversa tienen 
lugar al mismo ritmo, de manera que las 
concentraciones de reactivos y productos 
permanecen constantes. 

Equinodermos Uno de los linajes principales de 
los Deuterostomos (Equinodermata) que se 
distingue por organismos adultos con cinco lados 
de simetna radial, un sistema vascular de agua y 
podios. Incluye erizos de mar, Echinaracbnius 
parma y estrellas de mar. 

Era Cenozoica Periodo mas reciente de tiempo 
geologico, iniciado hace 65 millones de anos, 
durante el cual los marmferos se convirtieron en 
los vertebrados dominantes y las angiospermas se 
convirtieron en las plantas dominantes. Tambien 
llamada la Edad de los Mamiferos. 

Era Paleozoica Periodo de tiempo geologico, 
desde ha 543-250 millones de anos, durante el 
cual aparecieron por primera vez y se 
diversificaron los hongos, las plantas terrestres y 
los animales. Comenzo con la explosion Cambrica 
y termino con la extincion de muchos 
invertebrados y vertebrados. 



Era Precambrica Intervalo entre la formation de 
la Tierra, hace unos 4,6 mil millones de anos y la 
aparicion de la mayona de los grupos animales 
hace aproximadamente unos 543 millones de 
anos. Los organismos unicelulares dominaron 
durante la mayor parte de esta era y el oxigeno 
practicamente estaba ausente en los primeros 2 mil 
millones de anos. 

Eritropoyetina (EPO) Hormona peptidica, 
liberada por el rinon en respuesta a niveles bajos 
de oxigeno en sangre, que estimula la medula osea 
para producir mas globulos rojos. 

Erosion Desgaste gradual de las grandes rocas 
por la lluvia, las escorrentias y el viento; uno de 
los procesos que transforman las rocas en suelo. 

Error de muestreo Selection accidental de una 
muestra representativa de una poblacion mas 
grande, debido al azar. 

Escala de tiempo geologico Secuencia de eones, 
epocas y periodos, usados para describir la historia 
geologica de la Tierra. 

Escarificar Raspar, rayar, cortar o cualquier otro 
dano en la envuelta de una semilla. Necesaria en 
algunas especies para que se desencadene la 
germination. 

Escision espiral Patron de division embrionaria, 
visto en deuterostomos, en el que las celulas se 
dividen en angulos oblicuos para formar una 
espiral de celulas. Comparar con escision radial. 

Esclereida En plantas, un tipo de celula 
esclerenquima que por lo general funciona como 
proteccion, presente en la envuelta de semillas y en 
cascaras. Comparar con fibra. 

Esclerenquima En plantas, celula que tiene una 
gruesa pared celular secundaria y presta soporte; 
normalmente contiene lignina, un duro polmiero 
estructural y generalmente esta muerta en la 
maduracion. Incluye fibras y esclereidas. 
Comparar con celula colenquima y parenquemica. 

Esclerosis multiple (EM) En humanos, 
enfermedad autoinmune causada por el ataque del 
sistema inmunologico a las vainas de mielina que 
aislan los axones nerviosos. 

Escroto Saco de piel, que contiene los testiculos, 
suspendido por fuera de la cavidad abdominal de 
muchos machos en marmferos. 

Esfmter Valvula muscular que puede cerrar un 
tubo, como en los vasos sangumeos o en ciertas 
partes del tracto digestive 

Esofago Tubo muscular que conecta la boca con 
el estomago. 

Espacio muerto Partes de las vias aereas que no 
participan en el intercambio de gases con la 
sangre, tales como la traquea y los bronquios. 

Especiacion Evolution de dos o mas especies 
diferentes a partir de una unica especie ancestral. 

Especiacion alopatrida Divergencia de 
poblaciones en diferentes especies por el 
aislamiento fisico de esas poblaciones en distintas 
areas geograficas. Comparar con especiacion 
simpatrida. 

Especiacion simpatrida Divergencia de las 
poblaciones que viven en la misma zona 
geografica, en dos especies diferentes como 
resultado de su aislamiento genetico (no fisico). 
Comparar con especiacion alopatrida. 

Especie Grupo distintivo e identificable de 
poblaciones que se piensa que es evolutivamente 
independiente de otras poblaciones y cuyos 
miembros pueden cruzarse. Generalmente es 
distinta de otras especies en apariencia, 
comportamiento, habitat, ecologia, caracteristicas 
geneticas, etc. 

Especie clave Especie que tiene un impacto 
excepcional en las otras especies en su ecosistema 
en relation con su abundancia. 



Especie en peligro de extincion Especie cuyo 
numero de individuos han disminuido tanto que 
esta en peligro de extinguirse en su totalidad o 
parte de su gama. 

Especie exotica Especie no nativa que se 
introduce en una nueva area. Las especies exoticas 
suelen ser competidoras, patogenas o 
depredadoras de especies nativas. 

Especies endemicas Especie que vive en un area 
geografica y en ninguna otra parte. 

Especies invasoras Especies exoticas (no nativas) 
que, tras la introduction en una nueva zona, se 
extiende rapidamente y compite con exito con las 
especies nativas. 

Especies pioneras Especies que aparecen en 
primer lugar en las zonas que han sufrido 
alteraciones recientes. 

Espectro de absorcion La cantidad de luz de 
diferentes longitudes de onda absorbidas por un 
pigmento. Por lo general, se muestra como un 
grafico de la luz absorbida frente longitud de 
onda. Comparar con espectro de accion. 

Espectro de accion La eficacia relativa de 
diferentes longitudes de onda de la luz en la 
conduction de un proceso dependiente de la luz 
como la fotosintesis. Normalmente representado 
como un grafico de alguna medida del proceso 
frente a la longitud de onda. Comparar con 
espectro de absorcion. 

Espectro electromagnetico Toda la gama de 
longitudes de onda de radiation desde longitudes 
de onda cortas (de alta energia) hasta 
longitudes de onda larga (baja energia). Incluye 
rayos gamma, rayos X, ultravioleta, luz visible, 
infrarrojos, microondas y ondas de radio (de 
longitudes de onda cortas a largas). 

Espectrofotometro Instrumento utilizado para 
medir las longitudes de onda absorbidas por un 
pigmento. 

Espermatida Espermatozoide inmaduro. 

Espermatocito primario Celula diploide en el 
testiculo que puede iniciar la meiosis I para 
producir dos espermatocitos secundarios. 

Espermatocito secundario Celula producida por 
la meiosis I en un espermatocito primario en el 
testiculo. Puede sufrir la meiosis II para producir 
espermatidas. 

Espermatoforo Paquete gelatinoso de 
espermatozoides que es producido por los machos 
de las especies que poseen fecundation interna sin 
copula. 

Espermatogenesis Production de 
espermatozoides. Ocurre continuamente en el 
testiculo. 

Espermatogonias Celulas diploides en el 
testiculo que pueden dar lugar a espermatocitos 
primarios. 

Espermatozoide Gameto masculino maduro; 
mas pequeno y movil que los gametos femeninos. 

Espfcula Fuerte pua de sflice o carbonato calcico 
encontrada en el cuerpo de muchas esponjas. 

Espina Tallo modificado en plantas con forma 
afilada que actua como estructura de proteccion. 
Ayuda a proteger la planta contra los herbivoros. 

Espiraculo En insectos, una pequena abertura 
que conecta las traqueas llenas de aire con el 
medio externo, permitiendo el intercambio de 
gases. 

Espliceosoma En eucariotas, un gran complejo 
de union de snRNP (ribonucleoproteinas nucleares 
pequenas) que cataliza la elimination de intrones 
de los transcritos primarios de RNA. 

Esporangio Estructura productora de esporas 
que se encuentra en las semillas de plantas, 
algunos protistas y algunos hongos (p. ej., 
quitridios). 
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Esporas (1) En bacterias, una forma latente que 
en general, es resistente a condiciones extremas. 
(2) En eucariotas, una unica celula producida por 
mitosis o meiosis (no por fusion de gametos), que 
es capaz de desarrollar un organismo adulto. 

Esporofito En organismos sometidos a 
alternancia de generaciones, la forma diploide 
pluricelular que surge a partir de dos gametos 
fusionados y produce esporas haploides. 
Comparar con gametofito. 

Esporopolenina Material impermeable que 
envuelve las esporas y el polen de las plantas 
terrestres actuales. 

Esqueleto hidrostatico Sistema de soporte del 
cuerpo formado por compartimentos rellenos de 
fluido que pueden cambiar en la forma pero no 
pueden comprimirse facilmente. 

Esquema en Z Camino del flujo de electrones en 
el que los electrones pasan del fotosistema II al 
fotosistema I y, por ultimo, al NADP + durante las 
reacciones fotosinteticas dependientes de la luz. 
Tambien llamado flujo de electrones no dclico. 

Estado de transicion Estado intermedio de alta 
energia de los reactivos durante una reaccion 
quimica que debe alcanzarse para que tenga lugar 
la reaccion. Comparar con energia de activacion. 

Estambre Estructura reproductora masculina de 
una flor. Consta de una antera, en la que se 
producen los granos de polen y un filamento, en el 
que se apoya la antera. Comparar con carpelo. 

Estatocisto Organo sensorial de muchos 
artropodos que detecta la orientacion del animal 
en el espacio (es decir, si el animal se ha volteado 
hacia arriba). 

Estatolito Pequena piedra o particula densa 
encontrada en organos especializados en la 
deteccion de gravedad, en algunos animales como 
las langostas. 

Estereocilio Una de las numerosas ngidas 
extensiones de la superficie de una celula pilosa, 
que estan involucradas en la deteccion de sonidos 
en vertebrados terrestres o de las vibraciones 
acuaticas en peces. 

Esteroides Tipo de lipidos con una estructura 
caractenstica de cuatro anillos. 

Estigma Punta humeda en el extremo del carpelo 
de una flor a la que se adhieren los granos de 
polen. 

Estilo Tallo delgado del carpelo de una flor 
unido al estigma y al ovario. 

Estimulo senal En Ecologia del comportamiento, 
cualquier comportamiento que contenga 
informacion. Tambien llamado desencadenante. 

Estimulo senal Un unico estimulo que provoca 
una respuesta de comportamiento invariante y 
estereotipado (patron fijo de action) en un animal. 
Tambien se denomina liberador. 

Estolon Tallo modificado que discurre 
horizontalmente sobre la superficie del suelo y 
produce nuevas plantas en los nodulos (una forma 
de reproduction asexual). Comparar con rizoma. 

Estoma Generalmente, un poro o abertura. En 
las plantas, poro microscopico en la superficie de 
una hoja o en el tallo a traves del cual tiene lugar 
el intercambio de gases. 

Estomago Bolsa muscular resistente en el tubo 
digestivo de vertebrados entre el esofago y el 
intestino delgado. Fisicamente rompe alimentos y 
comienza la digestion de las protemas. 

Estradiol Estrogeno principal producido por los 
ovarios de las hembras de marmferos. Estimula el 
desarrollo del tracto reproductor femenino y el 
crecimiento de foliculos ovaricos y tejido 
mamario. 



Estribo El ultimo de los tres pequenos huesos 
(osiculos) del oido medio de los vertebrados. 
Recibe las vibraciones de la membrana timpanica 
y las pasa a la coclea mediante la vibration contra 
la ventana oval. 

Estrogenos Tipo de hormona esteroidea, que 
incluye estradiol, estrona y estriol, que, en general, 
promueven los rasgos femeninos. Secretados por 
las gonadas, el tejido graso y otros organos. 

Estroma Matriz fluida de un cloroplasto en la 
que estan embebidos los tilacoides. Sitio donde 
tienen lugar las reacciones del ciclo de Calvin. 

Estructura cuaternaria La forma tridimensional 
de una protema que contiene dos o mas cadenas 
polipeptidicas (subunidades), determinada por el 
numero, posiciones relativas y las interacciones de 
la subunidades. Comparar con estructura primaria, 
secundaria yterciaria. 

Estructura por edad Proportion de individuos en 
una poblacion que estan en cada posible edad. 

Estructura primaria Secuencia de aminoacidos 
en un peptido o protema; y tambien la secuencia 
de nucleotides en un acido nucleico. Comparar 
con estructura secundaria, terciaria y cuaternaria. 

Estructura secundaria En protemas, plegamiento 
localizado de una cadena polipeptidica en 
estructuras regulares (p. ej., una /3-helice y una 
hoja-/3) estabilizadas por enlaces de hidrogeno 
entre los atomos del esqueleto de la molecula. En 
los acidos nucleicos, elementos de la estructura 
(p. ej., helices y horquillas) estabilizados por 
enlaces de hidrogeno y otras interacciones entre 
bases complementarias. Comparar con estructura 
primaria, terciaria y cuaternaria. 

Estructura terciaria Forma global tridimensional 
de una sola cadena polipeptidica, como resultado 
de multiples interacciones entre las cadenas 
aminoacidicas laterales y el eje del peptido. 
Comparar con estructura primaria, secundaria y 
cuaternaria. 

Estuario Ambiente de aguas salobres (en parte 
saladas) donde un rio se une al oceano. 

Etileno Hormona vegetal gaseosa que induce la 
maduracion de los frutos, la desaparicion de las 
flores y la caida de las hojas. 

Eucariotas Miembro del dominio Eukarya. 
Organismo cuyas celulas contienen un nucleo, 
numerosos organulos rodeados de membrana y un 
extenso citoesqueleto. Pueden ser unicelulares o 
multicelulares. Comparar con procariota. 

Eudicotiledoneas Miembros de un grupo 
monofiletico (linaje) de angiospermas, que 
incluyen plantas complejas con flores y arboles 
(p. ej., rosas, margaritas, arces). Todas las 
eudicotiledoneas tienen dos cotiledones, pero no 
todas las dicotiledoneas son miembros de este 
linaje. Comparar con monocotiledoneas y 
dicotiledoneas. 

Eukarya Uno de los tres dominios taxonomicos 
que consiste en organismos unicelulares (la 
mayoria de protistas, levaduras) y organismos 
multicelulares (hongos, plantas y animales) y que 
se distinguen por un nucleo celular rodeado por 
membrana, numerosos organulos y un amplio 
citoesqueleto. Comparar con arqueas y bacterias. 

Euterios Linaje de los marmferos (Eutheria) 
cuyas crias se desarrollan en el utero y no se alojan 
en una bolsa abdominal. Tambien se denominan 
mamiferos placentarios. 

Evaporation Fase de absorcion de energia que 
cambia del estado liquido al estado gaseoso. 
Muchos organismos evaporan el agua como un 
medio para perder calor. 

Evo-devo Area de investigation que se centra en 
como importantes cambios en genes del desarrollo 
han llevado a la evolucion de nuevos fenotipos. 



Evolucion (1) Teoria de que todos los 
organismos de la Tierra estan relacionados por 
ascendencia comun y de que han cambiado con el 
tiempo, principalmente a traves de la selection 
natural. (2) Cualquier cambio en las caracteristicas 
geneticas de una poblacion a lo largo del tiempo, 
sobre todo, un cambio en la frecuencia de alelos. 

Evolucion convergente Evolucion independiente 
de rasgos analogos en organismos de parentesco 
lejano debido a la adaptation a medios similares y 
una forma de vida parecida. 

Evolucion quimica Teoria de que compuestos 
quimicos simples se combinaron en la antigua 
atmosfera y oceano por reacciones quimicas 
espontaneas para formar sustancias mas grandes y 
complejas, finalmente condujo al origen de la vida 
y al comienzo de la evolucion biologica. 

Exergonico Se refiere a una reaccion quimica que 
puede ocurrir espontaneamente, liberando calor 
y/o aumentando la entropia y para la cual el 
cambio de energia libre de Gibbs (AG) es < 0. 
Comparar con endergonico. 

Exocitosis Secretion de moleculas intracelulares 
(p. ej., las hormonas, el colageno), contenidas 
dentro de vesiculas limitadas por membrana, al 
exterior de la celula, por fusion de vesiculas a la 
membrana plasmatica. Comparar con endocitosis. 

Exoesqueleto Cubierta dura secretada en el 
exterior del cuerpo, utilizada como soporte del 
cuerpo, protection y adhesion muscular. Ejemplos 
de ello son las conchas de los moluscos y la 
cobertura exterior (cuticula) de los artropodos. 
Comparar con endoesqueleto. 

Exon Region de un gen eucariotico que es 
traducida en un peptido o protema. Comparar con 
intron. 

Exotermico Se refiere a una reaccion quimica 
que libera calor. Comparar con endotermico. 

Expansinas Una clase de protemas vegetales que 
incrementan activamente la longitud de la pared 
celular cuando el pH de la pared cae por debajo de 
4,5. 

Expansion clonal Rapida division de celulas T o 
de celulas B en respuesta a su union a antigenos 
especificos reconocidos por los receptores de 
superficie de la celula. Produce una gran poblacion 
de celulas descendientes, todas especificas para ese 
antigeno. 

Experimento de pulso-caza Un tipo de 
experimento en el que una poblacion de celulas o 
moleculas en un momento determinado del tiempo 
es marcada por medio de una molecula marcada y, 
a continuation, su destino es seguido a lo largo del 
tiempo. 

Experimento natural Situation en la que se 
crean grupos que deben compararse por un 
cambio imprevisto y natural de las condiciones y 
no por la manipulation de las condiciones por los 
investigadores. 

Explosion cambrica Rapida diversification de los 
tipos corporales animales que se initio hace unos 
543 millones de anos y continuo durante otros 
40 millones de anos. 

Expresion genica Proceso global por el cual la 
informacion codificada en los genes se convierte en 
un producto activo, por lo general protemas. 
Incluye transcription y traduction de un gen y en 
algunos casos la activacion de la protema. 

Expresion genica diferencial Expresion de 
diferentes conjuntos de genes en celulas con el 
mismo genoma. Responsable de la creation de 
diferentes tipos celulares. 

Extensor Musculo que tira de dos huesos 
alejandolos entre si, como en la extension de una 
extremidad o de la columna vertebral. Comparar 
con flexor. 
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Extincion de fondo Tasa media de extincion a 
bajos niveles que se ha producido continuamente a 
lo largo de la historia evolutiva. Comparar con 
extincion en masa. 

Extincion en masa Extincion de un gran numero 
de grupos evolutivamente muy diversos durante un 
periodo de tiempo geologico relativamente corto 
(alrededor de 1 millon de anos). Puede ocurrir 
debido a un repentino y extraordinario cambio 
ambiental. Comparar con extincion de fondo. 

Extinguido Se dice de una especie que ha 
muerto. 

Extremo pegajoso Extremo corto, de cadena 
sencilla en una molecula de DNA cortado por una 
endonucleasa de restriccion. Tienden a formar 
enlaces de hidrogeno con otros extremos pegajosos 
que tienen secuencias complementarias. 

Extremofilo Bacteria o arquea que prospera en 
un ambiente «extremo» (p. ej., alta concentracion 
salina, alta temperatura, baja temperatura o baja 
presion). 

Eyaculacion Liberacion de semen del organo 
reproductor masculino en animales. 

Facilitacion En la sucesion ecologica, el 
fenomeno en el que las primeras especies que 
llegan hacen las condiciones mas favorables para 
las especies que llega mas tarde. Comparar con 
inhibition y tolerancia. 

Facilitacion del estado de transicion La segunda 
etapa (despues de la iniciacion) en reacciones 
catalizadas de forma enzimatica, en la que la 
enzima permite la formacion del estado de 
transicion. 

Factor de crecimiento Cualquiera de un gran 
numero moleculas de senales que son secretadas 
por determinadas celulas y que estimulan la 
division o diferenciacion de otras celulas. 

Factor de transcripcion basal Termino general 
para proteinas presentes en todos los tipos 
celulares que se unen a promotores eucariotas y 
ayudan a iniciar la transcripcion. Comparar con 
factor de transcripcion regulador. 

Factor de transcripcion regulador Termino 
general para proteinas que se unen a secuencias 
reguladoras de DNA (potenciadores eucarioticos, 
silenciadores y elementos promotores proximales), 
pero no al propio promotor, conduciendo a un 
aumento o disminucion en la transcripcion de 
genes especificos. Comparar con factor de 
transcripcion basal. 

Factor promotor de la mitosis (MPF) Complejo 
de ciclina y quinasa ciclina dependiente que 
fosforila un numero de proteinas especificas 
necesarias para iniciar la mitosis en celulas 
eucariotas. 

Factor Rh Proteina presente en la superficie de 
globulos rojos en algunos seres humanos. Puede 
producirse aglutinacion cuando sangre de un 
individuo RH + se mezcla con la sangre 
de un individuo Rh". 

Factores de elongacion Proteinas involucradas 
en la fase de elongacion de la traduccion, 
ayudando a los ribosomas en la sintesis de la 
cadena peptidica creciente. 

Factores de iniciacion Una clase de proteinas 
que ayudan a los ribosomas a unirse a una 
molecula de RNA mensajero para comenzar la 
traduccion. 

Factores de liberacion Proteinas que pueden 
activar la termination de la traduccion del RNA 
cuando un ribosoma llega a un codon de parada. 

Factores de nodo Moleculas producidas por 
bacterias fijadoras del nitrogeno que les ayudan a 
reconocer y unirse a las raices de las leguminosas. 

FAD/FADH 2 Formas oxidada y reducida, 
respectivamente, de flavina adenina dinucleotido. 
Transportador de electrones no proteico que actua 
en el ciclo de Krebs y la fosforilacion oxidativa. 



Fagocitosis Ingesta de pequenas particulas o 
celulas mediante la invagination de la membrana 
plasmatica para formar pequenas vesiculas 
rodeadas de membrana; tipo de endocitosis. 

Familia En el sistema de Linneo, categoria 
taxonomica por encima de genero y por debajo del 
orden. En animales, los nombres de la familia por 
lo general, terminan en el sufijo -idae; Canidae 
(perros, lobos y zorros) y Felidae (gatos), ambos 
en el orden Carnivora. 

Familia genica Conjunto de loci geneticos cuyas 
secuencias de DNA son muy similares. Se cree que 
surgieron por la duplication de un gen unico y 
ancestral y por mutaciones posteriores en las 
secuencias duplicadas. 

Fase de sintesis (S) Fase del ciclo celular durante 
la cual se sintetiza el DNA y se replican los 
cromosomas. 

Fase folicular La primera fase del ciclo menstrual 
en la que crecen los foliculos y aumentan los 
niveles de estrogenos; termina con la ovulacion. 

Fase G1 Fase del ciclo celular que constituye la 
primera parte de la interfase antes de la sintesis de 
DNA (fase S). 

Fase G2 Fase del ciclo celular entre la sintesis de 
DNA (fase S) y la mitosis (fase M), la ultima parte 
de la interfase. 

Fase lutea Importante fase del ciclo menstrual, 
despues de la ovulacion, en la que los niveles de 
progesterona son elevados y el cuerpo se esta 
preparando para un posible embarazo. 

Fase mitotica (M) La fase del ciclo celular 
durante la cual se produce la division celular. 
Incluye la mitosis y citoquinesis. 

Fauna Todos los animales caracteristicos de una 
determinada region, periodo o ambiente. 

Fecundacion Fusion de los nucleos de dos 
gametos haploides para formar un cigoto con un 
nucleo diploide. 

Fecundacion doble Forma inusual de 
reproduction vista en plantas con flores, en la que 
el nucleo de un espermatozoide se fusiona con un 
ovulo para formar un cigoto y el nucleo de otro 
espermatozoide se fusiona con dos nucleos polares 
para formar el endosperma triploide. 

Fecundidad Promedio de las crias producidas 
por una sola hembra en el curso de su vida. 

Fecundidad especifica por edad El numero 
medio de descendientes hembra producidos por 
una hembra en un grupo de edad especifico. 

Felodermis En los tallos de plantas lenosas, fina 
capa de celulas situadas entre el corcho mas 
externo y el cambium de corcho mas interne 

Fenotipo Rasgos fisicos y fisiologicos 
distinguibles de una persona, que determinan su 
constitution genetica. Asimismo, el rasgo 
especifico asociado con un alelo. Comparar con 
genotipo. 

Feofitina En el fotosistema II, una molecula que 
acepta los electrones excitados de un centro de 
reaction clorofila y los lleva a una cadena de 
transporte de electrones. 

Fermentacion Cualquiera de las diversas vias 
metabolicas que producen ATP mediante la 
transferencia de electrones de un compuesto 
reducido, como la glucosa, a un aceptor final de 
electrones distinto del oxigeno. Permite que tenga 
lugar la glucolisis en ausencia de oxigeno. 

Fermentacion alcoholica Via catabolica en la 
que el piruvato producido por glucolisis se 
convierte en etanol en ausencia de oxigeno. 

Fermentacion de acido lactico Ruta catabolica 
en la que el piruvato producido por la glucolisis se 
convierte en acido lactico en ausencia de oxigeno. 



Feromona Senal quimica, liberada por un 
individuo en el entorno externo, que puede 
desencadenar respuestas en un individuo diferente. 

Ferredoxina En organismos fotosinteticos, 
proteina que contiene hierro y azufre en la cadena 
de transporte de electrones del fotosistema I. 
Puede transferir electrones a la enzima NADP + 
reductasa que cataliza la formacion de NADPH. 

Feto En animales vivos, los descendientes por 
nacer despues de la fase embrionaria, que por lo 
general se han desarrollado lo suficiente como 
para ser reconocibles como pertenecientes a ciertas 
especies. En los seres humanos, a partir de 

9 semanas despues de la fecundacion hasta el 
nacimiento. 

Fibra En plantas, un tipo de celula esclerenquima 
alargada que presta apoyo al tejido vascular. 
Comparar con esclereida. 

Fibra muscular Celula muscular individual. 

Fibronectina Proteina abundante en la matriz 
extracelular que se une a otros componentes de la 
MEC y a integrinas, en las membranas 
plasmaticas; mantiene a las celulas en su lugar de 
anclaje. Existen numerosos subtipos que se 
encuentran en diferentes tejidos. 

Fijacion de carbono Vease ciclo de Calvin. 

Fijacion de nitrogeno Incorporation de 
nitrogeno atmosferico (N 2 ) en forma de amoniaco 
(NH 3 ) o nitrato (NO" 3 ), que puede ser usado para 
producir muchos compuestos organicos. Solo se 
produce en algunos linajes de bacterias y arqueas. 

Filamento de actina Fibra larga, de alrededor de 
unos 7 nm de diametro, compuesta por dos hebras 
de proteinas de actina polimerizadas, enrolladas 
entre si; uno de los tres tipos de fibras del 
citoesqueleto. Estan implicadas en el movimiento 
celular. Tambien se denominan microfilamentos. 
Comparar con filamentos intermedios y 
microtubules. 

Filamento fino Filamento compuesto por dos 
cadenas enrolladas de actina y por proteinas 
reguladoras asociadas; anclado en el disco Z del 
sarcomere Comparar con filamentos gruesos. 

Filamento grueso Filamento compuesto por 
paquetes de la proteina motora miosina; anclado 
en el centro del sarcomere Comparar con 
filamentos delgados. 

Filamento intermedio Fibra larga, de unos 

10 nm de diametro, compuesta por diversas 
proteinas (p. ej., queratinas, lamininas); uno de los 
tres tipos de fibras del citoesqueleto. Forman redes 
que ayudan a mantener la forma de las celulas y a 
sostener el nucleo en su sitio. Comparar con 
filamentos de actina y microtubules . 

Filamentos Estructuras delgadas, en forma de 
hebra, en particular (1) las extensiones alargadas 
de las agallas de los peces o (2) el tallo delgado 
que porta las anteras en una flor. 

Filamentos branquiales En peces, una de las 
numerosas estructuras delgadas que se extienden 
desde los arcos branquiales hacia el agua y a traves 
de la cual tiene lugar el intercambio de gases. 

Filo En el sistema de Linneo, una categoria 
taxonomica por encima del nivel de clase y por 
debajo de reino. En plantas, a veces se llama 
division. 

Filogenia Historia evolutiva de un grupo de 
organismos. 

Filtracion Proceso de elimination de grandes 
componentes de un liquido, forzando su paso a 
traves de un filtro. Ocurre en el corpusculo renal 
de los rinones de vertebrados, permitiendo que el 
agua y los solutos pequenos pasen de la sangre al 
interior de la nefrona. 

Filtrado Cualquier fluido producido por 
filtracion, en particular, el liquido (pre-orina) en 
las nefronas de los rinones de vertebrados. 
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Fisiologi'a Estudio de las funciones de los seres 
organicos. 

Fision (1) Una forma de reproduccion asexual en 
procariotas en la que una celula se divide para 
producir dos celulas hijas similares geneticamente 
mediante un proceso similar a la mitosis de las 
celulas eucarioticas. Tambien se denomina fision 
binaria. (2) Una forma de reproduccion asexual en 
la que un animal se divide en dos o mas individuos 
de tamafio aproximadamente igual; comun entre 
los invertebrados. 

Fision binaria Vease fision (1). 

Fitoalexina Cualquier pequeno compuesto 
producido por una planta para combatir una 
infeccion (por lo general, una infeccion micotica). 

Fitocromo Fotorreceptor vegetal especializado 
que puede existir de dos formas, dependiendo del 
ratio de luz roja a luz del extremo rojo y que 
participa en el momento de ciertos procesos 
fisiologicos, como la floracion, el alargamiento del 
tallo y la germinacion. 

Fitoplancton Pequenos organismos acuaticos a 
la deriva (plancton) que son fotosinteticos. 

Fitorremediacion Uso de plantas para limpiar 
suelos contaminados. 

Flacido Debilidad consecuencia de la baja 
presion interna (p. ej., una planta de hojas 
marchitas). Comparar con turgente. 

Flagelo Larga proyeccion celular que se ondula 
(en eucariontes) o rota (en procariotas) para 
mover la celula por un medio acuoso. Vease 
axonema. 

Flavin adenina dinucleotido Vease 

FAD/FADH2. 

Flexor Musculo que acerca dos huesos entre si, 
como en la flexion de una extremidad o de la 
columna vertebral. Comparar con extensor. 

Floema Tejido vascular vegetal que porta 
azucares; contiene tubos cribosos y celulas 
companeras. El floema primario se desarrolla a 
partir del procambium de los meristems apicales; 
el floema secundario, desde el cambium vascular 
de los meristems laterales. Comparar con xilema. 

Flor En angiospermas, la parte de una planta que 
contiene estructuras reproductoras. Normalmente 
incluye caliz, corola y uno o mas estambres y/o 
carpelos. Vease flor perfecta e imperfecta. 

Flor imperfecta Flor que contiene partes 
masculinas (estambres) o partes femeninas 
(carpelos), pero no ambos. Comparar con flor 
perfecta. 

Flor perfecta Flor que contiene tanto las partes 
masculinas (estambres) como las partes femeninas 
(carpelos). Comparar con flor imperfecta. 

Florigen En plantas, proteina que es una 
hormona sintetizada en las hojas y transportada al 
meristem apical del tallo donde se estimula la 
floracion. 

Fluido intersticial Fluido parecido al plasma 
como el fluido que se encuentra en la region (el 
espacio intersticial) entre las celulas. 

Fluidofagos Animal que se alimenta por succion 
o absorcion de liquidos, como nectar, savia o 
sangre. 

Flujo de electrones no cklico Vease esquema en 
Z. 

Flujo Masa de agua que se mueve 
constantemente en una direccion. 

Flujo Movimiento direccional de un parte 
sustancial de volumen de fluido, debido a 
diferencias de presion, tales como la circulacion 
del agua a traves del floema de la planta y la 
circulacion de la sangre en los animales. 



Flujo genico Movimiento de alelos entre 
poblaciones; se produce cuando los individuos 
dejan una poblacion, se unen a otra y se 
reproducen. 

Fluorescencia Emision espontanea de luz de un 
electron excitado que vuelve a su estado normal. 

Fohculo Un ovulo y el entorno que lo rodea de 
celulas de soporte en el ovario de marmferos. 

Fonotaxia Orientacion hacia o lejos de un 
sonido. 

Forma de transition Especie fosil o poblacion 
con rasgos que son intermedios entre especies mas 
antiguas y especies mas recientes. 

Formula estructural Notacion bidimensional en 
la que los simbolos quimicos de los atomos 
constitutivos estan unidos por lineas rectas que 
representan enlaces covalentes individuales ( — ), 
dobles (=), o triples (=). Comparar con formula 
molecular. 

Formula molecular Notacion que indica 
solamente los numeros y tipos de atomos en una 
molecula, como H 2 0 para las moleculas de agua. 
Comparar con formula estructural. 

Fosfofructocinasa Enzima que cataliza la sintesis 
de fructosa-1 ,6-bifosfato a partir de fructosa-6- 
fosfato, reaccion clave (paso 3) en la glucolisis. 

Fosfoh'pido Una clase de lipido con una cabeza 
hidrofica (un grupo fosfato) y una cola hidrofoba 
(uno o mas acidos grasos). Principales 
componentes de la membrana plasmatica y 
membranas organulares. 

Fosforilacion (v.: fosforilar) Adicion de un grupo 
fosfato en una molecula. 

Fosforilacion a nivel de sustrato Produccion de 
ATP por transferencia de un grupo fosfato de un 
sustrato intermedio directamente a un ADR 
Ocurre en la glucolisis y el ciclo de Krebs. 

Fosforilacion oxidativa Produccion de moleculas 
de ATP a partir de reacciones redox de la cadena 
de transporte de electrones. 

Fosforilasa Enzima que descompone glucogeno 
por catalizar la hidrolisis de los enlaces a- 
glucosidicos entre residuos de glucosa. 

Fosil Cualquier rastro de un organismo que 
existio en el pasado. Incluye huellas, madrigueras, 
huesos fosilizados, moldes, etc. 

Fotofosforilacion Produccion de moleculas de 
ATP utilizando la energia liberada del flujo de 
electrones excitados por la luz a traves de una 
cadena de transporte de electrones durante la 
fotosintesis. Implica la generacion de una fuerza 
proton-motriz durante el transporte de electrones 
y su uso para impulsar la sintesis de ATP. 

Fotofosforilacion cfclica Camino que sigue el 
flujo de electrones durante las reacciones 
dependientes de la luz en la fotosintesis, en el que 
el fotosistema I transfiere electrones excitados de 
vuelta a la cadena de transporte de electrones del 
fotosistema II, en vez de al NADP + . Tambien 
llamado flujo dclico de electrones. Comparar con 
esquema en Z. 

Foton Paquete discreto de energia luminica, 
particula de luz. 

Fotoperiodicidad Cualquier respuesta de un 
organismo relacionada con la duracion del dia y la 
noche (es decir, fotoperiodo). 

Fotorreceptor Molecula, celula u organo que 
esta especializada en la deteccion de la luz. 

Fotorrespiracion Serie de reacciones quimicas 
conducidas por la luz que consumen oxigeno y 
liberan dioxido de carbono, basicamente la inversa 
de la fotosintesis. Generalmente se produce 
cuando hay altas concentraciones de 0 2 y bajas 
concentraciones de C0 2 dentro de las celulas 
vegetales, a menudo en ambientes soleados, secos 
y calidos, cuando los estomas deben permanecer 
cerrados. 



Fotorreversibilidad Cambio en la conformacion 
que se produce en ciertos pigmentos vegetales 
cuando estan expuestos a sus longitudes de onda 
preferentes y que provoca respuestas por parte de 
la planta. 

Fotosintesis Proceso biologico complejo que 
convierte la energia de la luz en energia quimica 
almacenada en la glucosa y otras moleculas 
organicas. Se produce en las plantas, algas y 
algunas bacterias. 

Fotosintesis C 3 La forma mas comun de la 
fotosintesis en la que el C0 2 atmosferico se utiliza 
para formar 3-fosfoglicerato, azucar de tres 
carbonos. 

Fotosintesis C 4 Variante de la fotosintesis en la 
que el C0 2 atmosferico es fijado primero en 
azucares de cuatro carbonos, en vez de en azucares 
de tres carbonos como en la fotosintesis C 3 clasica. 
Aumenta la eficiencia fotosintetica en ambientes 
calidos y secos, mediante la reduccion de la 
perdida de oxigeno debido a la fotorrespiracion. 

Fotosistema Uno de los dos tipos de unidades, 
que consiste en un centro de reaccion rodeado de 
complejos antena, que es responsable de las 
reacciones dependientes de luz de la fotosintesis. 

Fotosistema I Fotosistema que contiene un par 
de moleculas de clorofila P700 y utiliza la energia 
luminosa absorbida para producir NADPH. 

Fotosistema II Fotosistema que contiene un par 
de moleculas de clorofila P680 y utiliza la energia 
luminosa absorbida para dividir el agua en 
protones y oxigeno y producir ATP. 

Fototaxia Orientacion hacia o lejos de la luz. 

Fototrofo Organismo que produce ATP a traves 
de la fotosintesis. 

Fototropinas Clase de fotorreceptores de las 
plantas que detectan la luz azul e inician 
respuestas fototropicas. 

Fototropismo Crecimiento o movimiento de un 
organismo en una direccion particular en respuesta 
a la luz. 

Fragmentation del habitat La desintegracion de 
una gran region de un habitat en muchas regiones 
mas pequenas, separados de los demas por un tipo 
diferente de habitat. 

Fragmento de Okazaki Corto segmento de 
DNA producido durante la replicacion de la hebra 
molde de 5' a 3'. Muchos fragmentos de Okazaki 
hacen retrasarse a la cadena en el DNA recien 
sintetizado. 

Frecuencia Numero de crestas de onda por 
segundo pasado un punto estacionario. Determina 
el tono del sonido y el color de la luz. 

Frondes Grandes hojas de los helechos. 

Fruta En plantas con flores (angiospermas), el 
ovario (o grupo de ovarios) maduro en una planta, 
junto con las semillas que contiene y cualquier 
parte adyacente fusionada. Vease fruto agregado, 
multiple y simple. 

Frutos agregados Fruta (p. ej., frambuesa) que 
se desarrolla a partir de una unica flor que tiene 
muchos carpelos separados. Comparar con frutos 
multiples y simples. 

Frutos multiples (p. ej., pina) Fruta que se 
desarrolla a partir de muchas flores independientes 
y, por tanto, de muchos carpelos. Comparar con 
frutos agregados y simples. 

Frutos simples Fruta (p. ej., albaricoque) que se 
desarrolla a partir de una unica flor que tiene un 
solo carpelo o varios carpelos fusionados. 
Comparar con fruto agregado y multiple. 

Fuente Cualquier tejido, sitio o localizacion 
donde se produce una sustancia o por donde entra 
en circulacion (p. ej., en plantas, los tejidos por 
donde entran los azucares en el floema). Comparar 
con sumidero. 
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Fuerza proton-motriz Efecto combinado de un 
gradiente de protones y un gradiente de potencial 
electrico a traves de una membrana, que puede 
conducir protones a traves de la membrana. 
Utilizado por las mitocondrias y cloroplastos para 
potenciar la sintesis de ATP mediante el 
mecanismo de quimiosmosis. 

Fungicidas Cualquier sustancia que puede matar 
a los hongos o ralentizar su crecimiento. 

Gametangio (1) Estructura de formacion de 
gametos en todas las plantas terrestres excepto 
angiospermas. Contiene un anteridio productor de 
espermatozoides y un arquegonio productor de 
ovulos. (2) La estructura de formacion de gametos 
de algunos hongos quitridios. 

Gameto Celula reproductora haploide que puede 
fusionarse con otra celula haploide para formar un 
cigoto. La mayona de eucariotas pluricelulares 
tienen dos tipos distintos de gametos: ovulos y 
espermatozoides. 

Gametofito Organismo sometido a la alternancia 
de generaciones, la forma haploide pluricelular 
que surge de una sola espora haploide y produce 
gametos. Un gametofito femenino se denomina 
normalmente embrion, un gametofito masculino, 
grano de polen. Comparar con esporofito. 

Gametogenesis Produccion de gametos (ovulos 
o espermatozoides). 

Ganglio linfatico Una de las pequenas y 
numerosas estructuras de forma ovalada a traves 
de la cual se mueve la linfa en el sistema linfatico. 
Filtra la linfa y detecta agentes patogenos y otros 
antigenos. Principal lugar de activacion de los 
linfocitos. 

Gasteropodos Linaje de moluscos que se 
diferencia por un gran pie muscular y una 
estructura unica de alimentacion, la radula. 
Incluye babosas y caracoles. 

Gastrina Hormona producida por las celulas del 
epitelio del estomago en respuesta a la llegada de 
los alimentos o una serial neuronal del cerebro. 
Estimula otras celulas del estomago para liberar 
acido clorhidrico. 

Gastrulacion Proceso mediante el cual algunas 
celulas de la parte externa de un embrion avanzan 
hacia el interior del mismo, dando lugar a las tres 
capas germinales (endodermo, mesodermo y 
ectodermo). 

Gel de electroforesis Tecnica para separar 
moleculas basandose en su tamano y carga 
electrica, que influyen sobre su distinta tasa de 
movimiento a traves de una sustancia gelatinosa 
en un campo electrico. 

Gema Pequena estructura reproductora que se 
produce en algunas hepaticas durante la fase 
gametofitica y que puede desarrollarse en un 
gametofito maduro. 

Gemacion Reproduccion asexual a traves la 
excrecencia de un progenitor que termina por 
soltarse como un individuo independientemente. 
Tiene lugar en levaduras y algunos invertebrados. 

Gen Segmento de DNA (o RNA, para algunos 
virus) que codifica la informacion para la 
construccion de uno o mas polipeptidos 
relacionados o moleculas de RNA funcionales 
junto con las secuencias reguladoras necesarias 
para su transcripcion. 

Gen estructural Segmento de DNA que codifica 
para una protema o una molecula de RNA 
funcional, sin incluir secuencias reguladoras (p. ej., 
un promotor, un potenciador). 

Gen homeotico Cualquier gen que especifica una 
ubicacion determinada dentro de un embrion, lo 
que lleva al desarrollo de estructuras apropiadas 
para esa localizacion. Las mutaciones en los genes 
homeoticos causan el desarrollo de partes del 
cuerpo extra o partes del cuerpo en lugares 
equivocados. 



Generacion Promedio de tiempo entre la 
primera descendencia de una madre y la primera 
descendencia de su hija. 

Generacion F1 Primera generacion filial. La 
primera generacion de descendientes producidos a 
partir de un apareamiento, es decir, la 
descendencia de la generacion de sus padres. 

Generacion parental Organismo adulto utilizado 
en el primer cruce experimental en un experimento 
de cruzamiento formal. 

Genero En el sistema de Linneo, categoria 
taxonomica de especies estrechamente 
relacionadas. Siempre en cursiva y con mayuscula 
para indicar que es un genero cientifico 
reconocido. 

Genes de segmentacion Grupo de genes 
implicados en la segmentacion corporal de los 
embriones en desarrollo. Incluye genes gap, genes 
pair-rule y los genes de polaridad de los 
segmentos. 

Genes HOX Tipo de genes homeoticos que se 
encuentran en varios filos animales, incluidos los 
vertebrados, que se expresan con un patron 
distintivo a lo largo del eje antero-posterior en 
embriones tempranos y controlan la formacion de 
estructuras segmento-especificas. 

Genetica (1) Area de estudio relacionada con la 
herencia de rasgos. (2) Campo de estudio 
relacionado con la secuenciacion, la interpretacion 
y comparacion de la totalidad del genoma de 
diferentes organismos. 

Genitales Organos de copula externos. 

Genoma Toda la informacion hereditaria en un 
organismo, incluyendo no solo los genes, sino 
tambien otros segmentos no genicos de DNA. 

Genomica funcional Estudio de como funciona 
un genoma, es decir, cuando y donde se expresan 
genes especificos y como interaccionan sus 
productos para producir un organismo funcional. 

Genotipo Todos los alelos de cada gen presente 
en un determinado individuo. Puede referirse 
especificamente a los alelos de un conjunto 
particular de genes en estudio. Comparar con el 
fenotipo. 

Germinacion Proceso por el cual una semilla se 
convierte en una planta joven. 

Gestacion Duracion del desarrollo embrionario 
desde la fecundacion hasta el nacimiento en 
aquellas especies con nacidos vivos. 

Giberelinas Clase de hormonas que se 
encuentran en plantas y hongos y que estimulan el 
crecimiento. El acido giberelico es una de las 
principales giberelinas. 

Gimnospermas Plantas vasculares que producen 
semillas pero no flores. Las gimnospermas 
incluyen cuatro linajes de plantas verdes (cicadas, 
ginkgoes, comferas y gnetophytes). Comparar con 
angiospermas. 

Glandula Organo cuya principal funcion es la de 
secretar algunas sustancias, ya sea en la sangre 
(glandula endocrina) o en algun otro espacio, 
como el intestino o la piel (glandulas exocrinas). 

Glandula endocrina Glandula que segrega 
hormonas directamente en el torrente sanguineo o 
en el liquido intersticial en lugar de en conductos. 
Comparar con las glandulas exocrinas. 

Glandula exocrina Glandula que segrega alguna 
sustancia a traves de un conducto, al interior de un 
espacio que no sea del sistema circulatorio, tales 
como el tracto digestivo o la superficie de la piel. 
Comparar con las glandulas endocrinas. 

Glandula pituitaria Pequena glandula justo por 
debajo del cerebro que esta fisica y funcionalmente 
conectada al hipotalamo. Produce y secreta un 
variedad de hormonas que afectan a muchas otras 
glandulas y organos. 



Glandula rectal Glandula excretora de sal en el 
sistema digestivo de los tiburones, mantas y rayas. 

Glandulas bulbouretrales En mamiferos 
machos, las pequenas glandulas unidas a la base 
de la uretra que secretan un mucus alcalino (que 
forma parte del semen), que lubrica la punta del 
pene y neutraliza los acidos en la uretra durante la 
copula. En los seres humanos, tambien llamadas 
glandulas de Cowper. 

Glandulas mamarias Glandulas exocrinas 
especializadas que producen y secretan leche para 
la lactancia de la descendencia. Caracteristica 
diagnostica de mamiferos. 

Glandulas paratiroides Cuatro pequenas 
glandulas, situadas cerca o incrustadas en la 
glandula tiroides de vertebrados, que secretan la 
hormona paratiroidea. 

Glandulas salivates Glandulas de vertebrados 
que secretan la saliva (una mezcla de agua, 
glucoprotemas formadoras de moco y enzimas 
digestivas) en la boca. 

Glandulas suprarrenales Dos pequenas 
glandulas endocrinas que se asientan encima de 
cada rinon. La parte exterior (corteza) segrega 
varias hormonas esteroideas; la parte interna 
(medula) segrega adrenalina y norepinefrina. 

Gha Termino general para varios tipos de celulas 
en el tejido nervioso que no son neuronas y no 
conducen senales electricas, sino que prestan 
soporte, alimentacion y aislamiento electrico y 
realizan otras funciones. Tambien se denominan 
celulas gliales. 

Gliceraldehido-3-fosfato (G3P) Compuesto 
fosforilado de tres carbonos formado como 
resultado de la fijacion de carbono en el primer 
paso del ciclo de Calvin. 

Glicerol Molecula de tres carbonos que forma la 
«columna vertebral » de los fosfolipidos y la 
mayona de las grasas. 

Glioxisoma Tipo especializado de peroxisoma 
que se encuentra en celulas vegetales y lleno de 
enzimas para el procesamiento de los productos de 
la fotosmtesis. 

Globulos blancos Vease leucocitos. 

Globulos rojos Celulas que contienen 
hemoglobina, circulan por la sangre y liberan 
oxigeno de los pulmones a los tejidos. Tambien 
llamados eritrocitos. 

Glomerulo (1) En los rinones de vertebrados, 
grupo apelotonado de capilares, rodeado por la 
capsula de Bowman, en el comienzo de una 
nefrona. (2) En el cerebro, un grupo de neuronas 
en forma globular presentes en el bulbo olfativo. 

Glucagon Hormona peptidica producida por el 
pancreas en respuesta a los bajos niveles de 
glucosa en sangre. Aumenta la glucosa en sangre al 
provocar la degradacion de glucogeno y estimular 
la gluconeogenesis. Comparar con insulina. 

Glucocorticoides Hormonas esteroideas, 
producidas y secretadas por la corteza suprarrenal, 
que aumentan la glucosa en sangre y preparan el 
cuerpo para el estres. Incluye Cortisol y 
corticosterona. Comparar con mineralocorticoides. 

Glucogeno Polisacarido altamente ramificado de 
almacenaje, compuesto por monomeros de 
a-glucosa unidos por enlaces glucosidicos 1,4 y 
1,6. La forma principal de almacenar hidratos de 
carbono en animales. 

Glucohpido Cualquier molecula lipidica que esta 
unida de forma covalente a un hidrato de carbono. 

Glucolisis Una serie de diez reacciones quimicas 
que oxidan la glucosa para producir ATP y 
piruvato. Utilizado por todos los organismos como 
parte de la fermentacion o la respiracion celular. 
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Gluconeogenesis Smtesis de glucosa a partir de 
fuentes no glutidicas (p. ej., protemas y acidos 
grasos). Se produce en el higado en respuesta a los 
bajos niveles de insulina y los altos niveles de 
glucagon. 

Glucoprotema Cualquier protema con uno o 
mas hidratos de carbono unidos de forma 
covalente. 

Glucosa Monosacarido de seis carbonos cuya 
oxidation en la respiration celular es la principal 
fuente de ATP en las celulas animales. 

Glucosilacion Adicion de un hidrato de carbono 
a una molecula. 

Gonada Organo que produce celulas 
reproductoras, como por ejemplo un testfculo o un 
ovario. 

Gonadotropina corionica humana (hCG) 

Hormona glucoproteica producida por la placenta 
humana desde aproximadamente la tercera 
semana del embarazo hasta decimocuarta. 
Mantiene el cuerpo luteo, que produce hormonas 
que preservan el revestimiento uterino. 

Gradiente de concentration Diferencias a traves 
del espacio (p. ej., a traves de una membrana) en 
la concentracion de una sustancia disuelta. 

Gradiente de potencial hidrico Diferencia entre 
el potencial hidrico de dos regiones. Determina la 
direccion en la que se mueve el agua, siempre de 
las regiones de mayor potencial hidrico a las 
regiones de menor potencial. 

Gradiente electroqui'mico Efecto combinado de 
un gradiente de concentracion de iones y un 
gradiente electrico (carga) a traves de un gradiente 
de membrana que afecta a la difusion de iones a 
traves de la membrana. 

Grado En taxonomia, un grupo de especies que 
comparten una position en una secuencia 
evolutiva de linajes inferida, pero que no son un 
grupo monofiletico. Tambien se denomina grupo 
parafiletico. 

Gram-negativas Describe las bacterias que se 
ven rosas cuando son tratadas con una tincion de 
Gram. Estas bacterias tienen una pared celular 
compuesta por una capa externa delgada de 
peptidoglicano y una capa de fosfolipidos. 

Gram-positivas Describe las bacterias que se ven 
purpuras cuando son tratadas con una tincion de 
Gram. Estas bacterias tienen una pared celular 
compuesta por una capa espesa de peptidoglicano. 

Grana En cloroplastos, una pila de vesfculas 
rodeadas de membrana y aplanadas (tilacoides) 
donde tienen lugar las reacciones dependientes de 
luz de la fotosintesis. 

Grandes simios Vease hommidos. 

Grano de polen En plantas con semillas, un 
gametofito masculino rodeado de una estructura 
de protection. 

Granulos corticales Pequenas vesiculas llenas de 
enzimas en la corteza de un ovulo. Participa en la 
formation de la envoltura despues de la 
fertilizacion de la fertilizacion. 

Grasa Lipido que consta de tres moleculas de 
acido graso unidas por enlaces ester a una 
molecula de glicerol. Tambien llamado 
tracilglicerol o triglicerido. 

Gravitropismo Movimiento de una planta en 
una determinada direccion en respuesta a la 
gravedad. 

Grupo En el sistema de Linneo, una categoria 
taxonomica por encima del nivel de orden y por 
debajo del nivel de filo. 

Grupo de edad Todos los individuos de una edad 
determinada en una poblacion. 

Grupo externo Taxon que esta estrechamente 
relacionado con un grupo monofiletico particular, 
pero no forma parte de el. 



Grupo f uncional Pequeno grupo de atomos 
unidos entre si en una determinada configuration 
y que exhiben propiedades qmmicas particulares 
que se confieren a cualquier molecula organica en 
la que aparezcan. 

Grupo monofiletico Unidad evolutiva que 
incluye una poblacion ancestral y todos sus 
descendientes, pero no otros. Tambien llamado 
dado o linaje. Comparar con grupo parafiletico. 

Grupo parafiletico Unidad evolutiva que incluye 
una poblacion ancestral y algunos, pero no todos, 
sus descendientes. Los grupos parafileticos son 
unidades no significativas en la evolution. 
Comparar con grupo monofiletico. 

Grupos hermanados Grupos taxonomicos 
estrechamente relacionados, que ocupan ramas 
adyacentes en un arbol filogenetico. Tambien 
llamados taxones hermanos. 

GTP Guanosm trifosfato. 

Guanosm trifosfato (GTP) Una molecula 
formada por guanina, azucar y tres grupos de 
fosfato. Puede hidrolizarse para liberar energfa 
libre. Comunmente utilizada en muchas reacciones 
celulares y en funciones de la transduction de 
senales, en asociacion con las protemas G. 

Gusanos pianos Miembros del filo Platelmintos. 
Se distinguen por un cuerpo amplio, piano y no 
segmentado que carece de celoma. Los gusanos 
pianos pertenecen a la rama de los lofotrocozoos 
de los protostomos. 

Gusanos segmentados Vease anelidos. 

Gustation La perception del gusto. 

Gutacion Excretion de gotas de agua de las 
hojas de la planta en la madrugada, a causa de 
presion de la raiz. 

Halofilo Bacteria que prospera o arquea en 
entornos de alta sal. 

Halofito Planta que crece en habitats salinos. 

Haploide (1) Que posee un conjunto de 
cromosomas (In). (2) Celula u organismo de un 
individuo con un conjunto de cromosomas. 
Comparar con diploides. 

Haplotipo El conjunto de alelos encontrados en 
un solo cromosoma. 

Hebra complementaria Cadena recien 
sintetizada de RNA o DNA que tiene una 
secuencia de bases complementarias a la cadena 
molde. 

Hebra continua Vease hebra lider. 

Hebra discontinua Vease hebra retardada. 

Hebra lider En la replication del DNA, la hebra 
nueva de DNA que se sintetiza en una pieza 
continua, con nucleotidos anadidos en el extremo 
3' de la molecula creciente. Tambien llamada 
hebra continua. Comparar con hebra retardada. 

Hebra no molde Cadena de DNA que no se 

transcribe durante la smtesis de RNA. Su 
secuencia corresponde a la de los mRNA 
producidos a partir de la otra hebra. Tambien se 
denomina hebra codificante. 

Hebra retrasada En la replication del DNA, la 
cadena de DNA nuevo que se sintetiza de forma 
discontinua en una serie de segmentos cortos que 
son unidos posteriormente. Tambien se denomina 
hebra discontinua. Comparar con hebra lider. 

Heces Productos de desecho de la digestion. 

Helicasa Enzima que cataliza la ruptura de 
hidrogeno de los vinculos entre los nucleotidos 
DNA, «descomprimiendo» una molecula de doble 
cadena de DNA. 

Hemocelio Cavidad del cuerpo, presente en 
artropodos y algunos moluscos, que contiene un 
fluido circulatorio (hemolinfa) que bana los 
organos internos. 



Hemofilia Enfermedad humana, causada por un 
alelo recesivo ligado al cromosoma X, que se 
caracteriza por defectos en el sistema de 
coagulation de la sangre. 

Hemoglobina Protema que se une al oxigeno, 
consistente en cuatro subunidades polipeptidicas, 
cada una con un oxigeno unido a un grupo hemo. 
Principal portador de oxigeno en sangre de 
mamiferos. 

Hemolinfa Fluido circulatorio de los animales 
con sistema circulatorio abierto (p. ej., insectos) en 
el cual el fluido no se limita a los vasos 
sanguineos. 

Hendidura sinaptica Espacio entre dos neuronas 
comunicantes (o entre una neurona y una celula 
efectora) en una sinapsis, a traves de de la cual se 
difunden los neurotransmisores. 

Herbacea Referente a una planta que no lenosa. 

Herbivona La practica de comer tejidos 
vegetales. 

Herbfvoro Animal que come principalmente 
plantas y rara vez o nunca come carne. Comparar 
con carnivoro y omnivoro. 

Heredable Referente a los rasgos hereditarios 
que pueden transmitirse de una generation a la 
siguiente. 

Herencia Transmision de los rasgos de los padres 
a la prole a traves de la information genetica. 

Herencia autosomica Patrones de herencia que 
ocurren cuando los genes se encuentran en 
autosomas en vez de en cromosomas sexuales. 

Herencia epigenetica Patron de herencia en el 
que existen diferencias en el fenotipo que no se 
deben a los cambios en la secuencia de nucleotidos 
de los genes. 

Herencia ligada al cromosoma X Patrones de 
herencia de genes situados en el cromosoma X en 
mamiferos. 

Herencia ligada al cromosoma Y Patrones de 
herencia de los genes situados en el cromosoma Y 
de mamiferos. 

Herencia ligada al sexo Patrones hereditarios 
observados en los genes transportados por los 
cromosomas sexuales, asi pues hembras y machos 
tienen diferentes numeros de alelos de un gen y 
pueden pasar solamente ese rasgo a un sexo de la 
descendencia. 

Herencia poligenica Patron de herencia que 
resulta cuando muchos genes influyen sobre un 
rasgo. 

Hermafrodita Organismo que produce tanto 
gametos masculinos como femeninos. 

Heterocariota Describe una celula o el micelio 
de un hongo que contiene dos o mas nucleos que 
son geneticamente distintos. 

Heterocigosis Tener dos alelos diferentes de un 
determinado gen. 

Heterosporia (adj.: heterosporo) En plantas con 
semillas, la production de dos tipos distintos de 
estructuras de production de esporas y, por tanto, 
de dos tipos diferentes de esporas: microsporas, 
que se convierten en el gametofito masculino, y 
megasporas, que se convierten en el gametofito 
femenino. Comparar con homosporia. 

Heterotermo Animal cuya temperatura corporal 
varia marcadamente con las condiciones 
ambientales. Comparar con homeotermo. 

Heterotrofo Cualquier organismo que no puede 
sintetizar compuestos organicos reducidos a partir 
de fuentes de compuestos inorganicos y que deben 
obtenerlos alimentandose de otros organismos. 
Algunas bacterias, algunas arqueas y 
practicamente todos los hongos y los animales son 
heterotrofos. Tambien llamado consumidor. 
Comparar con autotrofo. 
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Hexosa Monosacarido que contiene seis atomos 
de carbono. 

Hibernation Estado fisiologico de conservacion 
de la energia, caracterizado por una disminucion 
de la tasa metabolica, la temperatura del cuerpo y 
la actividad, que dura un periodo de tiempo 
prolongado (semanas o meses). Ocurre en algunos 
animales en respuesta al frio invernal y la escasez 
de alimentos. Comparar con letargo. 

Hibridacion de acidos nucleicos Apareamiento 
de bases entre un acido nucleico simplexo y una 
secuencia complementaria de un acido nucleico 
diferente (p. ej., una sonda marcada). Se utiliza 
experimentalmente en el Southern blot y el 
Northern blot. 

Hibridacion in situ Tecnica para detectar DNA y 
mRNA especificos en las celulas y los tejidos 
mediante el uso de sondas marcadas. Se puede 
usar para determinar donde y cuando genes 
determinados se expresan en embriones. 

Hi'brido Descendencia de padres de diferentes 
cepas, poblaciones o especies. 

Hidrato de carbono Cualquier grupo de 
moleculas que contengan un grupo carboxilo, 
varios grupos hidroxilos y de varios a muchos 
enlaces de hidrogeno y carbono. Vease 
monosacaridos y polisacaridos. 

Hidrocarburo Molecula organica que contiene 
solo atomos de hidrogeno y carbono. 

Hid roof Mo Que interacciona facilmente con 
agua. Compuestos hidrofilicos son tipicamente 
compuestos polares que contienen atomos 
cargados o electronegativos. Comparar con 
hidrofobo. 

Hidrofobo Que no interacciona facilmente con 
agua. Compuestos hidrofobicos son tipicamente 
compuestos apolares que no tienen carga o atomos 
electronegativos y, a menudo, contienen muchos 
enlaces C-C y C-H. Comparar con hidrofilico. 

Hidrolisis Reaccion qmmica en la que una 
molecula se divide en moleculas mas pequenas 
mediante la reaccion con agua. En Biologia, la 
mayona de las reacciones de hidrolisis participan 
en la degradacion de polimeros a monomeros. 
Comparar con la reaccion de condensacion. 

Hifa Una de las cadenas de un micelio (cuerpo en 
forma de malla de un hongo). Tambien encontrada 
en algunos protistas. 

Hi'gado Or gano complejo de vertebrados que 
realiza muchas funciones, incluyendo el 
almacenamiento de glucogeno, el procesamiento y 
la conversion de alimentos y desechos y la 
produccion de bilis. 

Hilo de infection Invaginacion de la membrana 
de una raiz a traves de la cual bacterias fijadoras 
de nitrogeno beneficiosas se introducen en las 
raices de las plantas huesped (leguminosas). 

Hiperpolarizacion Cambio en el potencial de 
membrana de su estado negativo en reposo a un 
estado incluso aun mas negativo; fase normal en 
un potencial de accion. Comparar con 
despolarizacion. 

Hipertension Presion arterial anormalmente 
alta. 

Hipertonico Termino comparativo que designa 
una solucion que tiene una mayor concentracion 
de soluto y, por tanto, una menor concentracion 
de agua, que otra solucion. Comparar con 
hipotonico e isotonico. 

Hipocotilo El tallo de una planta muy joven, la 
region entre los cotiledones (hojas embrionarias) y 
la radicula (raiz embrionaria). 

Hipofisis posterior Parte posterior de la glandula 
hipofisis que contiene los extremos de las celulas 
neurosecretoras hipotalamicas y a partir de la cual 
se secretan la oxitocina y la hormona 
antidiuretica. Comparar con hipofisis anterior. 



Hipotalamo Parte del cerebro que actua en el 
mantenimiento del estado fisiologico del interior 
del cuerpo mediante la regulacion del sistema 
nervioso autonomo, el sistema endocrino, la 
temperatura corporal, el balance hidrico y el 
apetito. 

Hipotesis Explicacion que se propone para un 
fenomeno o un conjunto de observaciones. 

Hipotesis de «fuera de Africa» Hipotesis de que 
los humanos modernos (Homo sapiens) 
evolucionaron en Africa y se extendieron a otros 
continentes, en sustitucion de otras especie de 
Homo sin cruzarse con ellos. 

Hipotesis de «un gen, una enzima» Hipotesis de 
que cada gen es responsable de la produccion de 
una (y solo una) proteina, en la mayona de los 
casos una enzima que cataliza una reaccion 
especifica. Actualmente se conocen muchas 
excepciones a esta hipotesis. 

Hipotesis de alteracion intermedia Hipotesis de 
que una alteracion ecologica moderada se asocia 
con una mayor diversidad de especies que 
cualquier alteracion baja o alta. 

Hipotesis de gen a gen Hipotesis de que hay una 

correspondencia de uno a uno entre los loci de 
resistencia (R) de plantas y los loci de avirulencia 
(avr) de hongos patogenos, en particular, los genes 
R producen receptores y los genes avr producen 
moleculas que se unen a esos receptores. 

Hipotesis de la defensa vegetal Hipotesis de que 
las tasas de herbivoros se ven limitadas por las 
defensas de las plantas tales como toxinas y 
espinas. 

Hipotesis de la mala nutrition Hipotesis de que 
poblaciones de herbivoros estan limitadas por el 
mal estado nutricional de las plantas, 
especialmente bajos niveles de nitrogeno. 

Hipotesis del control de arriba hacia abajo 

Hipotesis de que el tamano de las poblaciones de 
herbivoros se ve limitada por la depredacion o la 
enfermedad, mas que por la limitacion o toxicidad 
de recursos nutricionales. 

Hipotesis del crecimiento acido La hipotesis de 
que la auxina activa la elongacion de las celulas 
vegetales mediante la induccion de la sintesis de las 
bombas de protones cuya actividad hace que la 
pared celular sea mas acida, lo que lleva a la 
expansion de la pared celular y la afluencia de 
agua. 

Hipotesis del estatolito Hipotesis de que los 
amiloplastos (densos organulos vegetales de 
almacenamiento de almidon) sirven como 
estatolitos para la deteccion de la gravedad en 
plantas. 

Hipotesis del flujo-presion Hipotesis de que el 
desplazamiento de azucares a traves del floema se 
debe a diferencias en la presion de turgencia de la 
savia del floema. 

Hipotesis del tambaleo Hipotesis de que algunas 
moleculas de tRNA pueden emparejarse con mas 
de un codon del mRNA, tolerando alguna 
variacion en la tercera base, siempre que la 
primera y segunda base esten correctamente 
apareadas. 

Hipotesis nula Hipotesis que especifica los 
resultados de un experimento si la hipotesis 
principal que se pone a prueba es incorrecta. A 
menudo afirma que no habra diferencia entre los 
grupos experimentales. 

Hipotonico Termino comparativo que designa 
una solucion que tiene una menor concentracion 
de soluto y, por tanto, una mayor concentracion 
de agua, que otra solucion. Comparar con 
hipertonico e isotonico. 

Histamina Molecula liberada de los mastocitos 
durante una respuesta inflamatoria que causa 
dilatacion de los vasos sanguineos y aumento de la 
permeabilidad. 



Histona Una de las diversas proteinas cargadas 
positivamente (basicas) asociadas con el DNA en 
la cromatina de la celula eucariotica. 

Histona acetil transferasa (HAT) En eucariotas, 
una clase de enzimas que afloja la cromatina 
mediante la adicion de grupos de acetilo a las 
proteinas histonas. 

Histona deacetilasa (HDAC) En eucariotas, una 
clase de enzimas que recondensa la cromatina 
mediante la eliminacion de grupos acetilo de las 
proteinas histonas. 

Historia de vida La secuencia de los 
acontecimientos en la vida de un individuo desde 
el nacimiento, pasando por la reproduccion hasta 
la muerte, incluyendo como el individuo asigna 
recursos para su crecimiento, reproduccion y 
actividades o estructuras que estan relacionadas 
con su supervivencia. 

Hoja Principal organo de fotosintesis de plantas 
vasculares. 

Holoenzima Enzima con diversas partes que 
consiste en un nucleo enzimatico (que contiene el 
centro activo catalitico) junto con otras proteinas 
necesarias. 

Homeosis Sustitucion de una parte del cuerpo 
por otra que normalmente se encuentra en otra 
zona del cuerpo como resultado de mutacion en 
algunos genes del desarrollo importantes (genes 
homeoticos). 

Homeostasis (adj.: homeostatico) Conjunto de 
condiciones fisicas y quimicas relativamente 
estables en las celulas, tejidos y organos de un 
animal. Pueden ser alcanzados pasivamente 
coincidiendo con las condiciones de un entorno 
externo estable (homeostasis conformacional) o 
por procesos fisiologicos activos (homeostasis 
reguladora) provocados por variaciones en el 
entorno externo o interne 

Homeotermo Animal que tiene una temperatura 
corporal constante o relativamente constante. 
Comparar con heterotermo. 

Hommidos Miembros de la familia Hominidae, 
que incluye los seres humanos y las formas 
extinguidas relacionadas; los chimpances, gorilas y 
orangutanes. Distinguidos por el gran tamano del 
cuerpo, falta de cola y un cerebro 
excepcionalmente grande. Tambien se denominan 
grandes simios. 

Homininis Seres humanos y formas extinguidas 
relacionadas; especies del linaje que se ramifico a 
partir de los chimpances y que, finalmente, dio 
lugar a los seres humanos. 

Homocigosis Presencia de dos alelos identicos de 
un gen determinado. 

Homologi'a (adj.: homologo) Similitud entre 
organismos de diferentes especies, debido a su 
herencia de un antepasado comun. Las 
caracteristicas que presentan dicha similitud 
(p. ej., las secuencias de DNA, proteinas, las partes 
del cuerpo) se dice que son homologas. Comparar 
con homoplasia. 

Homologi'a de desarrollo Similitud en la forma 
embrionaria, o bien, en el destino de los tejidos 
embrionarios, que se debe a la herencia de un 
antepasado comun. 

Homologi'a estructural Similitudes en estructuras 
corporales (p. ej., extremidades, caparazones, 
f lores) que se deben a la herencia de un 
antepasado comun. 

Homologi'a genetica Similitudes en las 
secuencias de DNA o de aminoacidos que se deben 
a herencia de un antepasado comun. 

Homoplasia Similitud entre los organismos de 
distintas especies, debido a la evolucion 
convergente. Comparar con homologia. 

Homosporia (ad.: homosporeo) En plantas 
vasculares con semillas, la produccion de un solo 
tipo de espora. Comparar con heterosporia. 
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Hongo ectomicorrizal (HEM) Hongos cuyas hifas 
forman una densa red que cubre las raices de las 
plantas huesped pero no entran en las celulas de la 
raiz. 

Hongos Linaje de eucariotas que suelen tener un 
cuerpo filamentoso (micelio) y obtener nutrientes 
por absorcion. 

Hongos micorrizales arbusculares (AMF) 

Hongos cuyas hifas se introducen por las celulas 
de la raiz de sus plantas hospedadoras. 

Hormona Cualquiera de las diferentes y 
numerosas moleculas de senalizacion que circulan 
por todo el cuerpo en la sangre u otros fluidos 
corporales y que pueden desencadenar respuestas 
caractensticas en celulas objetivo distantes a 
concentraciones muy bajas. 

Hormona adrenocorticotropa (ACTH) Hormona 
peptidica, producida y secretada por la hipofisis 
anterior, que estimula la liberacion de las 
hormonas esteroideas (p. ej., Cortisol, aldosterona) 
de la corteza suprarrenal. 

Hormona antidiuretica (ADH) Hormona 
peptidica, secretada de la glandula pituitaria 
posterior, que estimula la retencion de agua por el 
rinon. Tambien llamada vasopresina. 

Hormona del crecimiento (GH) Peptido de la 

hormona, producida y secretada por la hipofisis 

anterior de mamiferos, que promueve el 

crecimiento de los huesos largos en ninos 

y el crecimiento muscular, la reparacion de tejidos 

y la lactancia en adultos. Tambien llamada 

somatotropina. 

Hormona estimulante del tiroides (TSH) 

Hormona peptidica, producida y secretada por la 
hipofisis anterior, que estimula la liberacion de 
hormonas tiroideas de la glandula tiroides. 

Hormona fohculo-estimulante (FSH) Hormona 
peptidica, producida y secretada por la hipofisis 
anterior, que estimula (en hembras) el crecimiento 
de los ovulos y los foliculos en los ovarios o (en 
hombres) la produccion de espermatozoides en los 
testiculos. 

Hormona juvenil Hormona de un insecto que 
impide que las larvas se transformen en adultos. 

Hormona liberadora de corticotropina (CRH) 

Una hormona peptidica, producida y secretada por 
el hipotalamo, que estimula la hipofisis anterior 
para que libere de ACTH. 

Hormona liberadora de gonadotropic (GnRH) 

Hormona peptidica, producida y secretada por el 
hipotalamo, que estimula la liberacion de FSH y 
LH de la hipofisis anterior. 

Hormona luteinizante (LH) Hormona peptidica, 
producida y secretada por la hipofisis anterior, que 
estimula la produccion de estrogenos, la ovulacion 
y la formacion del cuerpo luteo en las hembras y la 
produccion de testosterona en los machos. 

Hormona paratiroidea (PTH) Hormona 
peptidica, secretada por las glandulas paratiroides, 
que aumenta el calcio en la sangre estimulando la 
liberacion de Ca 2+ a partir de los huesos, la 
absorcion de Ca 2+ en el intestino y la reabsorcion 
de Ca 2+ en los rinones. 

Horquilla Estructura secundaria que consiste en 
RNA estable de un bucle formado por enlaces de 
hidrogeno entre las bases de purina y pirimidina 
en el mismo capitulo. 

Horquilla de replicacion Lugar en forma de Y en 
el que una molecula duplexa de DNA se separa en 
dos cadenas simplexas para la replicacion. 

Huella del DNA Tecnica utilizada para identificar 
segmentos de DNA que estan unidos a proteinas 
reguladoras determinadas. 



Huellas dactilares de DNA Cualquiera de los 
diversos metodos de identificacion de los 
individuos por sus caractensticas unicas de 
genoma. Comunmente implica el uso de PCR para 
producir muchas copias de determinadas 
secuencias simples repetidas (microsatelites) y el 
analisis posterior de sus longitudes. 

Hueso Tipo de tejido conectivo en vertebrados 
compuesto de celulas vivas y de vasos sanguineos 
dentro de una matriz extracelular dura compuesta 
por fosfato de calcio (CaP0 4 ) y pequenas 
cantidades de carbonato de calcio (CaC0 3 ) y 
fibras proteicas. 

Huesped Individuo o especie sobre o dentro de 
la cual vive un parasito. 

Huesped definitivo Especie huesped en la que un 
parasito se reproduce sexualmente. Comparar con 
hospedador intermediario. 

Huesped intermedio Especie huesped en la que 
un parasito se reproduce asexualmente. Comparar 
con huesped definitivo. 

Huevo Gameto maduro femenino y cualquier 
capa externa asociada (como un caparazon). Mas 
grande y menos movil que el gameto masculino. 
En animales, tambien se llama ovulo. 

Huevo amniotico Un huevo que tiene un 
deposito o funda de agua y que adjunta una 
membrana envolvente de abastecimiento de agua 
(el amnios), un suministro de alimentos (saco 
vitelino) y un saco residual (alantoides). 

Humanos Cualquier miembro del genero Homo, 
que incluye humanos modernos (Homo sapiens) y 
varias especies extintas. 

Humus Materia organica completamente 
descompuesta presente en los suelos. 

Huso acromatico Grupos de microtubules que se 
unen a los cromosomas y empujan y tiran de ellos 
durante la mitosis y meiosis. 

Huso mitotico Estructura temporal, compuesta 
en gran parte de microtubulos, implicada en el 
movimiento de los cromosomas en la placa 
ecuatorial y luego a los lados opuestos de la celula 
durante la mitosis y meiosis. 

Implantacion Proceso por el cual un embrion se 
entierra en la pared uterina y forma una placenta. 
Ocurre en mamiferos y algunos otros vertebrados. 

Impronta Un tipo de aprendizaje rapido e 
irreversible en el que un animal joven aprende a 
reconocer el cuidado individual. Se produce en 
aves y mamiferos. 

Indice de masa corporal (BMI) Relacion 
matematica entre peso y altura utilizada para 
evaluar la obesidad en los seres humanos. Se 
calcula dividiendo el peso (en kg) por el cuadrado 
de la altura (m 2 ). 

Indice reproductor neto (R 0 ) Tasa de crecimiento 
de una poblacion por generacion, equivalente al 
numero medio de hijos que cada hembra produce 
a lo largo de su vida. 

Induccion (1) El proceso por el cual una celula o 
grupo de celulas embrionarias, altera la 
diferenciacion de celulas vecinas. (2) Control 
positivo de la expresion de los genes de una 
proteina reguladora que se une al DNA y dispara 
la transcripcion de un gen(es) especifico. 

Inductor Pequena molecula que desencadena la 
transcripcion de un gen especifico, a menudo 
mediante su union y la inactivacion de una 
proteina represora. 

Inhibicion En la sucesion ecologica, fenomeno en 
el que las primeras especies que llegan hacen las 
condiciones menos favorables para el 
establecimiento de determinadas especies que 
llegan mas tarde. Comparar con facilitation y 
tolerancia. 



Inhibicion competitiva Inhibicion de la 
habilidad de una enzima para catalizar una 
reaccion quimica debido a una molecula no 
reactiva que compite con el sustrato para acceder 
al centro active 

Inhibicion por retroalimentacion Tipo de 
control metabolico en el que las altas 
concentraciones de un producto de una via 
metabolica inhiben una de las enzimas tempranas 
de la via. Una forma de retroalimentacion 
negativa. 

Initiation (1) En una reaccion catalizada 
enzimaticamente, la etapa durante la cual las 
enzimas orientan los reactivos en una determinada 
forma puesto que estos se unen en lugares 
especificos del centro activo enzimatico. (2) En la 
transcripcion de DNA, la etapa durante la cual la 
RNA polimerasa y otras proteinas se unen al 
promotor. (3) En la traduction del RNA, la etapa 
durante la cual se forma un complejo compuesto 
por un ribosoma, una molecula de RNA 
mensajero y un aminoacil RNAt correspondiente 
al codon de inicio. 

Inmigracion Migration de individuos a una 
poblacion determinada desde otras poblaciones. 
Comparar con emigration. 

Inmunidad Estado de protection contra la 
infection por agentes patogenos ya sea por 
mecanismos relativamente inespecificos 
(inmunidad innata) o por mecanismos especificos 
provocados por la exposicion a un determinado 
antigeno (inmunidad adquirida). 

Inmunidad adquirida Inmunidad a un patogeno 
particular u otro antigeno conferida por los 
anticuerpos y activada por celulas B y T tras la 
exposicion al antigeno. Se caracteriza por 
especificidad, diversidad, memoria y 
reconocimiento de lo propio-no propio. Comparar 
con inmunidad innata. 

Inmunidad innata Una serie de defensas 
inespecificas contra los agentes patogenos que 
existen antes de la exposicion a un antigeno e 
implica mastocitos, neutrofilos y macrofagos; 
normalmente se traduce en una respuesta 
inflamatoria. Comparar con inmunidad adquirida. 

Inmunizacion Inmunidad conferida contra una 
enfermedad determinada por medios artificiales. 

Inmunoglobulina (Ig) Cualquier clase de 
proteinas que funcionan como anticuerpos. 

Insaturado Se refiere a las grasas y acidos grasos 
en los cuales al menos uno de los enlaces entre 
carbonos es doble. Los dobles enlaces producen 
desviaciones de las cadenas de acidos grasos y 
disminuyen el punto de fusion del compuesto. 
Comparar con saturado. 

Insectos El linaje mas grande de artropodos 
distinguido por tener tres regiones corporales 
(cabeza, torax y abdomen), patas para caminar y 
en la mayoria de especies uno o dos pares de alas. 

Insulina Hormona peptidica producida por el 
pancreas en respuesta a los altos niveles de glucosa 
(o de aminoacidos) en la sangre. Permite a las 
celulas absorber la glucosa y coordinar la sintesis 
de grasas, proteinas y glucogeno. Comparar con 
glucagon. 

Integration En el sistema nervioso, el 
procesamiento de informacion de muchas fuentes. 

Integrador Un componente del sistema nervioso 
animal que funciona como parte de un sistema 
homeostatico mediante la evaluation de la 
informacion sensorial y desencadenando las 
respuestas apropiadas. Vease efector y sensor. 

Integrina Cualquier clase de proteinas de 
superficie celular que se unen a fibronectinas y a 
otras proteinas de la matriz extracelular, por tanto, 
manteniendo las celulas en su lugar. 
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Interacciones de Van der Waals Interacciones 
electricas debiles entre dos cadenas laterales 
hidrofobicas. A menudo contribuye a la estructura 
terciaria de las protemas. 

Intercambiadorcontracorriente En animales, 
cualquier disposicion anatomica que permita la 
maxima transferencia de calor o que una sustancia 
soluble pase de un fluido a otro. Los dos fluidos 
deben fluir en direcciones opuestas y tener un 
gradiente de concentracion o de calor entre ellos. 

Intercambio cationico En Botanica, la liberacion 
(desplazamiento) de cationes, como el magnesio y 
el calcio a partir de particulas del suelo, por 
protones del agua en suelos acidos. Los cationes 
liberados se encuentran disponibles para su 
absorcion por las plantas. 

Interfase Parte del ciclo celular entre la fase 
mitotica (M) y la fase siguiente. Incluye la Fase G 1? 
fase S y fase G 2 . 

Intermediarios reactivos de oxi'geno (ROI) 

Compuestos de oxigeno altamente reactivos que 
son utilizados en las celulas vegetales y animales 
para matar las celulas infectadas y para otros 
fines. 

Interneurona Una neurona que transmite senales 
de una neurona a otra. Comparar con 
motoneurona y neurona sensorial. 

Intestino delgado Parte del aparato digestivo 
entre el estomago y el intestino grueso. Sitio de la 
fase final de la digestion y de la mayoria de la 
absorcion de nutrientes. 

Intestino grueso Porcion distal del aparato 
digestivo formada por el ciego, el colon y el recto. 
Su principal funcion es la de compactar los 
residuos que provienen del intestino delgado y 
absorber agua suficiente para formar las heces. 

Intron Region de un gen eucariotico que se 
transcribe al RNA, pero se elimina posteriormente, 
por lo que no se traduce en un peptido o protema. 
Comparar con exon. 

Inversion Mutacion en la que un segmento de un 
cromosoma se separa del resto del cromosoma, se 
invierte y se reincorpora con la orientacion 
opuesta a como estaba antes. 

Inversion cromosomica Vease inversion. 

Invertebrados Grupo parafiletico compuesto por 
animales sin columna vertebral; incluye alrededor 
del 95% de todas las especies animales. Comparar 
con vertebrados. 

Ion Un atomo o una molecula que ha perdido o 
ganado electrones y por tanto lleva una carga 
electrica, ya sea positiva (cationes) o negativa 
(aniones), respectivamente. 

Ion de hidrogeno (H + ) Unico proton con una 
carga de 1+, tipicamente, una vez que se disuelve 
en solucion o que se transfiere de un atomo a otro 
en una reaccion quimica. 

Ion hidroxido (OH") Un atomo de oxigeno y un 
atomo de hidrogeno unidos por un unico enlace 
covalente y con una carga negativa; formados por 
la disociacion de agua. 

Iris Anillo muscular pigmentado justo por debajo 
de la cornea en el ojo de vertebrados que se 
contrae o expande para controlar la cantidad de 
luz que entra al ojo a traves de la pupila. 

Islotes de Langerhans Agrupaciones de celulas 
en el pancreas que secretan insulina y glucagon 
directamente en la sangre. 

Isomero Molecula que tiene la misma formula 
molecular que otra molecula, pero difiere de ella 
en su estructura tridimensional. 

Isomero estructura I Molecula que comparte la 
misma formula molecular que otra molecula, pero 
difiere en el orden en que estan unidos los atomos 
de forma covalente. Comparar con isomeros 
geometricos y opticos. 



Isomero geometrico Molecula que comparte la 
misma formula molecular que otra molecula, pero 
difiere en la disposicion de los atomos o grupos a 
ambos lados de un doble enlace o anillo. 
Comparar con isomeros opticos y estructurales. 

Isomero optico Molecula que comparte la 
misma formula molecular con otra molecula, pero 
difiere en el ordenamiento de los atomos o grupos 
en torno a un atomo de carbono; forma levogira o 
dextrogira de una molecula. Comparar con 
isomeros geometricos y estructurales. 

Isotonico Termino comparativo que designa una 
solucion que tiene la misma concentracion de 
soluto y de agua que otra solucion. Comparar con 
hipertonico e hipotonico. 

Isotopo Cualquiera de las diversas formas de un 
elemento que tienen el mismo numero de protones 
pero difieren en el numero de neutrones. 

Kilocalona (kcal) Unidad de energia utilizada a 
menudo para medir el contenido energetico de los 
alimentos. Tambien se denomina caloria. 

Labio mayor Uno de los dos pliegues externos 
de la piel que protegen los labios menores, el 
clitoris y el orificio vaginal de las hembras en 
marmferos. 

Labio menor Uno de los dos pliegues internos de 
la piel que protegen la abertura de la uretra y la 
vagina. 

Lactancia Produccion de leche de glandulas 
mamarias de los mamiferos. 

Lamina basal Matriz extracelular gruesa y rica 
en colageno que esta por debajo de la mayona de 
tejidos epiteliales (p. ej., la piel) en animales. 

Lamina media Capa gelatinosa de pectinas entre 
las paredes celulares primarias y las celulas 
adyacentes en plantas. Ayuda a mantener las 
celulas juntas. 

Lamina nuclear Entramado de laminas nucleares 
fibrosas, que son un tipo de filamento intermedio. 
Lmeas de la membrana interna de la envoltura 
nuclear, que aportan rigidez a la envuelta y ayudan 
a organizar los cromosomas. 

Laminillas Cualquier conjunto de estructuras 
paralelas en forma de discos (p. ej., los filamentos 
branquiales de las branquias de los peces que 
sirven para aumentar la superficie de intercambio 
de gases). 

Laminillas branquiales Una de las cientos de 
miles de estructuras laminares, cada una de las 
cuales contiene un lecho capilar, que constituye un 
filamento branquial. 

Larva Fase inmadura de una especie en la que la 
fase adulta tiene una forma diferente. 

Latencia Estado temporal en plantas o en 
determinadas partes de las mismas con una 
actividad metabolica y un crecimiento muy 
reducida o nulo (p. ej., semillas, esporas, bulbos y 
yemas). 

Lecho capilar Densa red de capilares. 

Leghemoglobina Protema que contiene hierro, 
similar a la hemoglobina. Se encuentra en los 
nodulos de las raices de las plantas leguminosas, 
donde se une al oxigeno, evitando la intoxicacion 
de una enzima bacteriana necesaria para la fijacion 
del nitrogeno. 

Leguminosas Miembros de la familia de los 
guisantes que forman asociaciones simbioticas con 
bacterias fijadoras de nitrogeno en sus raices. 

Lente Estructura transparente y cristalina, que 
concentra la luz en la retina o en otro sistema de 
deteccion de la luz del ojo. 

Leptina Hormona producida y secretada por las 
celulas lipidicas (adipocitos) que actua para 
estabilizar la masa de tejido graso, en parte, 
mediante la inhibicion del apetito y el aumento del 
gasto energetico. 



Leucocitos Diversos tipos de celulas sanguineas, 
incluyendo neutrofilos, macrofagos y linfocitos, 
que circulan en la sangre y la linfa y actuan en la 
defensa contra agentes patogenos. Tambien 
llamados globulos blancos. 

Levadura Cualquier hongo que crece de forma 
unicelular. Asimismo, un linaje especifico de 
ascomicetes. 

Ley de difusion de Fick Relacion matematica 
que describe los tipos de intercambios de gases en 
sistemas respiratorios animales. 

Ligamiento En genetica, asociacion fisica entre 
dos genes, ya que estan en el mismo cromosoma; 
los patrones de herencia resultantes de esta 
asociacion. 

Ligando Cualquier molecula que se une a un 

sitio especifico en un receptor. 

Lignina Sustancia que se encuentra en la pared 
secundaria de las celulas de algunas plantas, que es 
excepcionalmente rigida y fuerte. Mas abundante 
en plantas lenosas. 

Linaje Vease grupo monofiletico. 
Li'nea pura En reproduccion animal o vegetal, 
una cepa de individuos que producen descendencia 
identica a ellos mismos cuando se autopolinizan o 
cruzan con otro miembro de la misma poblacion. 
Las lmeas puras son homocigoticas para la 
mayona o todos los loci geneticos. 

LINE (elementos nucleares intercalados largos) 

Es la clase mas abundante de elementos de 
transposicion en el genoma humano; puede crear 
copias de si mismo e insertarlas en el resto del 
genoma. Comparar con SINE. 

Linfa Mezcla de fluido y globulos blancos que 
circula a traves de los conductos y ganglios del 
sistema linfatico en vertebrados. 

Linfocitos Dos tipos de leucocitos, celulas B y T, 
que circulan por el torrente sangumeo y el sistema 
linfatico y que son responsables del desarrollo de 
la inmunidad adquirida. 

Lipasa Cualquier enzima que pueda 
descomponer las moleculas lipidicas en acidos 
grasos y monogliceridos. 

Lfpido Cualquier sustancia organica que no se 
disuelve en agua, pero se disuelve en disolventes 
organicos apolares. Los lipidos incluyen grasas, 
aceites, fosfolipidos y ceras. 

Liquen Asociacion simbiotica de un hongo y un 
alga fotosintetica. 

Lisosoma Pequeno organulo en una celula 
animal que contiene acidos y enzimas que 
catalizan reacciones de hidrolisis y que pueden 
digerir grandes moleculas. Comparar con vacuola. 

Lisozima Enzima que funciona en la inmunidad 
innata digiriendo las paredes de las celulas 
bacterianas. Presente en saliva, lagrimas, moco y 
clara de huevo. 

Lixiviacion Perdida de nutrientes del suelo por 
filtracion a traves del agua. 

Loci de avirulencia (avr) Genes en patogenos 
que codifican protemas que desencadenan una 
respuesta de defensa en plantas. Comparar con 
loci de resistencia (R). 

Loci de resistencia (R) Genes en plantas que 
codifican protemas implicadas en la deteccion de 
la presencia de patogenos y el montaje de una 
respuesta defensiva. Comparar con loci de 
avirulencia (avr). 

Locomocion Movimiento de un organismo por si 
mismo. 

Locus (pi.: loci) Localizacion fisica de un gen en 
un cromosoma. 

Lofoforo Estructura especializada de 
alimentacion encontrada en algunos lofotrocozoos 
y utilizado para filtrar alimentos. 
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Lofotrocozoos Uno de los principales linajes de 
protostomos (Lofotrochozoa) que crecen por el 
aumento en el tamano de su esqueleto, mas que 
por la muda. Muchos filos tienen una estructura 
de alimentacion especializada (lofoforo) y/o larvas 
ciliadas (trochoforo). Incluye rotiferos, gusanos 
pianos, gusanos segmentados y moluscos. 
Comparar con ecdisozoos. 

Longitud de onda La distancia entre dos crestas 
sucesivas en ondas periodicas, como ondas de luz, 
ondas sonoras u ondas en el agua. 

Lumen Espacio interior de cualquier estructura 
hueca (p. ej., el ER rugoso) u organo (p. ej., el 
estomago). 

Luz visible Rango de longitudes de onda de 
radiacion electromagnetica que pueden ver los 
humanos, desde alrededor de 400 a 700 
nanometros. 

Macrofago Un tipo de leucocito, capaz de migrar 
a traves de los tejidos del cuerpo, que fagocita y 
digiere agentes patogenos y otras particulas 
extranas; tambien secreta citoquinas y presenta 
antigenos extranos a las celulas T CD4 + . 

Macromolecula Cualquier molecula organica de 
gran tamano, normalmente compuesta por 
moleculas pequenas (monomeros) unidas 
formando un polimero. Las principales 
macromoleculas biologicas son las proteinas, los 
acidos nucleicos y los polisacaridos. 

Macron utriente Cualquier elemento (p. ej., 
carbono, oxigeno, nitrogeno) que se requiera en 
grandes cantidades para el normal crecimiento, 
reproduccion y mantenimiento de un organismo 
vivo. Comparar con micronutrientes. 

Madera Xilema resultante del crecimiento 
secundario. Tambien llamado xilema secundario. 

Malaria Enfermedad humana causada por cuatro 
especies del protozoo Plasmodium y transmitida a 
los seres humanos mediante mosquitos. 

Maleza Cualquier planta que se ha adaptado a 
crecer en suelos alterados. 

Mamfferos Uno de los dos linajes de amniotas 
(vertebrados que producen ovulos amnioticos), 
distinguido por el pelo (o piel) y las glandulas 
mamarias. Incluye los monotremas (ornitorrincos), 
marsupiales y euterios (marmferos placentarios). 

Mamfferos placentarios Vease euterios. 

Mandfbula Cualquier parte de la boca utilizada 
en la masticacion. En vertebrados, la mandibula 
inferior. En los insectos, crustaceos y miriapodos, 
el primer par de piezas bucales. 

Mandfbula farfngea Mandibula secundaria en la 
parte posterior de la boca, que se encuentra en 
algunos peces. Derivada de los arcos branquiales 
modificados. 

Manto Una de las tres partes principales del 
cuerpo de los moluscos, el espeso tejido externo 
que protege la masa visceral y que puede secretar 
una concha de carbonato calcico. 

Mapa de ligamiento Vease mapa genetico. 

Mapa ffsico Mapa de un cromosoma que 
muestra el numero de pares de bases entre los 
diferentes marcadores geneticos. Comparar con 
mapa genetico. 

Mapa genetico Lista ordenada de los genes en 
un cromosoma que indica la distancia relativa 
entre ellos. Tambien se denomina mapa de 
ligamiento o mapa meiotico. Comparar con mapa 
fisico. 

Mapa meiotico Vease mapa genetico. 

Marcador genetico Locus genetico que puede 
identificarse y localizarse en las poblaciones 
mediante tecnicas de laboratorio o por un fenotipo 
visible diferenciado. 



Marcapasos Celulas especializadas del musculo 
cardiaco en el nodo senoauricular (SA) del corazon 
de vertebrados, que tiene un ritmo inherente y 
puede generar un impulso electrico que se propaga 
a otras celulas del corazon. 

Marchitamiento Perdida de presion de turgencia 
en un tejido vegetal. 

Marco abierto de lectura (ORF) Cualquier 
secuencia de DNA, con longitudes que van desde 
varios cientos a miles de pares de bases de largo, 
que esta flanqueada por un codon de iniciacion y 
una codon de parada. ORF identificados por 
analisis informaticos del DNA pueden ser genes 
funcionales, especialmente si tienen otras 
caractensticas de los genes (p. ej., secuencia 
promotora). 

Marco de lectura Division de una secuencia de 
DNA o RNA en una serie de codones de tres 
nucleotidos. Hay tres posibles marcos de lectura 
para cualquier secuencia. 

Marismas Un humedal que carece de arboles y 
por lo general tiene un lento pero constante flujo 
de agua. 

Marsupiales Linaje de mamfferos (Marsupiala) 
que alimentan a sus crias en una bolsa abdominal 
despues de un periodo muy corto de desarrollo en 
el utero. 

Masa celular interna (ICM) Un grupo de celulas 
en el interior de un blastocisto de mamfferos que 
sufren gastrulacion y finalmente acaban por 
convertirse en el embrion. 

Masa visceral Una de las tres partes principales 
del cuerpo de los moluscos; que contiene la 
mayoria de los organos internos y branquias 
externas. 

Mass feeder Animal que come grandes pedazos 
de alimentos del interior de su boca. 

Mastocito Tipo de leucocito que esta embebido 
en el tejido y contribuye a desencadenar la 
respuesta inflamatoria en infeccion o lesion, 
incluyendo la secrecion de histamina. De 
particular importancia en respuestas alergicas y de 
defensa contra parasitos. 

Matriz extracelular (ECM) Compleja malla de 
proteinas (p. ej., el colageno, la fibronectina) y 
polisacaridos secretada por las celulas animales y 
en la cual estan embebidas. 

Matriz mitocondrial Compartimento central de 
una mitocondria, rodeado por la membrana 
interna, que contiene las enzimas y sustratos del 
ciclo de Krebs y el DNA mitocondrial. 

Mecanorreceptor Celula u organo sensorial 
especializado en la deteccion de las distorsiones 
causadas por tacto o presion. Un ejemplo son las 
celulas pilosas en la coclea. 

Medio Liquido o solido en el que las celulas 
pueden crecer in vitro. 

Medula La parte mas interna de un organo 
(p. ej., rinon o glandula suprarrenal). 

Medula osea Tejido blando que llena el interior 
de los huesos largos que contienen celulas madre 
que transforman en globulos rojos y leucocitos a 
lo largo de la vida. 

Medusa Fase libre flotante en el ciclo de vida de 
algunos cnidarios (p. ej., las medusas). Comparar 
con polipo. 

Megapascal (MPa) Unidad de presion (fuerza por 
unidad de superficie), lo que equivale a 1 millon de 
pascales (Pa). 

Megaspora En plantas con semillas, una espora 
haploide (n) que se produce en un megasporangio 
por meiosis de un megasporocito diploide (2w); da 
lugar a un gametofito femenino. Comparar con 
microspora. 



Meiosis En organismos con reproduccion sexual, 
un tipo de division celular con dos etapas, en la 
que una celula madre diploide (2n) produce cuatro 
celulas haploides (n) reproductoras (gametos); da 
lugar a una reduccion a la mitad del numero 
cromosomico. Tambien se llama division 
reductora. 

Meiosis I La primera division celular de la 
meiosis, en la que tiene lugar la sinapsis y 
sobrecruzamiento y los cromosomas homologos 
son separados entre si, produciendo celulas hijas 
con la mitad de cromosomas (cada uno compuesto 
de dos cromatidas hermanas) que la celula madre. 

Meiosis II La segunda division celular de la 
meiosis, en la que las cromatidas hermanas son 
separadas entre si. Similar a la mitosis. 

Membrana basilar Membrana en la coclea de 
vertebrados donde se asienta la parte inferior de 
las celulas pilosas. 

Membrana celular Vease membrana plasmatica. 

Membrana con permeabilidad selectiva 

Cualquier membrana a traves de la cual pueden 
moverse mas facilmente algunos solutos que otros. 

Membrana excitable Membrana plasmatica que 
es capaz de generar un potencial de accion. Las 
neuronas, celulas musculares y algunas otras 
celulas poseen membranas excitables. 

Membrana plasmatica Membrana que rodea 
una celula, separandola del ambiente externo y 
regulando selectivamente el paso de moleculas e 
iones dentro y fuera de la celula. Tambien llamada 
membrana celular. 

Membrana tectorial Membrana en la coclea de 
vertebrados que participa en la transduccion del 
sonido mediante el plegamiento de los estereocilios 
en las celulas pilosas en respuesta a las vibraciones 
sonoras. 

Membrana timpanica Membrana que separa el 
oido medio del oido externo en vertebrados 
terrestres, o en estructuras similares de insectos. 
Tambien llamado timpano. 

Memoria Retencion de la informacion 
aprendida. 

Memoria inmunologica Capacidad del sistema 
inmunologico para «recordar» un antigeno y 
montar una respuesta rapida y eficaz a un 
patogeno encontrado anos o decadas antes. 

Menisco Capa concava que se forma en la 
mayoria de interfases de aire-agua debido a la 
tension superficial. 

Menstruacion Periodicidad en el derramamiento 
del revestimiento uterino a traves de la vagina que 
se produce en hembras de monos del Viejo Mundo 
y simios, entre ellos los seres humanos. 

Meristema (adj.: meristematica) En plantas, un 
grupo de celulas indiferenciadas que pueden 
desarrollarse en diversos tejidos adultos durante 
toda la vida de una planta. 

Meristema apical aereo (SAM) Grupo de celulas 
indiferenciadas en plantas, en la punta de los tallos 
que pueden diferenciarse en tejidos maduros. 

Meristema apical Grupo indiferenciado de 
celulas vegetales, en la punta de un tallo o raiz, 
que es responsable del crecimiento primario. 
Comparar con meristema lateral. 

Meristema apical radicular (RAM) Grupo de 
celulas indiferenciadas en plantas, situadas en la 
punta de la raiz que pueden diferenciarse en tejido 
maduro radicular. 

Meristema floral Grupo indiferenciado de celulas 
en plantas, que pueden dar lugar a los cuatro 
organos que componen una flor. 

Meristema fundamental La capa intermedia de 
una planta joven embrion. Es la base del sistema 
de tejidos fundamentales. 
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Meristema lateral Capa de celulas vegetales 
indiferenciadas que se encuentra en las rafces y 
tallos mas viejos que son responsables del 
crecimiento secundario. Tambien se denomina 
cambium o meristema secundario. Comparar con 
meristem apical. 

Mesencefalo Una de las tres regiones principales 
del cerebro de vertebrados; incluye centres de 
integracion sensorial y centros de relevo. 
Comparar con prosencefalo y metencefalo. 

Mesodermo Capa media de las tres capas 
celulares basicas en la mayona de embriones 
animales; da lugar a musculos, huesos, sangre y 
algunos organos internos (rinon, bazo, etc.) 
Comparar con ectodermo y endodermo. 

Mesoglea Material gelatinoso, que contiene 
celulas ectodermicas dispersas, que se encuentra 
entre el ectodermo y endodermo en cnidarios 
(p. ej., en medusas, corales y anemonas). 

Mesozoico Periodo de tiempo geologico, que va 
desde hace unos 250 millones a 65 millones de 
anos, durante el cual las gimnospermas fueron las 
plantas dominantes y los dinosaurios, los 
vertebrados dominantes. Finalizo con la extincion 
de los dinosaurios. Tambien llamada Edad de los 
Reptiles. 

Metaanalisis Analisis comparativo de los 
resultados de muchos estudios mas pequenos, 
publicados anteriormente. 

Metabolismo Todas las reacciones qmmicas que 
ocurren en una celula u organismo vivo. 

Metabolismo acido de crasulaceas (CAM) 

Variante de la fotosintesis en la que el C0 2 se 
almacena en acidos organicos durante la noche 
cuando los estomas estan abiertos y seguidamente 
es liberado para alimentar el ciclo de Calvin 
durante el dia, cuando los estomas estan cerrados. 
Ayuda a reducir la perdida de agua y oxigeno 
debido a la fotorrespiracion en ambientes calidos y 
secos. 

Metafase Una etapa en la mitosis o la meiosis 
durante la cual los cromosomas se alinean en el 
centro de la celula. 

Metalotionemas Pequenas protemas vegetales 
que se unen a iones de metales, evitando su exceso 
y que actuen como toxinas. 

Metamorfosis Transicion de una etapa de 
desarrollo a otra, por ejemplo, de las larvas a la 
forma adulta de un animal. 

Metamorfosis completa Vease metamorfosis 
holometabola. 

Metamorfosis hemimetabola Un tipo de 
metamorfosis en la que el animal aumenta su 
tamano de una etapa a la siguiente, pero no 
cambia de manera espectacular la forma de su 
cuerpo. Tambien se denomina metamorfosis 
incompleta. 

Metamorfosis holometabola Un tipo de 
metamorfosis en la que el animal cambia 
completamente su forma. Tambien se denomina 
metamorfosis completa. 

Metamorfosis incompleta Vease metamorfosis 
hemimetabola. 

Metanogeno Procariota que produce metano 
(CH 4 ) como un subproducto de la respiracion 
celular. 

Metanotrofo Organismo que usa el metano 
(CH 4 ) como donador principal de electrones y 
fuente de carbono. 

Metastasis Propagacion de las celulas 
cancerigenas de su lugar de origen a sitios 
distantes en el cuerpo, donde se pueden establecer 
otros tumores. 

Metencefalo Una de las tres regiones principales 
del cerebro de los vertebrados; incluye el cerebelo 
y el bulbo raquideo. Comparar con prosencefalo 
y mesencefalo. 



Metilacion La adicion de un grupo metilo 
(-CH 3 ) a una molecula. 

MHC de clase I Protema del MHC presente en la 
membrana plasmatica de casi todas las celulas 
nucleadas y que actua en la presentacion del 
antigeno a las celulas T CD8 + . 

MHC de clase II Protema del MHC que esta 
presente solo en la membrana plasmatica de 
celulas dendriticas, macrofagos y celulas B y actua 
en la presentacion del antigeno CD4 + a las celulas 
T. 

Micelio Masa de filamentos subterraneos (hifas) 
que forman el cuerpo de un hongo. Tambien 
encontrado en algunos protistas y bacterias. 

Micorriza Asociacion mutualista entre ciertos 
hongos y la mayona de plantas vasculares, a veces 
visible como nodulos o redes alrededor o en las 
rafces de la planta. 

Microarrays de DNA Conjunto de fragmentos de 
DNA de cadena simple, que representa miles de 
genes diferentes, que son fijados de manera 
permanente a una pequena lamina de cristal. Se 
pueden utilizar para determinar que genes son 
expresados en diferentes tipos de celulas, en 
diferentes condiciones, o en diferentes etapas de 
desarrollo. 

Microbio Cualquier organismo microscopico, 
incluidas las bacterias, arqueas y diversos 
minusculos eucariotas. 

Microbiologic Area de estudio acerca de los 
organismos microscopicos. 

Microfilamento Vease filamento de actina. 

Micrografi'a Fotografia de una imagen producida 
por un microscopio. 

Micronutrientes Cualquier elemento (p. ej., 
hierro, molibdeno, magnesio) que se requiere en 
muy pequenas cantidades para el normal 
crecimiento, reproduccion y mantenimiento de un 
organismo vivo. Comparar con macronutrientes. 

Micropilo Pequeno poro en el ovulo de una 
planta a traves del cual el tubo polinico llega al 
saco embrionario. 

microRNA (miRNA) Pequeno RNA de una sola 
he bra asociado a protemas en un complejo en el 
que se ha inducido silenciamiento genico de RNA. 
Se puede unir a las secuencias complementarias de 
las moleculas de mRNA, permitiendo que las 
protemas asociadas degraden el mRNA unido o 
inhibiendo su traduccion. Vease RNA de 
interferencia. 

Microsatelite Segmento no codificante de DNA 
en eucariotas que consta de una secuencia de 
repeticion de 1 a 5 pares de bases de longitud. 
Tambien se denomina secuencia simple de 
repeticion. 

Microscopio electronico Vease microscopio 
electronico de barrido y microscopio electronico de 
transmision. 

Microscopio electronico de barrido (SEM) 

Microscopio que produce imagenes de la superficie 
de los objetos, reflejando los electrones de una 
muestra que esta recubierta por una capa de 
atomos de un metal. Comparar con microscopio 
electronico de transmision. 

Microscopio electronico de transmision (TEM) 

Microscopio que forma una imagen a partir de los 
electrones que pasan a traves de una muestra. 
Comparar con microscopio electronico de barrido. 

Microspora En plantas con semilla, espora 
haploide {n) que se produce en un microsporangio 
por la meiosis de un microsporocito diploide {2n); 
da lugar a un gametofito masculine Comparar 
con megaspora. 



Microtubulo Fibra larga, tubular, de alrededor 
de unos 25 nm de diametro, formada por la 
polimerizacion de dmieros de tubulina; uno de los 
tres tipos de fibras del citoesqueleto. Involucradas 
en elmovimiento celular y el transporte de 
materiales dentro de la celula. Comparar con 
filamentos de actina y filamentos intermedios. 

Microvellosidades Pequenas protrusiones de la 
superficie de una celula epitelial que aumentan la 
superficie de absorcion de sustancias. 

Migracion (1) En ecologia, movimiento ciclico de 
un gran numero de organismos de un lugar 
geografico o habitat a otro. (2) En genetica de 
poblaciones, movimientos de individuos de un 
poblacion a otra. 

Milivoltios (mV) Unidad de tension igual a 
1/1.000 voltios. 

Mimetismo Fenomeno en el que una especie ha 
evolucionado (o aprendido) a mirar o emitir 
sonidos como otra especie. Vease mimetismo de 
Bates y mimetismo de Miiller. 

Mimetismo de Bates Tipo de mimetismo en el 
que especies inocuas o comestibles se asemejan a 
especies peligrosas o venenosas. Comparar con 
mimetismo de Miiller. 

Mimetismo de Miiller Tipo de mimetismo en el 
que dos (o mas) especies nocivas se parecen entre 
ellas. Comparar con mimetismo de Bates. 

Mineralocorticoides Una clase de hormonas 
esteroideas, producidas y secretadas por la corteza 
suprarrenal, que regulan los niveles de electrolitos 
y el volumen global de fluidos corporales. La 
aldosterona es la principal en seres humanos. 
Comparar con glucocorticoides. 

Minisatelite Segmento de DNA no codificante en 
eucariotas, que consiste en la repeticion de una 
secuencia de una longitud de 6 a 500 pares de 
bases. Tambien llamado numero variable de 
repeticiones en tandem (VNTR). 

Miofibrilas Estructuras largas y delgadas, 
compuestas por protemas contractiles organizadas 
en unidades de repeticion (sarcomeres) en el 
musculo cardiaco y musculo estriado de 
vertebrados. 

Miosina Cualquier clase de protemas motoras 
que utilizan la energia qmmica del ATP para 
moverse a lo largo de los filamentos de actina en la 
contraccion muscular, citocinesis y transporte de 
vesiculas. 

Miriapodos Linaje de artropodos con largos 
troncos segmentados, cada uno de los segmentos 
tiene uno o dos pares de piernas. Incluye ciempies 
y milpies. 

Mitocondria Organulo en eucariotas que esta 
delimitado por una doble membrana y que es el 
sitio donde se produce la respiracion aerobica. 

Mitosis En celulas eucariotas, el proceso de 
division nuclear que da lugar a dos nucleos hijos 
geneticamente identicos al nucleo de la celula 
madre. Posteriormente la citocinesis (division del 
citoplasma) da lugar a dos celulas hijas. 

Moco (adj.: mucoso) Mezcla viscosa de 
glucoprotemas (llamadas mucinas) y agua que es 
secretada en muchos organos de animales para la 
lubricacion. 

Modelo animal Cualquier enfermedad que se 
produce en un animal no humano y tiene muchos 
paralelismos con una enfermedad similar en seres 
humanos. Estudiado por los investigadores 
medicos con la esperanza de que los resultados 
puedan aplicarse a las enfermedades humanas. 

Modelo de mosaico-fluido Hipotesis 
ampliamente aceptada de que la membrana 
plasmatica y las membranas de los organulos estan 
formadas por protemas embebidas en una bicapa 
fosfolipidica fluida. 
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Modelo del filamento-deslizante Hipotesis de 
que los filamentos delgados (actina) y los 
filamentos gruesos (miosina) se deslizan entre si, 
de forma que consiguen acortar el sarcomere 
Acortamiento de todos los sarcomeros en una 
miofibrila que produce la contraccion de toda 
la miofibrilla. 

Modelo genetico Conjunto de hipotesis que 
explican como se hereda una determinada 
caractenstica. 

Mol La cantidad de una sustancia que contiene 
6,022 x 10 23 entidades elementales (p. ej., atomos, 
iones o moleculas). Este numero de moleculas de 
un compuesto tendra una masa igual al peso 
molecular de ese compuesto expresado en gramos. 

Molaridad Unidad comun de concentracion de 
soluto igual al numero de moles de un soluto 
disuelto en un litro de solucion. 

Molecula Combinacion de dos o mas atomos 
unidos por enlaces covalentes. 

Moluscos Miembros del filo Mollusca. Se 
distiguen por un cuerpo piano con tres partes 
principales: un pie muscular, una masa visceral y 
un manto. Incluye bivalvos (almejas, ostras), 
gasteropodos (caracoles, babosas), quitones y 
cefalopodos (calamares, pulpos). Los moluscos 
pertenecen a la rama lofotrocozoos de los 
protostomos. 

Monocotiledoneas Cualquier planta que tiene 
un solo cotiledon (hojas embrionarias) en el 
momento de la germinacion. Las 
monocotiledoneas formar un grupo monofiletico. 
Comparar con dicotiledoneas. 

Monoico Describe una especie de angiospermas 
que tiene tanto estructuras reproductoras 
masculinas como femeninas en la misma planta. 
Comparar con dioico. 

Monomero Pequena molecula que puede unirse 
covalentemente a otras moleculas similares para 
formar una macromolecula mas grande. Comparar 
con polimero. 

Monosacaridos Pequenos hidratos de carbono, 
tales como glucosa, que tienen la formula 
molecular (CH 2 0) n y no pueden ser hidrolizados 
para formar hidratos de carbono mas pequenos. 
Tambien se denominan azucares simples. 
Comparar con disacarido y polisacarido. 

Monosomfa Que tiene solo una copia de un 
determinado tipo de cromosoma. 

Monotremas Linaje de los marmferos 
(Monotremata) que ponen huevos y alimentan a 
las crias con leche. Incluye solo tres especies 
vivientes: el ornitorrinco y dos especies de 
equidnas. 

Morfologi'a Forma y apariencia del cuerpo de un 
organismo y de sus componentes. 

Motivo En Biologia molecular, un dominio (una 
seccion de una protema con una estructura 
terciaria distintiva) que se encuentra en diferentes 
protemas y, a menudo, tiene propiedades 
funcionales especificas. 

Motivo helice-giro-helice Motivo visto en 
muchas protemas represoras procarioticas, que 
consta de dos a-helices unidas por un tramo corto 
de aminoacidos que se forman una vez. 

Movimiento ameboide Vease arrastre celular. 

MPF Vease factor promotor de la mitosis. 

mRNA. Vease RNA mensajero. 

mRNA policistronico Molecula de mRNA que 
contiene mas de un segmento codificante de 
protemas, cada uno con su propio codon de inicio 
y parada y cada uno codificando una protema 
diferente. Es comun en procariotas. 

Mucigel Sustancia viscosa secretada por la punta 
de las raices de las plantas que facilita el paso de la 
raiz creciente a traves de la tierra. 



Mucosa asociada a tejido linfoide (MALT) 

Termino colectivo para los linfocitos y otros 
leucocitos asociados con celulas de la piel y con 
tejidos epiteliales secretores de moco en el 
intestino y el tracto respiratorio. Juegan un papel 
importante en la prevencion de la entrada de 
agentes patogenos en el cuerpo. 

Muda Metodo de crecimiento corporal, usado 
por ecdisozoos, que implica el desprendimiento de 
un cuticula o esqueleto externa de proteccion, la 
expansion de un cuerpo blando y el crecimiento de 
una nueva capa externa. 

Muerte celular programada Vease apoptosis. 

Musculo cardiaco Tejido muscular del corazon 
de los vertebrados. Consiste en fibras largas 
ramificadas que estan conectadas electricamente y 
que inician sus propias contracciones, no estan 
bajo control voluntario. Comparar con musculo 
esqueletico y musculo liso. 

Musculo esqueletico Tejido muscular unido a los 
huesos del esqueleto en vertebrados. Consiste en 
largas fibras musculares no ramificadas con una 
apariencia rayada caractenstica (estriada); es 
controlado voluntariamente. Tambien llamado 
musculo estriado. Comparar con musculo cardiaco 
y liso. 

Musculo estriado Vease musculo esqueletico. 

Musculo liso Tejido muscular no estriado que 
recubre el intestino, los vasos sanguineos y otros 
organos. Consiste en celulas conicas no 
ramificadas que pueden mantener largas 
contracciones. No tiene control voluntario. 
Comparar con musculo cardiaco y esqueletico. 

Mutacion Cualquier cambio en el material 
hereditario de un organismo (DNA en la mayoria 
de los organismos, RNA en algunos virus). 

Mutacion de sustitucion Vease mutacion sin 
sentido. 

Mutacion puntual Mutacion que da lugar a una 
cambio en un solo par de nucleotidos en una 
molecula de DNA. 

Mutacion silenciosa Mutacion que no afecta de 
forma detectable el fenotipo de un organismo. 

Mutacion sin sentido Mutacion (cambio en un 
solo par de bases) que provoca un cambio en la 
secuencia de aminoacidos de una protema. 
Tambien se denomina mutacion por sustitucion. 

Mutageno Cualquier agente fisico o qmmico que 
aumenta la tasa de mutacion. 

Mutante con perdida de funcion Vease mutante 
knock-out. 

Mutante Individuo que lleva una mutacion, 
especialmente una mutacion rara o nueva. 

Mutante knock-out Alelo mutante que no 
funciona en absoluto, u organismo homocigoto 
para dicha mutacion. Tambien se denomina 
mutante nulo o mutante con perdida de funcion. 

Mutante nulo Vease mutante knock-out. 

Mutualismo (adj.: mutualista) Relacion 
simbiotica entre dos organismos (mutualistas) que 
beneficia a ambos. Comparar con comensalismo y 
parasitismo. 

NAD + /NADH Formas oxidada y reducida, 
respectivamente, de la nicotinamida adenina 
dinucleotido. Transportador de electrones no 
proteico que funciona en muchas reacciones redox 
del metabolismo. 

NADPVNADPH Formas oxidada y reducida, 
respectivamente, de la nicotinamida adenina 
dinucleotido fosfato. Transportador no proteico de 
electrones que es reducido durante las reacciones 
dependientes de luz de la fotosintesis y 
ampliamente utilizado en reacciones biosinteticas. 

Nauplio Fase larval planctonica diferenciada 
vista en muchos crustaceos. 



Navegacion di recta Tipo de navegacion por la 
que un animal puede llegar a un punto especifico 
de la superficie terrestre. 

Neandertal Especie europea de hommido 
recientemente extinguida, el Homo 
neanderthalensis, estrechamente relacionada pero 
distinta de los humanos modernos. 

Nectar Liquido azucarado producido por las 
flores para atraer y recompensar a los animales 
polinizadores. 

Nefrona Uno de los diminutos tubos dentro de 
los rinones de vertebrados que filtran la sangre y 
concentran sales para producir orina. Tambien 
llamadas tubulos renales. 

Nervio Hebra larga y dura de tejido nervioso que 
tipicamente contiene miles de axones envueltos en 
tejido conjuntivo; lleva impulsos entre el sistema 
nervioso central y otras partes del cuerpo. 

Neural Relativo a las celulas nerviosas 
(neuronas) y al sistema nervioso. 

Neuroendocrino Se refiere a las celulas nerviosas 
(neuronas) que liberan hormonas en la sangre o a 
las propias hormonas. 

Neurona Celula especializada en la transmision 
de los impulsos nerviosos. Normalmente tiene 
dendritas, cuerpo celular y un largo axon que 
formas sinapsis con otras neuronas. Tambien se 
denominan celulas nerviosas. 

Neurona motora Celula nerviosa que lleva las 
senales desde el sistema nervioso central (cerebro y 
medula espinal) a un efector, como un musculo o 
una glandula. Comparar con interneurona y 
neurona sensorial. 

Neurona postsinaptica Neurona que recibe 
senales, normalmente a traves de 
neurotransmisores, de otra neurona en una 
sinapsis. Las fibras musculares y las glandulas 
tambien pueden recibir senales de neuronas 
presinapticas. 

Neurona presinaptica Neurona que transmite 
senales, por lo general mediante la liberacion de 
neurotransmisores, a otra neurona o celula 
efectora en una sinapsis. 

Neurona sensorial Celula nerviosa que lleva 
senales de receptores sensoriales al sistema 
nervioso central. Comparar con interneurona y 
neurona motora. 

Neurotoxina Cualquier sustancia que 
especificamente destruye o impide el 
funcionamiento normal de las neuronas. 

Neurotransmisor Que transmite senales 
electricas de una neurona a otra o de una neurona 
a un musculo o glandula. Ejemplos son la 
acetilcolina, la dopamina, la serotonina y la 
norepinefrina. 

Neutral En genetica, relativo a cualquier 
mutacion o alelo mutante que no tiene efecto 
sobre el rendimiento de un individuo. 

Neutrofilos Tipo de leucocitos, capaces de 
migrar a traves de los tejidos del cuerpo, que 
fagocitan y digieren agentes patogenos y otras 
particulas extranas; tambien secretan varios 
compuestos que atacan bacterias y hongos. 

Nicho Conjunto particular de requerimientos del 
habitat de ciertas especies y el papel que 
desempenan las especies en su ecosistema. 

Nicho fundamental Espacio ecologico que ocupa 
una especie en su habitat en ausencia de 
competidores. Comparar con nicho observado. 

Nicho observado El nicho ecologico que una 
especie ocupa en presencia de los competidores. 
Comparar con nicho fundamental. 

Nicotinamida adenina dinucleotido Vease 

NAD+/ NADH. 

Nicotinamida adenina dinucleotido fosfato 

Vease NADP+/ NADPH. 
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Ninfa Forma juvenil de un animal que sufre 
metamorfosis hemimetabola (incompleta); se 
asemeja a una version en miniatura de la forma 
adulta. 

Nivel electron ico Grupo de orbitales electronicos 
con energias similares. Los electrones se disponen 
en capas aproximadamente concentricas alrededor 
del nucleo de un atomo, con electrones mas 
energeticos en los niveles mas externos. Los 
electrones en el nivel mas externo, el nivel de 
Valencia, a menudo participan en los enlaces 
qmmicos. 

Nivel freatico Limite superior de la capa 
subterranea de suelo que esta saturada de agua. 

Nivel trofico Nivel de alimentacion en un 
ecosistema. 

No disyuncion Error que puede ocurrir durante 
la mitosis o la meiosis en el que una celula hija 
recibe dos copias de un cromosoma y la otra celula 
hija no recibe ninguna. 

Nociceptor Celula u organo sensorial 
especializado en detectar dano en los tejidos, por 
lo general producen la sensacion de dolor. 

Nodulo (1) En animales, cualquier pequeno 
engrosamiento (p. ej., un ganglio linfatico). (2) En 
plantas, la parte del tallo donde las hojas o las 
yemas de las hojas se unen. (3) En un arbol 
filogenetico, el punto donde divergen dos ramas, 
lo que representa el punto en el tiempo en el que 
un grupo ancestral se dividio en dos o mas grupos 
descendientes. Tambien llamado horquilla. (4) 
Estructura en forma de bulto de las raices de las 
plantas leguminosas que contienen bacterias 
simbioticas fijadoras de nitrogeno. 

Nodulo auriculoventricular (AV) Region del 
corazon entre la auricula derecha y el ventriculo 
derecho donde las senales electricas desde la 
auricula se ralentizan brevemente, antes de 
extenderse al ventriculo. Esto permite que el 
ventriculo se demore en el llenado de sangre antes 
de la contraccion. Comparar con nodo 
sino auricular (SA). 

Nodulo de Ranvier Una de las secciones 
periodicas sin mielina del axon de una neurona en 
la que un potencial de accion puede ser 
regenerado. 

Nodulo sinoauricular (SA) Grupo de celulas del 
musculo cardiaco, en la auricula derecha del 
corazon en vertebrados, que inicia los latidos del 
corazon y determina la frecuencia cardiaca. 
Comparar con nodulo auriculoventricular (AV). 

Nomenclatura binominal Sistema de nombrar 
especies mediante el uso de nombres latinizados 
compuestos, formados por el nombre del genero y 
el nombre de la especie (p. ej., Homo sapiens, los 
seres humanos; Canis familiaris, el perro). Siempre 
en cursiva, con el nombre del genero en 
mayusculas. 

Norepinefrina Catecolamina utilizada como 
neurotransmisor en el sistema nervioso simpatico. 
Tambien es producida por la medula suprarrenal y 
funciona como una hormona que provoca 
respuestas rapidas relacionadas con la respuesta de 
lucha o vuelo. 

Northern blot Tecnica para la identificacion de 
sRNA especificos separados en un gel de 
electroforesis mediante la transferencia a un papel 
de filtro y la hibridacion con una sonda marcada 
de DNA complementario a los sRNA de interes. 
Comparar con el Southern blot y Western blot. 

Notocorda Cordon largo y gelatinoso de 
soporte, en la parte posterior de un embrion en 
cordados, por debajo de la medula espinal en 
desarrollo. Sustituida por vertebras en la mayoria 
de los vertebrados adultos. Caracteristica 
definitoria de cordados. 

Nucleasa Enzima que puede romper moleculas 
de DNA o RNA. 



Nucleo (1) El centro de un atomo, que contiene 
protones y neutrones. (2) En las celulas eucariotas, 
el organulo que contiene los cromosomas y se 
encuentra rodeado por una doble membrana. (3) 
Una agrupacion discreta de cuerpos celulares de 
neuronas en el cerebro, que por lo general 
comparten una funcion determinada. 

Nucleoide En celulas procariotas, region densa, 
localizada en la zona central que contiene el DNA, 
pero no es rodeada por una membrana. 

Nucleolo En celulas eucariotas, estructura 
especializada en el nucleo donde tiene lugar el 
procesamiento del RNA ribosomal y donde se 
ensamblan las subunidades ribosomales. 

Nucleos polares En plantas con flores, los 
nucleos del gametofito femenino que se funden 
con un nucleo de un espermatozoide para producir 
el endospermo. La mayoria de las especies tienen 
dos. 

Nucleosoma Unidad de repeticion, a modo de 
cuenta, en la cromatina de eucariotas, que consta 
de cerca de 200 nucleotidos del DNA envueltos 
dos veces alrededor de ocho proteinas histonas. 

Nucleotido Molecula compuesta por un azucar 
de cinco carbonos (ribosa o desoxirribosa), un 
grupo fosfato y una de las bases que contienen 
nitrogeno. El DNA y el RNA son polmieros de 
nucleotidos que contienen desoxirribosa 
(desoxirribonucleotidos) y ribosa 
(ribonucleotides), respectivamente. Equivalente a 
un nucleosido mas un grupo fosfato. 

Numero atomico Numero de protones en el 
nucleo de un atomo, lo que da al atomo su 
identidad como un elemento qmmico en particular. 

Numero haploide Numero de distintos 
cromosomas de una celula. Se simboliza como n. 

Numero masico El numero total de protones y 
neutrones en un atomo. 

Numero variable de repeticiones en tandem 

Vease minisatelite. 

Nutriente Sustancia que requiere un organismo 
para el crecimiento normal, el mantenimiento o la 
reproduccion. 

Nutriente esencial Cualquier elemento qmmico, 
ion o compuesto que se requiere para el 
crecimiento normal, la reproduccion y el 
mantenimiento de la vida de un organismo y que 
dicho organismo no puede sintetizar. 

Nutriente limitante Nutriente esencial cuya 
escasez en el medio ambiente reduce de forma 
significativa el crecimiento y la reproduccion de 
los organismos. 

Ofdo externo La region mas externa del oido en 
mamiferos, que consiste en el pabellon de la oreja 
y el canal auditive Canaliza el sonido a la 
membrana timpanica. 

Ofdo interno Porcion mas interna del oido de 
mamiferos, que consiste en un sistema tubos llenos 
de liquido, que incluye la coclea (que recibe sonido 
de las vibraciones del oido medio) y los canales 
semicirculares (que funcionan en el equilibrio). 

Ofdo medio Porcion intermedia llena de aire del 
oido de mamiferos, que contiene tres pequenos 
huesos (osiculos) que transmiten y amplifican el 
sonido desde la membrana timpanica al oido 
interno. Esta conectado a la garganta a traves del 
conducto de Eustaquio. 

Ojo compuesto Ojo formado por muchas 
columnas independientes sensibles a la luz 
(ommatidia); presente en artropodos. Comparar 
con ojo simple. 

Ojo simple Ojo con un solo aparato receptor de 
la luz (p. ej., una lente), como en vertebrados. 
Comparar con ojos compuestos. 



Ojo tipo camara Tipo de ojo en vertebrados y 
cefalopodos, que consiste en una camara profunda 
con un orificio en un extremo (a traves del cual 
entra la luz) y una capa de celulas fotosensibles en 
la parte opuesta de de la misma. 

Olfato Percepcion de los olores. 

Oligodendrocito Un tipo de celulas gliales que se 
enrollan alrededor de los axones de las neuronas 
en el sistema nervioso central, formando una vaina 
de mielina que proporciona aislamiento electrico. 
Comparar con celulas de Schwann. 

Oligopeptide Cadena compuesta de menos de 
50 aminoacidos unidos entre si por enlaces 
peptidicos. A menudo denominado simplemente 
peptido. 

Omatidio Columna sensible a la luz en el ojo 

compuesto de artropodos. 

Omnfvoro Animal cuya dieta incluye con 
regularidad carne y vegetales. Comparar con 
carnivoros y herbivoros. 

Oncogen Cualquier gen cuyo producto proteico 
estimula la division celular en todo momento y, 
por tanto, promueve el desarrollo del cancer. A 
menudo es una forma mutada de un gen implicado 
en la regulacion del ciclo celular. Vease proto- 
oncogen. 

Oocito Celula en el ovario que puede sufrir 
meiosis para producir un ovulo. 

Oocito primario Celula diploide grande presente 
en un foliculo ovarico que puede iniciar la meiosis 
para producir un ovulo haploide. 

Oogenesis Produccion de celulas huevo (ovulos). 

Oogonia Celulas diploides en un ovario que 
pueden dividirse por mitosis para crear mas 
oogonias y oocitos primarios, que pueden 
someterse a meiosis. 

Operador En DNA procariotico, un sitio de 
union para una proteina represora, situada cerca 
del comienzo de un operon. 

Operculo Tejido rigido que cubre las agallas de 
los peces teleosteos. 

Operon Region del DNA en procarioticas que 
codifica para una serie de genes relacionados 
funcionalmente y se transcribe a partir de un unico 
promotor en un mRNA policistronico. 

Opsina Proteina transmembrana que esta 
covalentemente unida a la retina, pigmento que 
detecta la luz en conos y bastones. 

Orbital Region esferica alrededor de un nucleo 
atomico en el que un electron esta presente la 
mayoria del tiempo. 

Orden En el sistema de Linneo, categoria 
taxonomica por encima del nivel de familia y por 
debajo del nivel de clase. 

ORF Vease marco abierto de lectura. 

Organico Para un compuesto, que contiene 
carbono e hidrogeno y por lo general, contiene 
enlaces carbono-carbono. Los compuestos 
organicos son ampliamente utilizados por los 
organismos vivos. 

Organismo Cualquier entidad viva que contenga 
una o mas celulas. 

Organismo modelo Organismo seleccionado 
para un estudio cientifico intensivo basandose en 
las caracteristicas que hacen que sea facil trabajar 
con el (p. ej., el tamano corporal, la vida media), 
esperando que los resultados se puedan aplicar a 
otras especies. 

Organo Grupo de tejidos organizados en una 
unidad funcional y estructural. 

Organogenesis Fase del desarrollo embrionario, 
justo despues de la gastrulacion en embriones de 
vertebrados, en la que se desarrollan los 
principales organos de las tres capas germinales 
embrionarias. 
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Organos vegetativos Partes no reproductoras de 
una planta que incluye raices, hojas y tallos. 

Organulo Cualquier estructura discreta, envuelta 
por membrana, dentro de una celula (p. ej., la 
mitocondria) que tiene una estructura y funcion 
caracteristicas. 

Orientacion Movimiento deliberado que da 
lugar a un cambio de posicion en relacion con 
algunos estimulos externos, como la orientacion 
hacia el sol o lejos de un sonido. 

Orientacion geografica Tipo de navegacion en el 
que el desplazamiento tiene lugar en una direccion 
determinada. 

Origen de replicacion Lugar de un cromosoma 
en el que comienza la replicacion del DNA. 

Osiculo Uno de los tres pequenos huesos, en el 
oido medio de los marmferos, que transmite y 
amplifica sonidos de la membrana timpanica al 
oido interno. 

Osmoconformador Animal que no regula 
activamente la osmolaridad de sus tejidos, pero se 
ajusta a la osmolaridad del ambiente. 

Osmolaridad Concentracion de sustancias 
disueltas en una solucion, medido en moles por 
litro. 

Osmorregulacion Proceso por el cual un 
organismo vivo controla la concentracion de agua 
y sales en su cuerpo. 

Osmorregulador Animal que regula activamente 
la osmolaridad de sus tejidos. 

Osmosis Difusion de agua a traves de una 
membrana permeable selectivamente de una region 
de elevada concentracion de agua (baja 
concentracion de soluto) a una region de baja 
concentracion de agua (alta concentracion de 
soluto). 

Ouabama Toxina que envenena la bomba de 
sodio-potasio en animales. 

Ovario Organo productor de ovulos en hembras 
de animales, o estructura productora de semillas 
en la parte femenina de una flor. 

Ovfparo Productor de huevos que se ponen fuera 
del cuerpo, donde se desarrollan y eclosionan. 
Comparar con ovoviviparo y viviparo. 

Ovoviviparo Productor de huevos que se 
conservan en el interior del cuerpo hasta que estan 
listos para la eclosion. Comparar con oviparo y 
viviparo. 

Ovulacion Liberacion de un ovulo de un ovario 
de una hembra en vertebrados. En el ser humano, 
un foliculo ovarico libera un ovulo al final de la 
fase folicular del ciclo menstrual. 

Ovulo En plantas con flores, la estructura en el 
interior del ovario que contiene el gametofito 
femenino y finalmente (si es fecundado) se 
convierte en una semilla. 

Oxidacion Perdida de los electrones de un atomo 
durante una reaccion redox, ya sea por donacion 
de un electron a otro atomo o por el 
desplazamiento de los electrones compartidos en 
enlaces covalentes mas lejos del nucleo atomico. 

Oxigenica Se refiere a cualquier proceso o 
reaccion que produce oxigeno. La fotosmtesis en 
plantas, algas y cianobacterias, que implica al 
fotosistema II, es oxigenica. Comparar con 
anoxigenica. 

Oxitocina Hormona peptidica secretada por la 
pituitaria posterior, que desencadena el parto y la 
produccion de leche en hembras y que estimula el 
apareamiento, el cuidado paterno y el 
comportamiento filial en ambos sexos. 

p53 Proteina supresora de tumores (peso 
molecular de 53 kilodaltons) que responde a dafios 
en el DNA interrumpiendo el ciclo celular y/o 
activando la apoptosis. Codificada por el gen p53. 



Paleontologi'a Estudio de los organismos que 
vivian en el pasado lejano. 

Pancreas Glandula grande en vertebrados que 
tiene tanto funcion endocrinas como exocrinas. 
Secreta enzimas digestivas por un conducto 
conectado al intestino y varias hormonas (en 
particular, la insulina y glucagon) en el torrente 
sangumeo. 

Pandemia Propagacion de una enfermedad 
infecciosa en un corto periodo de tiempo en una 
amplia zona geografica y que afecta a una 
proporcion muy elevada de la poblacion. 
Comparar con la epidemia. 

Pantano Habitat de aguas donde el suelo esta 
saturado de agua durante al menos una parte del 
ano. 

Pantano Humedal que tiene un ritmo constante 
de flujo de agua y esta dominado por arboles y 
arbustos. 

Pa pi la gustativa Estructura sensitiva, que se 
encuentra principalmente en la lengua de 
marmferos y contiene celulas en forma de huso, 
que responden a estimulos qmmicos. 

Paquete vascular Grupo de hebras de xilema y 
floema en el tallo de una planta. 

Parabiosis Tecnica experimental para determinar 
si un determinado fenomeno fisiologico esta 
regulado por una hormona, mediante la union por 
cirugia de dos individuos de modo que las 
hormonas pueden pasar entre ellos. 

Parabronquios Uno de los muchos diminutos 
tubos paralelos de aire que discurren a traves de 
los pulmones de las aves donde se produce el 
intercambio de gases. 

Paracrino Relativo a una serial quimica que es 
liberada por una celula y afecta a celulas vecinas. 

Parapodios Apendices encontrados en algunos 
anelidos a partir de los cuales se extienden 
estructuras como cerdas (quetas). 

Parasitismo Relacion de simbiosis entre dos 
organismos que es beneficiosa para un organismo 
(el parasito), pero va en detrimento del otro (el 
huesped). Comparar con comensalismo y 
mutualismo. 

Parasito Organismo que vive en o sobre una 
especie huesped a la que perjudica. 

Parasitoide Organismo que tiene una fase 
larvaria parasita y una fase adulta de vida libre. La 
mayoria de parasitoides son insectos que ponen 
huevos en los organos de otros insectos. 

Pared celular Capa protectora situada por fuera 
de la membrana plasmatica y, por lo general 
compuesta de polisacaridos. Se encuentra en algas, 
plantas, bacterias, hongos y otros grupos. 

Pared celular primaria Capa externa de la pared 
celular de una planta, hecha de fibras de celulosa y 
polisacaridos, que define la forma de la celula y 
soporta la turgencia de la membrana plasmatica. 

Pared celular secundaria Capa interna de la 
pared celular de una planta formada por ciertas 
celulas al madurar. Proporciona apoyo y 
proteccion. 

Parsimonia Principio logico de que las 
explicaciones mas probables acerca de un 
fenomeno son las mas simples o economicas. 
Cuando se aplica a la comparacion entre arboles 
filogeneticos alternatives, sugiere que aquel que 
requiere el menor numero de cambios evolutivos 
es el que tiene mas probabilidades de ser el 
correcto. 

Partenogenesis Desarrollo de la descendencia a 
partir de huevos no fecundados, un tipo de 
reproduccion asexual. 



Parti'culas de reconocimiento de senates (SRP) 

Complejo RNA-proteina que se une a la secuencia 
serial del ER en un polipeptido al emerger de un 
ribosoma y transporta el complejo ribosoma- 
polipeptido a la membrana del ER donde la 
smtesis del polipeptido se completa. 

Parto Fuertes contracciones musculares del utero 
que expulsan el feto durante el parto. 

Pascal (Pa) Unidad de presion (fuerza por unidad 
area). 

Pasillo natural Tiras de habitat silvestre que 
conectan poblaciones que de otro modo estarian 
aisladas por la mano del hombre. 

Patogeno Cualquier entidad capaz de causar 
enfermedad, como un microbio, virus o prion. 

Patron de comportamiento fijo (FAP) Patron de 
comportamiento muy estereotipado que se 
produce de forma invariable en una determinada 
especie. Forma de comportamiento innato. 

Patron de formacion Serie de eventos que 
determinan la organizacion espacial de un 
embrion, incluida la alineacion de los principales 
ejes y la orientacion de las extremidades. 

PCR Reaccion en cadena de la polimerasa. 

Peciolo Tallo de una hoja. 

Pectina Polisacarido gelatinoso encontrado en la 
pared celular primaria y lamina media de las 
celulas vegetales. Atrae y mantiene el agua, 
formando un gel que ayuda a mantener la pared 
de la celula humeda. 

Pedigri Arbol genealogico de los padres e hijos, 
que muestran la herencia de determinados rasgos 
de interes. 

Pellet Cualquier material solido que se acumula 
en la parte inferior de un tubo de ensayo por 
debajo de una capa de liquido (el sobrenadante) 
durante el centrifugado. 

Pelo radicular Protrusion larga y delgada de las 
celulas de la epidermis de las raices de las plantas, 
que proporcionan una mayor superficie de 
absorcion de agua y nutrientes. 

Pene Organo reproductor masculino de 
marmferos, utilizado para insertar los 
espermatozoides en una mujer. 

Pentosa Monosacarido (azucar simple) que 
contiene cinco atomos de carbono. 

PEP carboxilasa Enzima que cataliza la adicion 
de CO2 a fosfoenol piruvato, compuesto de tres 
carbonos, formando un acido organico de cuatro 
carbonos. Encontrado en celulas mesofilas de 
plantas que realizan la fotosmtesis C 4 . 

Pepsina Enzima que digiere proteinas y se 
encuentra en el estomago. 

Pepsinogeno Precursor de la enzima digestiva 
pepsina. Se secreta a partir de celulas en el epitelio 
del estomago y se convierte en pepsina por el 
ambiente acido de la luz del estomago. 

Peptido Vease Oligopeptide. 

Peptidoglicano Polisacarido estructural 
complejo que se encuentra en las paredes de las 
celulas bacterianas. 

Perenne Describe una planta cuyo ciclo vital 
suele durar mas de un ano. Comparar con anual. 

Perforacion En plantas, pequeno agujero en la 
pared celular primaria y secundaria de los vasos 
que permiten el paso de agua. 

Pericarpio Parte de la fruta, formada a partir de 
la pared del ovario, que rodea y protege las 
semillas. Corresponde a la pulpa de la mayona de 
las frutas comestibles y las cascaras duras de la 
mayona de los frutos secos. 

Periciclo En las raices de las plantas, capa de 
celulas que da lugar a las raices laterales. 
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Peridermis Porcion mas externa de la corteza 
que consiste en cambium de corcho, celulas de 
corcho y una tercera pequena capa de celulas 
(felodermis). 

Periodo cntico Vease periodo sensible. 

Periodo sensible Corto periodo de tiempo en la 
vida de un animal joven durante la cual el 
aprendizaje de determinados comportamientos 
criticos pueden ocurrir. Tambien llamado periodo 
critico. 

Peristaltismo Ondas ritmicas de contraccion 
muscular que impulsan los alimentos a lo largo del 
tracto digestivo. 

Permahielo Capa congelada de forma 
permanente en el suelo helado en la mayoria de 
tundra y taiga. 

Permeabilidad Tendencia de una estructura, por 
ejemplo, una membrana, para permitir que una 
determinada sustancia se difunda a traves de ella. 

Permeabilidad selectiva Propiedad de una 
membrana que permite que algunas sustancias se 
difundan a traves de ella mucho mas facilmente 
que otras. 

Peroxisoma Organulo en la mayoria de celulas 
eucarioticas que contiene enzimas de oxidacion de 
acidos grasos y otros compuestos incluidas muchas 
toxinas, dejandolas inactivas. Vease glioxisoma. 

Peso molecular Suma de los numeros masicos de 
todos los atomos en una molecula; 
aproximadamente, el numero total de protones y 
neutrones en la molecula. 

Petalo Uno de los organos en forma de hoja 
dispuesto alrededor de los organos reproductores 
de una flor. A menudo con color y perfume para 
atraer a los polinizadores. 

pH Medida de la concentracion de protones en 
una solucion y, por tanto, de la acidez o 
alcalinidad. Definido como el logaritmo negativo 
en base 10 de la concentracion de protones: 
pH = -log H + . 

Pie Una de las tres partes principales del cuerpo 
de los moluscos; apendice muscular, empleado 
para el transporte y/o excavacion en el sedimento. 

Pie ambulacral Una de las numerosas y pequenas 
extensiones moviles y llenas de liquido del sistema 
vascular hidrico de equinodermos; la parte que se 
extiende fuera del cuerpo se llama podio. Utilizado 
en la locomocion y la alimentacion. 

Pigmento Cualquier molecula que absorbe 
ciertas longitudes de onda de luz visible y refleja o 
transmite otras longitudes de onda. 

Pilotaje Tipo de navegacion en la que los 
animales usan referencias familiares para 
encontrar su camino. 

Pinocitosis Ingesta de fluido extracelular por una 
celula mediante la invaginacion de la membrana 
plasmatica para formar pequenas vesiculas 
rodeadas de membrana; un tipo de endocitosis. 

Pirimidinas Un tipo de bases pequenas, que 
contienen nitrogeno y un unico anillo (citosina, 
uracilo, timina) que se encuentran en los 
nucleotidos. Comparar con purinas. 

Piruvato deshidrogenasa Gran complejo 
enzimatico, situado en el interior de la membrana 
mitocondrial, que es responsable de la conversion 
del piruvato en acetil-CoA durante la respiracion 
celular. 

Pituitaria anterior Parte de la glandula 
hipofisaria que contiene celulas que producen y 
liberan varias hormonas peptidicas en respuesta a 
otras hormonas desde el hipotalamo. Comparar 
con pituitaria posterior. 

Placa celular Doble capa de membrana 
plasmatica nueva que aparece en el centro de 
celulas vegetales en division, en ultima instancia, el 
citoplasma se divide en dos celulas. 



Placa cribosa En plantas, estructura con poros 
en un extremo de un tubo criboso en el floema. 

Placa indicadora Tecnica de laboratorio para la 
deteccion de celulas mutantes por su crecimiento 
en placas de agar que contienen un compuesto que 
al ser metabolizado por celulas de tipo salvaje da 
lugar a un producto coloreado. 

Placa metafasica Piano a lo largo del cual se 
alinean los cromosomas durante la metafase de la 
mitosis o la meiosis; no es una estructura real. 

Placa replica Metodo de identificacion de 
colonias bacterianas con ciertas mutaciones 
mediante la transferencia de celulas de cada 
colonia de una placa maestra a una segunda placa 
(replica) y la observacion del crecimiento, cuando 
son expuestas a diferentes condiciones. 

Placenta Estructura que se forma durante el 
embarazo en el utero a partir de tejidos de la 
madre y el feto. Intercambia nutrientes y desechos 
entre la madre y el feto, anclando el feto a la pared 
uterina y produciendo algunas hormonas. Aparece 
en la mayoria de mamiferos y en algunos otros 
vertebrados. 

Plan corporal Arquitectura basica del cuerpo de 
un animal, incluyendo el numero y la disposicion 
de extremidades, segmentos corporales y las 
principales capas de tejido. 

Plancton Cualquier organismo a la deriva cerca 
de la superficie de los oceanos o lagos y que nada 
poco o nada en absolute 

Planta de di'a corto Planta que florece en 
respuesta a noches largas (por lo general, a finales 
de verano, o en otono, en el hemisferio norte). 
Comparar con planta de dia neutro y planta de dia 
largo. 

Planta de dia neutro Planta cuyo tiempo de 
floracion no se ve afectado por la longitud relativa 
del dia y la noche (el fotoperiodo). Comparar con 
planta de dia largo y planta de dia corto. 

Plantas Grupo monofiletico que incluye algas 
rojas, verdes y glaucofitas y plantas terrestres. 

Plantas con semi I las Miembros de diversos filos 
de plantas verdes, que tienen tejidos vasculares y 
producen semillas. Incluyen angiospermas y 
gimnospermas. 

Plantas de dia largo Plantas que florecen en 
respuesta a noches cortas (por lo general a finales 
de primavera o principios de verano en el 
hemisferio norte). Comparar con plantas de dia 
corto y neutro. 

Plantas vasculares sin semilla Miembros de 
varios filos de plantas verdes que tienen tejidos 
vasculares pero no semillas. Incluyen colas de 
caballo, helechos y licofitos. 

Plantas verdes Un miembro de un linaje de 
eucariotas que incluye las algas verdes y las 
plantas terrestres. 

Plantula Pequena planta, que se forma en una 
planta parental a traves de reproduccion asexual y 
se cae, convirtiendose en un individuo 
independiente. 

Plaqueta Pequeno fragmento celular rodeado de 
membrana en la sangre de vertebrados que actua 
en la coagulacion de la sangre. Derivadas de 
grandes celulas de la medula osea. 

Plasmido Pequena molecula de DNA 
superenrrollada, generalmente circular, 
independiente del cromosoma (c) principal de la 
celula en procariotas y algunos eucariotas. 

Plasmido Ti Plasmido portado por 
Agro bacterium (una bacteria que infecta plantas) 
que puede integrarse en los cromosomas de una 
celula e inducir la formacion de una vesicula. 



Plasmodesmo Conexion fisica entre dos celulas 
en plantas, que consta de orificios en las paredes 
celulares a traves de los cuales las dos membranas 
plasmaticas, el citoplasma y ER liso pueden 
conectarse directamente. Funcionalmente similar a 
las uniones gap en celulas animales. 

Plasmogamia Fusion del citoplasma de dos 
individuos. Se da en muchos hongos. 

Plasticidad fenotipica Variacion en especies del 
fenotipo, que se debe a diferencias en las 
condiciones ambientales. Ocurre con mayor 
frecuencia en plantas que en animales. 

Plasticidad sinaptica Cambios a largo plazo en 
la respuesta o en la estructura fisica de una 
sinapsis que pueden ocurrir despues de 
determinados patrones de estimulacion. Se le 
considera la base del aprendizaje y la memoria. 

Plastido Organulos de una familia de plantas, 
delimitado por una doble membrana, que incluye 
cloroplastos; cromoplastos, que contienen 
vacuolas con pigmentos; y leucoplastos, que 
almacenan aceites, almidon o protemas. 

Plastocianina Pequena proteina que bombea 
electrones del fotosistema II al fotosistema I 
durante la fotosmtesis. 

Plastoquinona (PQ) Transportador de electrones 
no proteico en la cadena de transporte de 
electrones en cloroplastos. Recibe electrones 
excitados de la feofitina y los pasa a moleculas 
mas electronegativas en la cadena. Tambien lleva 
protones a la luz de la membrana del tilacoide, 
generando una fuerza proton-motora. 

Plegamiento en hoja beta (b) Estructura 
secundaria de una protema en la que el esqueleto 
del polipeptido se pliega en forma de hoja y se 
estabiliza por enlaces de hidrogeno. 

Pleiotropi'a (adj.: pleiotropico) Capacidad de un 
solo gen para afectar a mas de un rasgo fenotipico. 

Ploidia Numero de juegos completos de 
cromosomas presentes. Haploide se refiere a una 
ploidia de 1; diploide, a una ploidia de 2; triploide, 
a una ploidia de 3, y tetraploide, a una ploidia 
de 4. 

Pluma Derivacion especializada de la piel, 
compuesta por /3-queratina, presente en todas las 
aves y solo en las aves. Utilizada para el vuelo, 
aislamiento, exhibicion y otros propositos. 

Pluricelularidad Estar compuesto de muchas 
celulas que se adhieren entre si y no expresan 
todas los mismos genes, lo que resulta en que 
algunas celulas tienen funciones especializadas. 

Poblacion Grupo de individuos de la misma 
especie que viven en la misma zona geografica en 
un mismo periodo de tiempo. 

Podio Vease pie ambulacral. 

Polar (1) Asimetrico o unidireccional. (2) Con 
una carga parcial positiva en un lado de una 
molecula y una carga parcial negativa en el otro 
lado. Las moleculas polares son generalmente 
hidrofilas. 

Polimerizacion (v.: polimerizar) Proceso por el 
que numerosas moleculas pequenas (monomeros) 
identicas o similares se unen covalentemente para 
formar una molecula grande (polmiero). 

Pohmero Cualquier molecula larga compuesta 
por pequenas unidades repetidas (monomeros) y 
unidas entre si. Los principales polmieros 
biologicos son las protemas, los acidos nucleicos y 
los polisacaridos. 

Polimorfismo (adj.: polimorfico) (1) La 
aparicion de mas de un alelo en un determinado 
locus genetico en una poblacion. (2) La aparicion 
de mas de dos fenotipos de un rasgo en una 
poblacion. 
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Polimorfismo de nucleotide* simple (SNP) Lugar 
en un cromosoma donde los individuos de una 
poblacion tienen diferentes nucleotides. Puede 
utilizarse como marcador genetico para ayudar a 
rastrear la herencia de genes cercanos. 

Polinizacion Proceso por el cual el polen llega al 
carpelo de una flor (en plantas con flores), o 
alcanza el ovulo directamente (en las comferas y 
especies emparentadas). 

Polinizacion cruzada Polinizacion de una flor 
por el polen de otro individuo, en lugar de 
autofertilizacion. Tambien se denomina 
cruzamiento. 

Polipeptido Cadena polipeptidica de 50 o mas 
aminoacidos unidos entre si por enlaces 
peptidicos. Comparar con oligopeptide y proteina. 

Poliploidia (adj.: poliploide) Estado que consiste 
en tener mas de dos juegos completos de 
cromosomas. 

Polipo Etapa inmovil (sesil) en el ciclo de vida de 
algunos cnidarios (p. ej., las medusas). Comparar 
con medusas. 

Polirribosoma Estructura consistente en una 
molecula de RNA mensajero unida a numerosos 
ribosomas y a su cadena peptidica creciente. 

Polisacarido Polimero lineal o ramificado 
compuesto por muchos monosacaridos unidos por 
enlaces glucosidicos. Polnneros de hidratos de 
carbono con un numero relativamente reducido de 
residuos, a menudo se denominan oligosacdridos. 

Polispermia Fecundacion de un ovulo por 
multiples espermatozoides. 

Poro nuclear Abertura en la envoltura nuclear 
que conecta el interior del nucleo con el 
citoplasma y a traves del cual moleculas como los 
mRNA y algunas protemas pueden pasar. 

Portador Individuo heterocigoto que posee un 
alelo normal y un alelo recesivo de un rasgo 
heredado, no muestra el fenotipo del rasgo, pero 
puede transmitir el gen recesivo a la descendencia. 

Portador de electrones Cualquier molecula que 
acepta y dona electrones facilmente de otras 
moleculas. 

Posterior Hacia la cola de un animal y lejos de 
su cabeza. Lo contrario de anterior. 

Postulados de Koch Cuatro criterios utilizados 
para determinar si un agente infeccioso sospechoso 
causa una enfermedad en particular. 

Potenciador Secuencia reguladora en el DNA de 
eucariontes que puede ubicarse lejos de los genes 
que controlan o en los intrones del gen. La union 
de protemas especificas a un potenciador aumenta 
la transcripcion de ciertos genes. 

Potencial de accion Cambio rapido y temporal 
en un potencial electrico a traves de una 
membrana, de negativo a positivo y de nuevo a 
negative Ocurre en celulas, como neuronas y 
fibras musculares, que tienen una membrana 
excitable. 

Potencial de equilibrio Potencial de membrana 
en el que no hay movimiento neto de un 
determinado ion dentro o fuera de la celula. 

Potencial de membrana Diferencia de carga 
electrica a traves de una membrana celular; una 
forma de energia potencial. Tambien llamado 

voltaje de membrana. 

Potencial de presion {if/) Componente de la 
energia potencial del agua causada por presiones 
ffsicas sobre una solucion. En las celulas de las 
plantas, equivale a la presion de la pared mas la 
turgencia. Comparar con potencial de soluto (ifss). 

Potencial de reposo Potencial de membrana de 
una celula en estado de reposo o normal. 

Potencial electrico Energia potencial creada por 
separacion de cargas electricas entre dos puntos. 
Tambien se denomina voltaje. 



Potencial hidrico [if/) Energia potencial del agua 
en un ambiente determinado comparada con la 
energia potencial del agua pura a temperatura 
ambiente y presion atmosferica. En organismos 
vivos, if/ es igual al potencial de soluto (ift s ), mas el 
potencial de presion (if/ v ). 

Potencial osmotico Vease potencial soluto. 

Potencial soluto [if/ s ) Componente de la energia 
potencial del agua causada por la diferencia en las 
concentraciones de solutos en dos localizaciones. 
Tambien llamado potencial osmotico. Comparar 
con potencial de presion (if/Y). 

Potencial umbral Potencial de membrana que 
dara lugar a un potencial de accion en una 
neurona u otras celulas excitables. Tambien 
llamado simplemente umbral. 

Potenciales postsinapticos excitadores (EPSP) 

Cambio en el potencial de membrana, por lo 
general despolarizacion, en la dendrita de una 
neurona que hace un potencial de accion mas 
probable. 

Potenciales postsinapticos inhibidores (IPSP) 

Cambio en el potencial de membrana, por lo 
general hiperpolarizacion en una dendrita 
neuronal, que hace un potencial de accion menos 
probable. 

Prediccion Resultado observable o mesurable de 
un experimento basado en una hipotesis. Una 
correcta prediccion proporciona apoyo a la 
hipotesis que se esta probando. 

Pre-orina Vease filtrado. 

Presentation antigenica Proceso por el cual, 
pequenos peptidos, derivados de la ingestion de 
particulas antigenicas (p. ej., bacterias) o antigenos 
intracelulares (p. ej., virus en celulas infectadas) 
forman complejos con protemas MHC y son 
transportados a la superficie de la celula donde se 
muestran y pueden ser reconocidos por celulas T. 

Presion arterial Vease presion arterial diastolica 
y presion arterial sistolica. 

Presion arterial diastolica Fuerza ejercida por la 
sangre contra las paredes de las arterias durante la 
relajacion del ventriculo izquierdo del corazon. 
Comparar con presion arterial sistolica. 

Presion arterial sistolica Fuerza ejercida por la 
sangre contra las paredes de las arterias durante la 
contraccion del ventriculo izquierdo del corazon. 
Comparar con presion arterial diastolica. 

Presion de la pared Presion hacia dentro ejercida 
por la pared celular sobre el fluido contenido en 
una celula vegetal. 

Presion de turgencia Presion ejercida por el 
contenido liquido de una celula vegetal en contra 
de su pared celular. 

Presion parcial Presion de un gas particular en 
una mezcla; la contribucion de ese gas a la presion 
global. 

Presion radicular Presion positiva (hacia arriba) 
de la savia en el xilema, en el tejido vascular de las 
raices. Se genera durante la noche como 
consecuencia de la acumulacion de iones en el 
suelo y la posterior circulacion osmotica del agua 
en el xilema. 

Primasa Enzima que sintetiza un pequeno 
segmento de RNA para su uso como cebador en la 
replicacion del DNA. 

Primates Linaje de mamiferos, que incluye 
prosimios (lemures, lorises, etc), monos y grandes 
simios (incluidos los humanos). 

Primera ley de la termodinamica Principio fisico 
de que la energia se conserva en todo proceso. La 
energia ni se crea ni se destruye, simplemente se 
transforma. 

Principio de exclusion competitiva Principio de 
que dos especies no pueden coexistir en el mismo 
nicho ecologico en la misma zona porque una de 
las especies dejara fuera a la otra. 



Principio de Hardy-Weinberg Principio de 
genetica poblacional que declara que las 
frecuencias de genotipo de una gran poblacion no 
cambian de generacion en generacion en la 
ausencia de procesos evolutivos (p. ej., mutacion, 
migracion, deriva genetica, apareamiento aleatorio 
y seleccion). 

Principio de la segregation independiente 

Concepto de que cada pare j a de elementos 
hereditarios (alelos del mismo gen) se comporta de 
forma independiente de otros genes durante la 
meiosis. Uno de los dos principios geneticos de 
Mendel. 

Prion Forma infecciosa de una proteina que se 
cree que provoca enfermedad mediante la 
induccion en la forma normal de una estructura 
anormal en tres dimensiones. Causa encefalopatias 
espongiformes, tales como la enfermedad de las 
vacas locas. 

Proboscide Un largo y estrecho apendice a traves 
del cual pueden obtenerse alimentos. 

Procambium Grupo de celulas en el centro del 
embrion de una planta joven que da lugar a los 
tejidos vasculares. 

Procariota Miembro del dominio Bacteria o 
Arquea, un organismo unicelular que carece de 
nucleo y que contiene relativamente pocos 
organulos o componentes del citoesqueleto. 
Comparar con eucariota. 

Procesamiento alternativo En eucariotas, el 
empalme de transcritos primarios de RNA a partir 
de un unico gen de diferentes maneras para 
producir diferentes mRNA maduros y, por tanto, 
diferentes polipeptidos. 

Procesamiento del RNA En eucariotas, los 
cambios que sufre el transcrito primario de RNA 
en el nucleo para convertirse en una molecula 
madura de mRNA, que es exportada al 
citoplasma. Incluye la adicion de una caperuza 5' y 
una cola de poli (A) y un proceso de corte y 
empalme para eliminar los intrones. 

Proceso de correction de errores Proceso por el 
cual la DNA polimerasa reconoce y elimina una 
base equivocada anadida durante la replicacion del 
DNA y continua con la sintesis. 

Production secundaria Cantidad total de nuevo 
tejido corporal producido por los animales que 
comen plantas. Puede implicar el crecimiento y/o 
la reproduccion. 

Productividad Cantidad total de carbono fijado 
por la fotosintesis por unidad de superficie al ano. 

Productividad bruta fotosintetica Eficiencia con 
la que todas las plantas en un area determinada 
utilizan la energia luminosa disponible para 
producir azucares. 

Productividad primaria bruta En un ecosistema, 
la cantidad total de carbono fijado por la 
fotosintesis, incluido el utilizado para la 
respiracion celular, mas de un periodo de tiempo 
determinado. Comparar con la productividad 
primaria neta. 

Productividad primaria neta (NPP) En un 

ecosistema, la cantidad total de carbono fijado por 
la fotosintesis durante un determinado periodo de 
tiempo, menos la cantidad oxidada durante la 
respiracion celular. Comparar con la productividad 
primaria bruta. 

Producto Cualquiera de los materiales finales 
formados en una reaccion quimica. 

Productor primario Cualquier organismo que 
crea sus propios alimentos por fotosintesis o 
reduccion de compuestos inorganicos y que es una 
fuente de alimento para otras especies en su 
ecosistema. Tambien se denomina autotrofo. 
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Profase La primera fase de la mitosis o la 
meiosis durante la cual los cromosomas se hacen 
visibles y se forma el huso mitotico. La sinapsis y 
el sobrecruzamiento tienen lugar durante la 
profase de la meiosis I. 

Progesterona Hormona esteroidea producida en 
los ovarios y secretada por el cuerpo luteo despues 
de la ovulacion, hace que el revestimiento uterino 
engruese. 

Prolactina Hormona peptidica, producida y 
secretada por la hipofisis anterior, que promueve 
la produccion de leche en hembras de marmferos y 
tiene una variedad de efectos sobre el 
comportamiento de los padres y sobre la 
reproduccion estacional en otros vertebrados. 

Prometafase Etapa en la mitosis o la meiosis 
durante la cual la envoltura nuclear se rompe y las 
fibras del huso acromatico se unen a las 
cromatidas. 

Promotor Corta secuencia de nucleotidos en el 
DNA que se une a la RNA polimerasa y permite 
que empiece la transcripcion. En DNA 
procariotico, un solo promotor a menudo se 
asocia con varios genes contiguos. En DNA 
eucariota, cada gen generalmente tiene su propio 
promotor. 

Propio Propiedad de una molecula o celula, de 
forma que no es atacada por las celulas del sistema 
inmunitario, debido a ciertas similitudes 
moleculares con otras celulas del organismo. 

Prosencefalo Una de las tres regiones principales 
del cerebro de vertebrados; incluye cerebro, 
talamo e hipotalamo. Comparar con metencefalo y 
mesencefalo. 

Prosimios Uno de los dos linajes principales de 
los primates, incluidos los lemures, tarsiers, pottos 
y lorises. Comparar con otros antropoides. 

Prostata Glandula en machos de marmferos que 
rodea la base de la uretra y secreta un fluido que 
es un componente del semen. 

Proteasa Enzima que puede degradar las 
protemas por ruptura de los enlaces peptidicos 
entre residuos de aminoacidos. 

Protema Macromolecula compuesta de una o 
mas cadenas polipeptidicas compuesta de 50 o 
mas aminoacidos unidos. Cada protema tiene una 
secuencia unica de aminoacidos y, en su estado 
nativo, una forma tridimensional caracteristica. 

Protema activadora de catabolito (CAP) 

Protema que se puede unir al sitio de union de 
CAP, rio arriba de determinados operones 
procariotas, facilitando asi la union de la RNA 
polimerasa y estimulando la expresion genica. 

Protema de membrana periferica Cualquier 
protema de membrana que no cubre la totalidad 
de la bicapa lipidica y se asocia con un solo 
lado de la bicapa. Comparar con protema integral 
de membrana. 

Protema de MHC Una del conjunto de 
glucoprotemas de superficie celular presente en 
marmferos, que participa en el reconocimiento de 
celulas como propias y en la presentacion 
antigenica a las celulas T. Tambien llamada 
molecula MHC. 

Protema de transporte Termino colectivo para 
cualquier membrana proteica que permite a las 
pequenas moleculas o iones especificos cruzar la 
membrana plasmatica. Incluye protemas 
transportadoras y protemas de canal, que llevan a 
cabo el transporte pasivo (difusion facilitada) y 
bombas, que llevan a cabo el transporte active 

Protema de union a TATA (TBP) Protema que se 
une a la caja TATA en promotores eucarioticos y 
es un componente del complejo basal de 
transcripcion. 



Protema G Cualquiera de las protema perifericas 
de membrana que unen GTP y actuan en la 
transduccion de senales. La union de una serial a 
su receptor desencadena la activacion de la 
protema G, lo que lleva a la produccion de un 
segundo mensajero o inicia la cascada de 
fosforilacion. 

Protema integral de membrana Cualquier 
protema de membrana que se extiende por toda la 
bicapa lipidica. Tambien llamada protema 
transmembrana. Comparar con protema periferica 
de membrana. 

Protema mayor de histocompatibilidad Vease 

MHC. 

Protema motora Protema cuya principal funcion 
es la de convertir la energia qumiica del ATP en 
movimiento. Incluye la dineina, la quinesina 
y la miosina. 

Protema quinasa Enzima que cataliza la adicion 
de un grupo fosfato a otra protema, por lo 
general, activando o inactivando el sustrato de la 
protema. 

Protema transmembrana Cualquier protema de 
membrana que abarca la totalidad de la bicapa 
lipidica. Tambien se denomina protema integral de 
membrana. 

Protema transportadora Protema de membrana 
que facilita la difusion de una pequena molecula 
(p. ej., glucosa) a traves de la membrana 
plasmatica mediante un proceso que implica un 
cambio reversible en la forma de la protema. 
Tambien se denomina portadora. 

Protemas de union a DNA monocatenario (SSBP) 

Una clase de protemas que se unen a las cadenas 
separadas de DNA durante la replicacion o la 
transcripcion, impidiendoles volver a formar una 
doble helice. 

Proteoma El conjunto completo de protemas 
producidas por un determinado tipo de celulas. 

Proteomica El estudio sistematico de las 
interacciones, localizacion, funciones, regulacion y 
otras caracteristicas de todo el conjunto de 
protemas (proteoma) en un determinado tipo 
celular. 

Protista Cualquier eucariota que no es una 
planta verde, animal u hongo. Los protistas son un 
grupo parafiletico diverse La mayona son 
unicelulares, pero algunos son pluricelulares o 
forman agregados pluricelulares llamados 
colonias. 

Protodermo La capa exterior de un embrion de 
una planta que da lugar a la epidermis. 

Protooncogen Cualquier gen que normalmente 
alienta la division celular de manera regulada, de 
forma general activando fases especificas en el 
ciclo celular. Las mutaciones pueden 
transformarlos en oncogenes. 

Protostomos Linaje principal de animales que 
comparten un patron de desarrollo embrionario, 
incluyendo la division en espiral, la formacion de 
la boca antes que el ano y la formacion del celoma 
por division de un bloque de mesodermo. Incluye 
artropodos, moluscos y anelidos. Comparar con 
deuterostomos. 

Proyecto Genoma Humano Proyecto 
multinacional de investigacion que secuencio el 
genoma humano. 

Prueba cruzada Cruzamiento de un individuo de 
genotipo desconocido con un individuo que 
solamente posee alelos recesivos de los rasgos de 
interes para poder deducir el genotipo desconocido 
a partir de los coeficientes fenotipicos observados 
en la descendencia. 

Pseudocelomado Animal con una cavidad 
corporal interior llena de fluido (celoma) que esta 
alineada con las capas de endodermo y 
mesodermo. 



Pseudogen Secuencia de DNA que se asemeja a 
un gen funcional, pero no se transcribe. Se cree 
que han surgido por la duplicacion de un gen 
funcional seguida de inactivacion debido a una 
mutacion. 

Pseudopodo Extension abultada temporal en 
ciertas celulas, utilizadas en el arrastre celular y la 
ingestion de alimentos. 

Pubertad Los diversos cambios fisicos y 
emocionales que sufre un animal inmaduro 
llevandole a la madurez reproductiva. Tambien el 
periodo en que se producen estos cambios. 

Pulmon Cualquier organo respiratorio utilizado 
para el intercambio de gases entre la sangre y el 
aire. 

Punta Extremo de una rama en un arbol 
filogenetico. Representa una especie o taxon mas 
amplio que no ha producido (todavia) 
descendientes, ya sea un grupo que viva 
actualmente o un grupo que se haya extinguido. 
Tambien se denomina nodo terminal. 

Punteaduras En plantas, pequenos agujeros en 
la pared celular secundaria de las traqueidas que 
permiten el paso del agua. 

Punto de ajuste Valor normal u objetivo para 
una variable interna regulada, tales como el calor 
del cuerpo o el pH sanguineo. 

Punto de control del ciclo celular Cualquiera de 
los diversos puntos del ciclo celular en el que se 
puede regular la progresion de una celula a traves 
del ciclo. 

Pupa Insecto en metamorfosis que se encuentra 
encerrado en una envuelta protectora. 

Pupacion Etapa del desarrollo de muchos 
insectos, en la que el cuerpo se transforma de 
forma larvaria a forma adulta, mientras esta 
encerrado en una envuelta protectora. 

Pupila Orificio en el centro del iris a traves del 
cual entra la luz en el ojo de un vertebrado o 
cefalopodo. 

Purinas Un tipo de bases pequenas que contienen 
nitrogeno y un doble anillo (guanina, adenina) que 
se encuentran en nucleotidos. Comparar con 
pirimidinas. 

Quelfceros Par de apendices en forma de pinza, 
encontrados alrededor de la boca de ciertos 
artropodos llamados quelicerados (aranas, acaros 
y escorpiones). 

Quetas Extensiones en forma de cerdas 
encontradas en algunos anelidos. 

Quiasma Estructura en forma de X formada 
durante la meiosis por el sobrecruzamiento entre 
cromatidas no hermanas en un par de cromosomas 
homologos. 

Quilomicron Bola de lipidos recubierta de 
protemas utilizada para el transporte de los lipidos 
a traves del torrente sanguineo. 

Quimiolitotrofo Organismo que produce ATP 
por oxidacion de moleculas inorganicas de alta 
energia potencial como el amoniaco (NH 3 ) o el 
metano (CH 4 ). Tambien se denomina litotrofo. 
Comparar con quimioorganotrofo. 

Quimioorganotrofo Organismo que produce 
ATP por oxidacion de moleculas organicas de alta 
energia potencial, tales como azucares. Tambien se 
denomina organotrofo. Comparar con 
quimiolitotrofo. 

Quimioosmosis Mecanismo energetico donde la 
energia almacenada en un gradiente 
electroquimico de protones (fuerza proton-motriz) 
se utiliza para llevar a cabo un proceso que 
requiere energia, como la produccion de ATP. 

Quimioquina Cualquiera de las diversas senales 
quimicas que atraen a los leucocitos hacia un lugar 
de lesion tisular o infeccion. 



Glosario G-29 



Quimiorreceptor Organo o celula sensorial 
especializada en la deteccion de moleculas o clases 
de moleculas especificas. 

Quimiotaxis Movimiento hacia o lejos de una 
determinada sustancia qmmica. 

Quinasa dependiente de ciclina (CDK) 

Cualquiera de las diversas protemas quinasas 
relacionadas que se activan solo cuando se ligan a 
una ciclina. Participan en el control del ciclo 
celular. 

Quinesina Cualquier clase de protema motora 
que utiliza la energia qmmica del ATP para el 
transporte de vesiculas, parriculas o cromosomas a 
lo largo de los microtubules. 

Quinocilio Un solo cilio que sobresale de la 
superficie de muchas celulas y actua en la 
deteccion del sonido o la presion. 

Quitina Polisacarido estructural compuesto por 
monomeros de N-acetilglucosamina unidos entre 
si por enlaces glucosidicos (3-1,4. Se encuentra en 
las paredes de las celulas de muchos hongos y 
algas y en los esqueletos externos de insectos y 
crustaceos. 

Quitones Linaje de moluscos marinos que tienen 
una concha de proteccion formada por ocho 
placas de carbonato de calcio. 

Quitridios Miembros de un grupo de hongos 
parafiletico (Chitridiomicota) que producen 
esporas moviles y gametos (ambos con flagelos 
similares a los espermatozoides). Tambien se 
denominan chitridiomicete. 

Radiacion Transferencia de calor entre dos 
cuerpos que no estan en contacto fisico directo. 
Mas comunmente, la emision de energia 
electromagnetica de cualquier longitud de onda. 

Radiacion adaptativa Rapida diversificacion 
evolutiva dentro de un linaje, que produce 
numerosas especies descendientes con una amplia 
gama de formas adaptativas. 

Radical libre Cualquier sustancia que contenga 
uno o mas atomos con un electron desapareado. 
Inestable y altamente reactive 

Radfcula La raiz de un embrion en una planta. 

Radula Aspero apendice para la alimentacion en 
gasteropodos (caracoles, babosas). 

Rafz (1) Parte subterranea de una planta que 
ancla la planta y absorbe agua y nutrientes. (2) En 
un arbol filogenetico, la parte mas baja, el nodulo 
mas antiguo. 

Rafz adventicia Raiz que se desarrolla a partir de 
la base del tallo de una planta en lugar del sistema 
radicular. 

Rafz lateral Raiz lateral de una planta que se 
extiende a partir de otra raiz mas vieja. 

Rama (1) Parte de un arbol filogenetico que 
representa a las poblaciones a largo del tiempo. 
(2) Cualquier extension del sistema radicular de 
una planta. 

Rango Distribucion geografica de una especie. 

Ras Tipo de protema G que se activa por la 
union de moleculas de senalizacion a los 
receptores de tirosina quinasa y que, a 
continuacion, inicia una cascada de fosforilacion, 
que culmina en una respuesta celular. 

Rasgo Cualquier semblante hereditario 
caractenstico de un individuo. 

Rasgo cuantitativo Caractenstica hereditaria que 
expone la variacion fenotipica a lo largo de una 
escala continua de medicion (p. ej., la altura), en 
lugar de las distintas formas caractensticas de los 
rasgos discretos. 

Rasgo discreto Rasgo heredado que muestra 
formas fenotipicas distintas en lugar de la 
variacion continua caractenstica de rasgos 
cuantitativos como la altura. 



Rasgo vestigial Cualquier estructura 
rudimentaria con una funcion minima o 
desconocida, que es homologa a estructuras con 
alguna funcion en otras especies. Se piensa que los 
rasgos vestigiales reflejan la historia evolutiva. 

Rb Protema supresora de tumores que ayuda a 
regular la progresion de una celula de la fase G\ a 
la fase S del ciclo celular. Se encuentran defectos en 
la protema Rb en muchos tipos de cancer. 

Reaccion acrosomal Serie de acontecimientos 
que ocurren en un espermatozoide al encontrarse 
con un ovulo, incluyendo la liberacion de enzimas 
acrosomales y la formacion del proceso acrosomal, 
que ayuda al espermatozoide a alcanzar al ovulo. 

Reaccion de condensacion Reaccion qmmica en 
la que dos moleculas se unen covalentemente 
eliminando un -OH de una de ellas y un -H de la 
otra para formar agua. Tambien se denomina 
reaccion de deshidratacion. Comparar con 
hidrolisis. 

Reaccion de deshidratacion Vease reaccion de 
condensacion. 

Reaccion de oxidacion-reduccion Vease reaccion 
redox. 

Reaccion en cadena de la polimerasa (PCR) 

Tecnica de laboratorio para generar rapidamente 
millones de copias identicas de un determinado 
segmento de DNA, mediante la incubacion de la 
secuencia original del DNA de interes con 
cebadores, nucleotidos y la DNA polimerasa. 

Reaccion qmmica Cualquier proceso en el que 
un compuesto o elemento se combina con otros, o 
se rompe; implica la formacion y/o ruptura de 
enlaces qumiicos. 

Reaccion redox Reaccion qmmica que implica la 
transferencia de uno o mas electrones de un 
reactivo a otro. Tambien se denomina reaccion de 
oxidacion-reduccion. 

Reacciones luz-dependientes En la fotosintesis, 
el conjunto de reacciones que ocurren en el 
fotosistema I y II, que utilizan la energia de la luz 
solar para romper el agua, producir ATP, NADPH 
y oxigeno. 

Reacciones luz-independientes Vease ciclo de 
Calvin. 

Reactante Cualquiera de las materias iniciales en 
una reaccion qmmica. 

Recambio En ecologia de lagos, la mezcla 
completa de las capas de agua superior e inferior 
que se produce cada primavera y otorio en zonas 
de lagos templados. 

Receptor de celulas B (BCR) Inmunoglobulina 
(anticuerpo) embebida en la membrana plasmatica 
de celulas B maduras a la que se unen los 
antigenos. 

Receptor de celulas T (TCR) Protema 
transmembrana encontrada en celulas T que 
pueden unirse a antigenos presentes en las 
superficies de otras celulas. Compuesto por dos 
polipeptidos llamados cadena alfa y cadena beta. 
Vease presentation antigenica. 

Receptor de hormonas esteroideas Receptor de 
la familia de receptores intracelulares que se une a 
varias hormonas esteroideas, formando complejos 
hormona-receptor que actuan como factores 
de transcripcion reguladores y activan la 
transcripcion de genes especificos. 

Receptor de reconocimiento de patrones Una 

de las clases de protemas de membrana de los 
linfocitos, que se unen a moleculas en la superficie 
de muchas bacterias. Parte de la respuesta 
inmunologica innata. 



Receptor de senates Cualquier protema que se 
une a una molecula de senalizacion (p. ej., una 
hormona o neurotransmisor) y desencadena una 
respuesta en la celula. Los receptores de senales 
solubles en agua son protemas transmembrana en 
la membrana plasmatica; los de muchas senales 
solubles en lipidos (p. ej., hormonas esteroideas) 
estan situados en el interior de la celula. 

Receptor tirosfn-cinasa (RTK) Cualquier clase de 
receptor de senalizacion de la superficie celular 
que sufra fosforilacion tras unir una molecula de 
senalizacion. El receptor activo fosforilado activa, 
a continuacion, una via de transduction de senales 
dentro de la celula. 

Recesivo Se refiere a un alelo cuyo efecto 
fenotipico se observa solo en individuos 
homocigotos. Comparar con dominante. 

Recombinacion genetica Cambio en la 
combinacion de los genes o alelos en un 
cromosoma o individuo determinado. Tambien se 
denomina recombinacion. 

Recombinante Posesion de una nueva 
combinacion de alelos. Puede referirse a un solo 
cromosoma o molecula de DNA o a un organismo 
entero. 

Recto La ultima portion del tracto digestivo 
donde se mantienen las heces hasta que son 
expulsadas. 

Reduction Ganancia de electrones de un atomo 
durante una reaccion redox, ya sea por la 
aceptacion de un electron de otro atomo o por la 
aproximacion de los electrones de un enlace 
covalente al nucleo atomico. 

Reductor de sulfato Procariota que produce 
sulfuro de hidrogeno (H 2 S) como un subproducto 
de la respiration celular. 

Reflejo Respuesta involuntaria a un esrimulo 
ambiental. Puede implicar al cerebro (reflejo 
condicionado) o no (reflejo espinal). 

Refractario Periodo de no respuesta a un 
esrimulo que anteriormente suscito una respuesta. 
Por ejemplo, la tendencia de los canales de sodio 
regulados por voltaje de permanecer cerrados 
inmediatamente despues de un potencial de action. 

Refuerzo En Biologia evolutiva, la seleccion 
natural de los rasgos que impiden la reproduction 
entre especies que han divergido recientemente. 

Regeneration Crecimiento de una nueva parte 
del cuerpo para reemplazar una que ha sido 
perdida. 

Regimen de alteraciones Alteraciones 
caractensticas que afectan a una comunidad 
ecologica. 

Region constante (C) Parte de las cadenas ligeras 
o de las cadenas pesadas de un anticuerpo que 
tiene la misma secuencia de aminoacidos en los 
anticuerpos producidos por cada celula B de un 
individuo. Comparar con region variable (V). 

Region variable (V) La region de las cadenas 
ligeras o pesadas de un anticuerpo que tiene una 
secuencia de aminoacidos altamente variable y 
forma parte del sitio de union al anrigeno. 
Comparar con region constante (C). 

Registro fosil Todos los fosiles que se han 
encontrado en cualquier lugar de la Tierra y que 
han sido descritos formalmente en la bibliografia 
cienrifica. 

Regla de Hamilton Propuesta de que un alelo de 
comportamiento altruista se vera favorecido por la 
seleccion natural solo si el Br>C, donde B es igual 
al beneficio de eficacia biologica para el receptor y 
C al coste de eficacia del que actua y r el 
coeficiente de parentesco entre ambos. 

Regulacion alosterica Regulacion de la funcion 
de una protema mediante la union de una 
molecula reguladora, por lo general a un sitio 
distinto del centro activo, provocando un cambio 
en la forma de la protema. 
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Reino En el sistema de Linneo, una categoria 
taxonomica por encima del nivel de filo y por 
debajo del nivel de dominio. 

Relacion especie-area Relacion matematica 
entre la superficie de un determinado habitat y el 
numero de especies que puede soportar. 

Reloj circadiano Mecanismo interno que se 
encuentra en la mayoria de los organismos que 
regula muchos procesos del organismo (ciclos de 
sueno y vigilia, patrones hormonales, etc.) en 
aproximadamente un ciclo de 24 horas. 

Reloj molecular Hipotesis de que ciertos tipos de 
mutaciones tienden a fijarse en las poblaciones a 
un ritmo constante a lo largo del tiempo. Como 
resultado, pueden utilizarse las comparaciones de 
las secuencias de DNA para inferir el momento de 
divergencia evolutiva. 

Remodelacion de la cromatina Proceso por el 
cual el DNA en la cromatina se desenrrolla de las 
protemas asociadas para permitir la transcripcion 
o la replicacion. Puede requerir modificacion 
qmmica de las protemas histonas o remodelacion 
de la cromatina por los grandes complejos 
multiproteicos en un proceso dependiente de ATP. 

Reparation de errores Proceso por el cual las 
pares de bases mal apareadas en el DNA son 
corregidas. 

Reparation por escision de nucleotidos Proceso 
de eliminacion de una zona danada en una de las 
cadenas de DNA y su correcta sustitucion usando 
la cadena intacta como molde. 

Replicacion semiconservativa Mecanismo de 
replicacion utilizado por las celulas para copiar el 
DNA. Da como resultado dos moleculas de DNA 
hijas que contienen una cadena vieja y una cadena 
nueva cada una. 

Repolarization Vuelta al potencial normal de 
membrana despues de haber cambiado; fase 
normal en un potencial de accion. 

Represion catabohtica Tipo de control 
transcripcional positivo en el que el producto final 
de la via catabolica inhibe la continuacion de la 
transcripcion del gen codificante de la enzima en la 
ruta metabolica. 

Represor Cualquier protema que inhibe la 
transcripcion. 

Reproduction Capacidad de un organismo para 
hacer una copia exacta o casi exacta de si mismo. 

Reproduction asexual Cualquier forma de 
reproduccion que da lugar a descendientes que son 
geneticamente identicos a su parental. Incluye la 
fision binaria, la gemacion y la partenogenesis. 
Comparar con reproduccion sexual. 

Reproduccion sexual Reproduccion en la que los 
genes de dos padres se combinan a traves de la 
fusion de los gametos, produciendo descendientes 
que son geneticamente diferentes de ambos padres. 
Comparar con reproduccion asexual. 

Reptiles Uno de los dos linajes de amniotas 
(vertebrados que producen huevos amnioticos) 
distinguido por las adaptaciones para la 
reproduccion terrestre. Incluyen tortugas, 
serpientes y lagartos, cocodrilos y caimanes y aves. 
Salvo para las aves, todos son ectotermos. 

Residuos En un polimero, las unidades 
individuales derivadas de los monomeros que se 
unen de forma covalente para formar el polimero. 
Las protemas contienen residuos de aminoacidos; 
los acidos nucleicos, residuos de nucleotidos; y los 
polisacaridos residuos de azucares. 

Resiliencia, comunidad Medida de como se 
recupera una comunidad rapidamente despues de 
una alteracion. 

Resistencia, comunidad Medida de cuanto se ve 
afectada una comunidad por una alteracion. 



Resistencia sistemica adquirida (SAR) Respuesta 
lenta y generalizada de plantas a una infeccion 
localizada que protege a los tejidos sanos de la 
invasion por patogenos. Comparar con respuesta 
de hipersensibilidad. 

Respiration celular Via comun para la 
produccion de ATP, que requiere la transferencia 
de electrones de compuestos con un alto potencial 
energetico (a menudo NADH y FADH 2 ) a una 
cadena de transporte de electrones y, en ultima 
instancia a un electron aceptor (con frecuencia el 
oxigeno). 

Respuesta de hipersensibilidad En plantas, la 
muerte rapida de una celula que ha sido infectada 
por un patogeno, reduciendo asi el potencial de 
que la infeccion se extienda por la planta. 
Comparar con resistencia sistemica adquirida. 

Respuesta (inmunologica) mediada por celulas 

Tipo de respuesta inmunologica que implica la 
formacion de celulas T citotoxicas a partir de 
celulas T CD8 + . Atacan a celulas infectadas por 
patogenos, celulas cancerosas y celulas 
trasplantadas. Comparar con respuesta humoral 
(inmunologica). 

Respuesta de lucha o huida Rapidos cambios 
fisiologicos que preparan el cuerpo para 
situaciones de emergencia. Incluye el aumento de 
la frecuencia cardiaca, aumento de la presion 
sangumea y la disminucion de la digestion. 

Respuesta humoral (inmunologica) Tipo de 
respuesta inmunitaria que requiere la generacion 
de celulas plasmaticas secretoras de anticuerpos a 
partir de celulas B activadas. Defiende contra 
patogenos extracelulares. Comparar con respuesta 
(inmunologica) mediada por celulas. 

Respuesta inflamatoria Aspecto de la respuesta 
inmunologica innata, visto en la mayoria de los 
casos de infeccion o lesion tisular, en la que el 
tejido afectado se hincha, enrojece, se calienta y 
duele. 

Respuesta inmunologica adquirida Vease 

inmunidad adquirida. 

Respuesta inmunologica innata Vease 

inmunidad innata. 

Respuesta inmunologica primaria Respuesta 
inmunologica adquirida ante un agente patogeno 
que el sistema inmunitario nunca ha encontrado 
antes. Comparar con respuesta inmunologica 
secundaria. 

Respuesta inmunologica secundaria Respuesta 
inmunologica adquirida contra un agente 
patogeno que el sistema inmunitario ha 
encontrado ya anteriormente. Comparar con 
respuesta inmunologica primaria. 

Reticulo endoplasmatico (RE) Red de sacos y 
tubulos membranosos interconectados y presentes 
en el interior de las celulas eucarioticas. Vease 
reticulo endoplasmatico rugoso y liso. 

Reticulo endoplasmatico liso (sRE) Parte del 
reticulo endoplasmatico que no tiene ribosomas 
unidos a el. Participa en la sintesis y secrecion de 
lipidos. Comparar con reticulo endoplasmatico 
rugoso. 

Reticulo endoplasmatico rugoso (rRE) La parte 
del reticulo endoplasmatico que tiene ribosomas. 
Participa en la sintesis de protemas de la 
membrana plasmatica, protemas secretadas y 
protemas localizadas en el ER, aparato de Golgi y 
lisosomas. Comparar con reticulo endoplasmatico 
liso. 

Reticulo sarcoplasmic Laminas de reticulo 
endoplasmatico liso en una celula muscular. 
Contiene altas concentraciones de calcio, que 
puede liberarse en el citoplasma para provocar la 
contraccion. 

Retina Fina capa de celulas (bastones y conos) 
sensibles a la luz y neuronas en la parte posterior 
del ojo, presente en cefalopodos y vertebrados. 



Retinal Pigmento que absorbe la luz, procedente 
de la vitamina A, que esta ligada a la protema 
opsina en bastones y conos del ojo de vertebrados. 

Retroalimentacion negativa Respuesta 
autolimitada y correctora en la que una desviacion 
en alguna variable (p. ej., la temperatura corporal, 
el pH sanguineo, la concentracion de algunos 
compuestos) provoca respuestas dirigidas a volver 
a la normalidad de la variable. Comparar con 
retroalimentacion positiva. 

Retroalimentacion positiva Mecanismo 
fisiologico en el que un cambio en alguna variable 
estimula una respuesta que incrementa el cambio. 
Relativamente raro en organismos, pero es 
importante en la generacion del potencial de 
accion. Comparar con retroalimentacion negativa. 

Retrovirus Virus con genoma de RNA que se 
reproduce transcribiendo su RNA en una 
secuencia de DNA y, a continuacion, insertando 
ese DNA en el genoma del huesped para la 
replicacion. 

Ribonucleoprotemas nucleares pequenas Vease 

snRNPs. 

Ribonucleotide Vease nucleotido. 

Ribosoma Estructura grande y compleja que 
sintetiza protemas usando la informacion genetica 
codificada en el RNA mensajero. Consiste en dos 
subunidades, cada una compuesta de RNA 
ribosomico y protemas. 

Ribozima Molecula de RNA que puede actuar 
como un catalizador, es decir, acelerar una 
reaccion qmmica. 

Ribulosa bifosfato (RuBP) Compuesto de cinco 
carbonos que se combina con el C0 2 en el primer 
paso del ciclo de Calvin durante la fotosintesis. 

Ririon En vertebrados terrestres, uno de los 
organos pares situados en la parte posterior de la 
cavidad del abdomen que filtra la sangre, produce 
la orina y segrega varias hormonas. 

Riqueza de especies Numero de especies 
presentes en una comunidad ecologica. 

Rizobio Miembros del genero bacteriano 
Rhizobia; bacterias fijadoras de nitrogeno que 
viven en los nodulos de la raiz de los miembros de 
la familia del guisante (leguminosas). 

Rizoide Estructura en forma de pelo que ancla 
un briofito (planta no vascular) al sustrato. 

Rizoma Tallo modificado que discurre 
horizontalmente por debajo del suelo y produce 
nuevas plantas en los nodulos (forma de 
reproduccion asexual). Comparar con estolon. 

RNA de interferencia (iRNA) La degradacion de 
un molecula de mRNA o la inhibicion de su 
traduccion debido a su union a un corto RNA 
(microRNA) cuya secuencia es complementaria a 
un segmento del mRNA. 

RNA de transferencia (tRNA) Un tipo de 
moleculas de RNA que tienen un anticodon en un 
extremo y un lugar de union de aminoacidos en el 
otro. Cada tRNA recoge un aminoacido especifico 
y se une al codon correspondiente en el RNA 
mensajero durante la traduccion. 

RNA Vease acido ribonucleico. 

RNA mensajero (mRNA) Molecula de RNA que 
lleva informacion codificada, transcrita del DNA, 
que especifica la secuencia de aminoacidos de un 
polipeptido. 

RNA polimerasa Una clase de enzima que 
cataliza la sintesis de RNA a partir de 
ribonucleotides usando un molde de DNA. 
Tambien se denomina RNA pol. 

RNA replicasa Enzima viral que puede sintetizar 
RNA de una cadena molde de RNA. 

RNA ribosomico (rRNA) Una molecula de RNA 
que forma parte de la estructura de un ribosoma. 
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Roca sedimentaria Tipo de roca formada por la 
acumulacion progresiva de sedimentos, como en 
los cauces de los rios y en el fondo del oceano. La 
mayoria de los fosiles se encuentran en rocas 
sedimentarias. 

Rodopsina Complejo transmembranal que es el 
instrumento de deteccion de la luz por los bastones 
y conos del ojo de vertebrados. Esta compuesto 
por protema transmembranal opsina unida 
covalentemente al retinal, pigmento de absorcion 
de la luz. 

Rotifera Miembros del filo Rotifera, distinguido 
por un grupo de cilios (corona) en el extremo 
anterior y un pseudoceloma. Los rotiferos 
pertenecen a la rama de los lofotrocozoos de los 
protostomos. 

rRNA Vease RNA ribosomico. 

Rubisco Enzima que cataliza el primer paso del 
ciclo de Calvin en la fotosmtesis: la adicion de una 
molecula de C0 2 a la ribulosa bifosfato. Tambien 
llamado ribulosa 1,5 -bifosfato carboxilasa/oxigenasa. 

Rumiantes Grupo de mamiferos ungulados 
(p. ej., ganado vacuno, ovejas, ciervos) que tienen 
un estomago con cuatro camaras especializadas 
para la digestion de la celulosa de las plantas. Los 
rumiantes regurgitan el bolo alimenticio, una 
mezcla de alimentos parcialmente digeridos y 
bacterias que digieren la celulosa, desde la camara 
mas grande (el rumen) para continuar masticando. 

Ruta catabolica Cualquier conjunto de 
reacciones qmmicas que descompone moleculas 
mas grandes y complejas en otras mas pequenas, 
liberando energia durante el proceso. Comparar 
con via anabolica. 

Sac fungus Miembro de un linaje monofiletico 
de hongos (Ascomycota), que producen grandes 
estructuras reproductoras, a menudo en forma de 
taza que contienen los asci. Tambien se denominan 

cup fungus y ascomicetes. 

Sacarosa Disacarido formado a partir de glucosa 
y fructosa. Uno de los dos principales productos 
de la fotosmtesis. 

Sacoembrionario Gametofito femenino en 
plantas con flores que presentan alternancia de 
generaciones. 

Sangre Tipo de tejido conectivo formado por 
globulos rojos y leucocitos, en suspension en un 
fluido llamado plasma. 

Saprofito Organismo que se alimenta 
principalmente de material vegetal muerto. Vease 
detritivoro. 

Saprofito primario Saprofito (detritivoro) que 
consume los detritos de las plantas. 

Sarcomere Unidad contractil de repeticion de 
una celula de musculo esqueletico; la parte de una 
miofibrilla situada entre discos Z adyacentes. 

Saturado Se refiere a las grasas y acidos grasos 
en los que todos los enlaces carbono-carbono son 
enlaces simples. Esas grasas tienen puntos de 
fusion relativamente altos. Comparar con 
insaturado. 

Savia Solucion acuosa encontrada en las 
vacuolas de las celulas vegetales. 

Savia del xilema Fluido acuoso que se encuentra 
en el xilema de las plantas. 

Secretina Hormona peptidica producida por 
celulas del intestino delgado en respuesta a la 
llegada de alimentos desde el estomago. Estimula 
la secrecion de bicarbonato (HCO3 ) del pancreas. 

Secuencia reguladora de DNA Cualquier 
segmento de DNA que esta involucrado en el 
control de la transcripcion de un gen especifico 
por la union de ciertas protemas. 



Secuencia senal ER Pequena secuencia de 
aminoacidos que marca un polipeptido para ser 
transportado al reticulo endoplasmatico, donde la 
smtesis de la cadena polipeptidica se completa y la 
secuencia senal se elimina. 

Secuenciacion aleatoria Metodo de 
secuenciacion de genomas que se basa en romper 
el genoma en trozos pequenos, secuenciar cada 
pieza por separado y luego averiguar como estan 
conectadas las piezas. 

Secuenciacion ambiental Inventario de todos los 
genes en una comunidad o ecosistema mediante la 
secuenciacion, analisis y comparacion de los 
genomas de los organismos que lo componen. 

Secuenciacion dideoxi Tecnica de laboratorio 
para determinar exactamente la secuencia de 
nucleotidos de DNA. Se basa en el uso de 
dideoxinucleotidos trifosfato (ddNTPs), que 
terminan la replicacion del DNA. 

Secuenciacion directa Una tecnica para la 
identificacion y estudio de microorganismos que 
no pueden criarse en cultivo. Implica la deteccion 
y amplificacion de copias de determinados genes 
de su DNA, secuenciacion de estos genes y, a 
continuacion, comparacion de las secuencias con 
las secuencias conocidas de otros organismos. 

Segmentation Division del cuerpo o de una 
parte de el en una serie de estructuras analogas; un 
ejemplo serian los segmentos del cuerpo de los 
insectos y gusanos y los somitas de los 
vertebrados. 

Segmento Region bien definida del cuerpo a lo 
largo del eje antero-posterior del cuerpo, que 
contiene estructuras similares a otros segmentos 
cercanos. 

Segregation, principio de Principio de que cada 
pareja de elementos hereditarios (alelos del mismo 
gen) se separan el uno del otro durante la 
formacion de la descendencia (es decir, durante la 
meiosis). Uno de los dos principios de Mendel de 
la genetica. 

Segunda ley de la termodinamica Principio 
ffsico de que la entropia del universo, o de 
cualquier sistema cerrado, aumenta 
durante cualquier proceso espontaneo. 

Segundo mensajero Molecula de senalizacion 
no proteica producida o activada dentro de una 
celula en respuesta a un estmiulo en la superficie 
celular. Comunmente utilizado para transmitir el 
mensaje de una hormona u otra molecula de 
senalizacion extracelular. 

Selection artificial Manipulacion deliberada por 
los seres humanos, como en la cria de animales y 
plantas, de la composicion genetica de una 
poblacion, al permitir solo que los individuos con 
los rasgos deseables se reproduzcan. 

Selection de parentesco Forma de seleccion 
natural que favorece los rasgos que aumentan la 
supervivencia o la reproduccion de parientes de un 
individuo a expensas del individuo. 

Seleccion directional Patron de seleccion natural 
que favorece a un fenotipo extremo que resulta en 
que el fenotipo promedio de una poblacion cambia 
en una direccion. Generalmente reduce sobre todo 
la variacion genetica global en una poblacion. 

Seleccion disruptiva Patron de seleccion natural 
que favorece fenotipos extremos en ambos 
extremos de la gama de variacion fenotipica. 
Generalmente mantiene la variacion genetica en 
una poblacion. Comparar con la seleccion 
estabilizadora. 

Seleccion estabilizadora Patron de seleccion 
natural que favorece los fenotipos cercanos a la 
mitad del rango de variacion fenotipica. Reduce de 
forma global la variacion genetica en una 
poblacion. Comparar con seleccion disruptiva. 



Selection natural Proceso por el cual los 
individuos con ciertos rasgos hereditarios tienden 
a producir mas descendientes que los individuos 
sin esos rasgos, a menudo conduce a un cambio en 
la composicion genetica de la poblacion. Uno de 
los principales mecanismos de la evolucion. 

Seleccion sexual Patron de seleccion natural que 
favorece a los individuos con rasgos que aumentan 
su capacidad de obtener pareja. Actua con mas 
fuerza en machos que en hembras. 

Semen Combinacion de esperma y fluidos 
accesorios que son liberados por machos de 
mamiferos y por reptiles durante la eyaculacion. 

Semilla Estructura reproductiva de una planta 
formada por un embrion, asociado con tejido 
nutritivo (endosperma) y una capa protectora 
externa (tegumento). En angiospermas, se 
desarrolla a partir del ovulo fecundado de una flor. 

Senescencia Proceso de envejecimiento. 

Sensor Cualquier celula, organo o estructura con 
la que un animal puede percibir algun aspecto del 
exterior o interior del ambiente. Por lo general, 
actua junto con un integrador y un efector, como 
parte de un sistema homeostatico. 

Senal de localization nuclear (NLS) Pequena 
secuencia de aminoacidos que marca una protema 
para ser entregada al nucleo. 

Sepalo Uno de los organos de proteccion en 
forma de hoja, que envuelve un capullo y, 
posteriormente, da soporte a una flor. 

Septo Cualquier estructura en forma de pared. 
En los hongos, los septos dividen los filamentos 
(hifas) de los micelios en compartimentos 
celulares. 

Serotonina Neurotransmisor involucrado en 
muchas funciones cerebrales, incluyendo el sueno, 
el placer y el humor. 

Servicios al ecosistema Alteraciones de los 
componentes fisicos de un ecosistema por los 
organismos vivos, especialmente cambios 
beneficiosos en la calidad de la atmosfera, suelo, 
agua, etc. 

Sesil Permanentemente conectado a un sustrato, 
incapaz de desplazarse a otro lugar. 

SI DA Vease smdrome de inmunodeficiencia 
adquirida. 

Sifon Apendice en forma de tubo en muchos 
moluscos, a menudo utilizado para la alimentacion 
o la propulsion. 

Silenciador Secuencia reguladora en el DNA de 
eucariotas, a la que se pueden unir represores, 
inhibiendo la transcripcion de ciertos genes. 

Simbiosis (adj.: simbiotico) Cualquier relacion 
fisica estrecha y prolongada entre individuos de 
dos especies diferentes. Vease comensalismo, 
mutualismo y parasitismo. 

Simetna bilateral Plan corporal en animales en 
el que hay un piano de simetna dividiendo el 
cuerpo en lado izquierdo y lado derecho. 
Normalmente, el cuerpo es largo y estrecho, con 
una cabeza diferenciada en un extremo y una cola 
en el otro. Comparar con simetna radial. 

Simetna dyad Tipo de simetna en la que un 
objeto puede superponerse sobre si mismo si se 
gira 180 °. Ocurre en algunas de las secuencias 
reguladoras del DNA. Tambien llamada doble 
simetna rotacional. 

Simetna radial Patron corporal en animales en el 
que existen por lo menos dos pianos de simetna. 
Normalmente, el cuerpo tiene forma de cilindro o 
disco, con sus partes irradiandose desde el centre 
Comparar con simetna bilateral. 

Simetna rotacional doble Vease simetna dyad. 
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Simpatrfa Estado en el que dos o mas 

poblaciones viven en el mismo area geografica, o 
lo suficientemente cerca para permitir su cruce. 
Comparar con alopatria. 

Simplasto En raices de plantas, via a traves de la 
cual el agua puede fluir a traves del citoplasma de 
las celulas adyacentes que estan conectadas por 
plasmodesmos. Comparar con apoplasto. 

Simportador Protema transportadora que 
permite la difusion de iones bajo un gradiente 
electroqmmico, utilizando la energia de ese 
proceso para el transporte de una sustancia 
diferente, en la misma direccion pero en contra de 
su gradiente de concentracion. Comparar con 
antiportador. 

Sinapomorfia Rasgo compartido, encontrado en 
dos o mas taxones que esta presente en sus 
ancestros comunes mas recientes, pero esta ausente 
en sus antepasados mas lejanos. Util para inferir 
relaciones evolutivas. 

Sinapse Punto de contacto entre dos neuronas o 
entre una neurona y una celula efectora. 

Sinapsis Union fisica de dos cromosomas 
homologos durante la profase I de la meiosis. Los 
sobrecruzamientos se producen durante la 
sinapsis. 

Smdrome de alcoholismo fetal Condicion 
marcada por hiperactividad, graves dificultades de 
aprendizaje y depresion. Se cree que esta motivado 
por la exposicion de una persona a una alta 
concentracion de alcohol en sangre durante el 
desarrollo embrionario. 

Smdrome de dificultad respiratoria Sindrome en 
el que los bebes prematuros pueden asfixiarse 
debido a la insuficiencia de surfactante en sus 
pulmones. 

Smdrome de Down Trastorno del desarrollo 
humano causado por la trisomia del cromosoma 
21. 

Smdrome de inmunodeficiencia adquirida (SIDA) 

Enfermedad humana caracterizada por la muerte 
de celulas del sistema inmunitario (en particular, 
las celulas T auxiliares y macrofagos) y por tanto, 
vulnerabilidad a otras infecciones. Causado por el 
virus de la inmunodeficiencia humana, VIH). 

Smdrome de Klinefelter Smdrome visto en 
humanos que tienen un cariotipo XXY. Las 
personas con este smdrome tienen organos 
sexuales masculinos, pueden tener algunos rasgos 
femeninos y son esteriles. 

Smdrome de Marfan Smdrome humano que 
cursa con un aumento de la altura, extremidades y 
dedos largos, pecho de forma anormal y trastornos 
cardiacos. Probablemente causada por una 
mutacion en un gen pleiotropico. 

Smdrome de Turner Enfermedad genetica 
humana causada por la presencia de un solo 
cromosoma X y ningun cromosoma Y »XO»). Las 
personas con esta condicion son mujeres, pero 
esteriles. 

SINE (elementos nucleares cortos intercalados) 

La segunda clase mas abundante de elementos de 
transposicion en el genoma humano; puede crear 
copias de si mismo e insertarlas en el resto del 
genoma. Comparar con LINE. 

Sistema En Biologia, organizacion mas compleja 
resultante de la combinacion de diversos 
componentes, como un grupo de organos que 
trabajan juntos para llevar a cabo una funcion 
fisiologica. 

Sistema aereo Parte aerea de una planta 
compuesta por tallos, hojas y flores (en 
angiospermas). 

Sistema circulatorio Sistema en animales 
responsable del traslado de oxigeno, dioxido de 
carbono y otros materiales (hormonas, nutrientes, 
desechos) por todo el cuerpo. 



Sistema circulatorio abierto Sistema circulatorio 
en el que el liquido circulante (hemolinfa) no se 
limita a los vasos sanguineos. Comparar con 
sistema circulatorio cerrado. 

Sistema circulatorio cerrado Sistema circulatorio 
en el que el liquido circulante (sangre) se limita a 
los vasos sanguineos y fluye en un circuito 
continue Comparar con sistema circulatorio 
abierto. 

Sistema de complemento Conjunto de proteinas 
que circulan en el torrente sanguineo y pueden 
formar orificios en la membrana plasmatica de 
bacterias, lo que lleva a su destruccion. 

Sistema de endomembranas Sistema de 
organulos en celulas eucarioticas que realiza la 
mayona de la sintesis de proteinas y lipidos. 
Incluye el reticulo endoplasmatico (RE), el aparato 
de Golgi y los lisosomas. 

Sistema de tejido dermico Tejido que forma la 
capa exterior de un organismo. En plantas, 
tambien se llama epidermis; en animales, se 
forman dos capas distintas: dermis y epidermis. 

Sistema de tejidos fundamentales En plantas, 
todos los tejidos bajo las capas externas 
protectoras de la epidermis y el corcho salvo el 
tejido vascular. Tambien llamado simplemente 
tejido fundamental. 

Sistema endocrino Todas las glandulas y tejidos 
que producen y secretan hormonas en el torrente 
sanguineo. 

Sistema inmunitario En vertebrados, el sistema 
cuya funcion primordial es defender el cuerpo 
contra los agentes patogenos. Incluye varios tipos 
de celulas (p. ej., los linfocitos y macrofagos) y 
varios organos donde se desarrollan o residen 
(p. ej., la linfa, el timo o los nodulos). 

Sistema linfatico En vertebrados, amplia red 
corporal de conductos (o vasos) de paredes 
delgadas y de ganglios linfaticos, separados del 
sistema circulatorio. Recoge el exceso de liquido 
de los tejidos corporales y lo devuelve a la sangre, 
tambien actua como parte del sistema inmunitario. 

Sistema nervioso autonomo Parte del sistema 
nervioso periferico que controla los organos 
internos y los procesos involuntarios, tales como 
la contraccion del estomago, la liberacion de 
hormonas y la frecuencia cardiaca. Incluye los 
nervios parasimpaticos y simpaticos. Comparar 
con el sistema nervioso somatico. 

Sistema nervioso central (CNS) El cerebro y la 
medula espinal de los animales vertebrados. 
Comparar con sistema nervioso periferico (PNS). 

Sistema nervioso parasimpatico Parte del 
sistema nervioso autonomo que estimula funciones 
para la conservacion o el restablecimiento de la 
energia, tales como la reduccion del ritmo cardiaco 
y el aumento de la digestion. Comparar con 
sistema nervioso simpatico. 

Sistema nervioso periferico (PNS) Todos los 
componentes del sistema nervioso que estan fuera 
del sistema nervioso central (cerebro y medula 
espinal). Incluye el sistema nervioso somatico y el 
sistema nervioso autonomo. 

Sistema nervioso simpatico Parte del sistema 
nervioso autonomo que estimula la respuesta de 
lucha-huida, como el aumento de la frecuencia 
cardiaca, el aumento de la presion arterial y la 
disminucion de la digestion. Comparar con sistema 
nervioso parasimpatico. 

Sistema nervioso somatico Parte del sistema 
nervioso periferico (fuera del cerebro y de la 
columna vertebral) que controla los musculos 
esqueleticos y se encuentra bajo control 
voluntario. Comparar con sistema nervioso 
autonomo. 

Sistema radicular Parte bajo el suelo de una 
planta. 



Sistema respiratorio Conjunto de celulas, tejidos 
y organos responsables del intercambio de gases 
entre un animal y su entorno. 

Sistema tisular vascular En plantas, cualquier 
tejido involucrado en la conduccion de agua o 
solutos de una parte de una planta a otra. Tambien 
llamado simplemente tejido vascular. Vease xilema 
y floema. 

Sistema vascular hidrico En equinodermos, 
sistema de tubos y camaras llenas de fluido que 
funciona como esqueleto hidrostatico. 

Sistemina Hormona peptidica, producida por 
celulas vegetales danadas por los herbivoros, que 
inicia una respuesta protectora en las celulas 
intactas. 

Si'stole Parte del latido cardiaco durante el cual 
los musculos del corazon se contraen. Comparar 
con la diastole. 

Sitio de restriccion Pequena secuencia en una 
molecula de DNA que es reconocida y escindida 
por una endonucleasa de restriccion. Tambien se 
denomina \ugar de reconocimiento de 
endonucleasa de restriccion. 

Sitio de union a CAP Secuencia de DNA rio 
arriba de ciertos operones procarioticos a la que se 
pueden unir proteinas activadoras de catabolito, 
incrementando la transcripcion genica. 

Sitio de union al ribosoma En una molecula de 
mRNA bacteriano, la secuencia justo antes del 
codon de inicio a la que se une el ribosoma para 
iniciar la traduccion. Tambien llamada secuencia 
de Sbine-Dalgarno. 

snRNPs (ribonucleoprotemas pequenas 
nucleares) Complejos de proteinas y moleculas 
pequenas de RNA que actuan en el proceso de 
corte y empalme (eliminacion de intrones de los 
transcritos primarios de RNA) como componentes 
de los espliceosomas. 

Sobrecruzamiento Intercambio de segmentos de 
cromatidas no hermanas entre un par de 
cromosomas homologos que tiene lugar durante la 
meiosis I. 

Sobrenadante Liquido por encima de una capa 
de particulas solidas (el pellet) en un tubo despues 
de la centrifugacion. 

Solucion Liquido que contiene uno o mas solidos 
o gases disueltos en una mezcla homogenea. 

Soluto Cualquier sustancia que se disuelve en un 
liquido. 

Soma Vease cuerpo celular. 

Somatostatina Hormona secretada por el 
pancreas y el hipotalamo que inhibe la liberacion 
de otras hormonas. 

Sombra orografica Region seca en la ladera de 
una montana alejada de los vientos 
predominantes. 

Somitas Parejas de bloques de mesodermo a 
ambos lados de la medula espinal en el desarrollo 
de un embrion de vertebrados. Da lugar a tejido 
muscular, vertebras, costillas, extremidades, etc. 

Sonda Fragmento simplexo marcado quimica o 
radioctivamente, de una secuencia de RNA o DNA 
conocida que puede unirse y por tanto detectar su 
secuencia complementaria en una muestra que 
contenga muchas secuencias diferentes. 

Sopa prebiotica Hipotetica solucion de azucares, 
aminoacidos, bases nitrogenadas y otras unidades 
de construccion, de moleculas mas grandes que 
pueden haberse formado en aguas profundas del 
oceano en la antigiiedad y que han dado lugar a 
moleculas biologicas mas grandes. 

Soplo cardiaco Sonido distintivo causado por el 
reflujo de la sangre a traves de una valvula 
cardiaca defectuosa. 
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Sopor Estado fisiologico de conservacion de 
energia, caracterizado por una disminucion en la 
tasa metabolica, la temperatura del cuerpo y la 
actividad, que dura un corto periodo de tiempo 
(desde una noche a unos pocos dias o semanas). 
Ocurre en algunos mamiferos pequenos, cuando la 
temperatura ambiente desciende de forma 
significativa. Comparar con la hibernation. 

Soredio En liquenes, una pequena estructura 
reproductora formada por hifas en torno a un 
grupo de algas verdes. 

Sostenibilidad Uso previsto de recursos 
ambientales a una tasa no mayor que el ritmo al 
que naturalmente son reemplazados. 

Southern blot Tecnica para la identificacion de 
fragmentos de DNA especificos separados en un 
gel de electroforesis; mediante la transferencia de 
los mismos a un papel de filtro, quedando las 
bandas separadas, e hibridandolas con una sonda 
complementaria al fragmento de interes. 
Comparar con Northern blot y Western blot. 

STAT Vease transductores de senales y activadores 
de la transcription. 

Subespecie Poblacion que tiene rasgos 
distintivos y algunas diferencias geneticas respecto 
a otras poblaciones de la misma especie pero que 
no es suficientemente distinta como para ser 
clasificada como una especie separada. 

Sucesion En Ecologia, la colonizacion progresiva 
de un habitat despues de una alteracion del medio 
(p. ej., incendios, inundaciones), por lo general por 
especies determinadas. Vease sucesion primaria y 
secundaria. 

Sucesion primaria Colonizacion progresiva de 
un habitat de rocas o grava, por lo general despues 
de una alteracion del medio ambiente que elimina 
todo el suelo y los organismos anteriores. 
Comparar con sucesion secundaria. 

Sucesion secundaria Colonizacion progresiva de 
un habitat despues de una alteracion en el medio 
(p. ej., incendios, huracanes, explotacion forestal) 
que elimina algunos o todos los organismos 
anteriores, pero deja el suelo intacto. Comparar 
con sucesion primaria. 

Suero Liquido que queda cuando las celulas y 
los factores de coagulation se eliminan de la 
sangre coagulada. Contiene agua, gases disueltos, 
factores de crecimiento, nutrientes y otras 
sustancias solubles. Comparar con plasma. 

Sumatorio Efecto aditivo de diferentes 
potenciales postsinapticos en un nervio o fibra 
muscular, de tal manera que varios estimulos por 
debajo del umbral pueden producir un potencial 
de action. 

Sumidero Cualquier tejido, sitio o localization 
donde un elemento o molecula es consumida o 
arrojada fuera de la circulation (p. ej., en plantas, 
el tejido por donde salen azucares del floema). 
Comparar con fuente. 

Supresor de tumores El gen (p. ej., p53 y Rb) o 
la protema que codifica, que impide la division 
celular, especialmente cuando el DNA de la celula 
tiene dafios. Las formas mutadas estan asociadas 
con el cancer. 

Surco de escision Estrechamiento de la 
membrana plasmatica que ocurre cuando se inicia 
la citocinesis en celulas animales y continua hasta 
que el citoplasma queda dividido. 

Surfactante Mezcla de fosfolipidos y protemas 
producida por las celulas pulmonares, que reduce 
la tension superficial, permitiendo a los pulmones 
expandirse mas. 

Suspensi'voro Cualquier organismo que obtiene 
alimentos filtrando particulas u organismos 
pequenos del agua o del aire. 



Sustancia inhibidora Mulleriana Hormona 
peptidica secretada por el testiculo embrionario 
que causa regresion de los conductos 
reproductores femeninos. 

Sustrato (1) Reactivo que interacciona con una 
enzima en una reaction quimica. (2) Una 
superficie sobre la que una celula o un organismo 
se asienta. 

Tabla de vida Conjunto de datos que resumen la 
probabilidad de que un individuo de una 
determinada poblacion sobreviva y se reproduzca 
en un afio determinado en el transcurso de su vida. 

Taiga Gran bioma de bosque a lo largo de la 
region subartica, formado principalmente por 
pequenas coniferas. Caracterizado por inviernos 
intensamente frios, veranos cortos y alta variation 
anual de las temperaturas. 

Taproot Gran rafz vertical y principal de una 
planta. 

Tasa de incremento finita (I) La tasa de aumento 
de una poblacion durante un periodo determinado 
de tiempo. Se calcula dividiendo el tamano final de 
la poblacion entre el tamano inicial de la misma. 
Comparar con tasa de aumento intrinseca. 

Tasa de incremento per capita (r ) Tasa de 
crecimiento de una poblacion, expresada por 
individuo. Se calcula restando a la tasa de 
natalidad per capita la tasa de mortalidad per 
capita. Tambien se conoce como tasa de 
crecimiento per capita. 

Tasa de sustitucion Numero de descendientes 
que debe tener cada hembra a lo largo de toda su 
vida para «reponerse» a si misma y a su pareja, lo 
que da lugar a un crecimiento cero de la 
poblacion. El numero real es ligeramente mayor de 
2 hijos, ya que algunos mueren antes de 
reproducirse. 

Tasa intrinseca de crecimiento [r max ) La velocidad 
a la que una poblacion crecera en condiciones 
optimas (es decir, cuando la tasa de natalidad sea 
lo mas alta posible y la tasa de mortalidad lo mas 
baja posible). Comparar con tasa de crecimiento 
finito. 

Tasa metabolica Energia total usada por todas 
las celulas de un individuo. En organismos 
aerobicos, a menudo es medida como la cantidad 
de oxigeno consumida por hora. 

Tasa metabolica basal (MBR) Consumo total de 
energia de un organismo en reposo en un entorno 
comodo. Para aerobios, a menudo medido como la 
cantidad de oxigeno consumida por hora. 

Taxisa Movimiento hacia o en contra de una 
serial externa. 

Taxon Cualquier grupo definido de organismos 
en un determinado nivel de un sistema de 
clasificacion. 

Taxonorma La rama de la Biologia involucrada 
en la clasificacion y denomination de los 
organismos. 

Taxonorma cladistica Metodo para construir un 
arbol filogenetico que se basa en la identificacion 
de los rasgos unicos de cada grupo monofiletico. 
Comparar con taxonorma fenetica. 

TBP Vease proteina de union a TATA. 

Tecnica de fijacion de membrana (patch 
clamping) Tecnica para el estudio de las 
corrientes electricas que fluyen a traves de canales 
ionicos, succionando un pequeno parche de 
membrana por la punta de un microelectrodo. 

Tecnologfa de DNA recombinante Variedad de 
tecnicas especificas para aislar fragmentos de DNA 
e introducirlos en diferentes regiones de DNA y/o 
en diferentes organismos hospedadores. 

Tegumento Capa protectora alrededor de una 
semilla que encierra tanto al embrion como al 
endospermo. 



Tejido Grupo de celulas similares que funcionan 
como una unidad, tales como el tejido muscular o 
los tejidos epiteliales. 

Tejido adiposo Tipo de tejido conectivo cuyas 
celulas almacenan lipidos. 

Tejido adiposo marron Forma especializada de 
tejido adiposo cuyas celulas contienen una alta 
densidad de mitocondrias, asi como de grasas 
almacenadas y que puede producir mas calor 
corporal. Encontrado en algunos mamiferos. 

Tejido conectivo Tejido animal formado por 
celulas dispersas en un liquido gelatinoso, o en una 
matriz solida extracelular. Incluye los huesos, 
cartilagos, tendones, ligamentos y sangre. 

Tejido conectivo laxo Tipo de tejido conectivo 
compuesto por protemas fibrosas en una matriz 
blanda. A menudo funciona como relleno de 
organos. 

Tejido muscular Tejido animal que consiste en 
conjuntos de largas y delgadas celulas contractiles 
(fibras musculares). 

Tejido nervioso Tejido animal formado por 
celulas nerviosas (neuronas) y diversas celulas de 
apoyo. 

Telofase La etapa final de la mitosis o la meiosis 
durante la cual las cromatidas hermanas (los 
cromosomas replicados en la meiosis I) se separan 
y comienzan a formarse nuevas envueltas 
nucleares alrededor de cada conjunto de 
cromosomas hijos. 

Telomerasa Enzima que replica los extremos de 
los cromosomas (telomeros) catalizando la sintesis 
de DNA a partir de un molde de RNA que forma 
parte de la enzima. 

Telomere Region al final de un cromosoma 
lineal. 

Temperatura Medida de la energia termica 
presente en un objeto o sustancia, que refleja el 
movimiento de las moleculas constituyentes. 

Templado Se dice del clima con pronunciadas 
fluctuaciones anuales de temperatura (es decir, 
veranos calidos e inviernos frios), pero 
normalmente ni tan calidos como en los tropicos, 
ni tan frios como en los polos. 

Tendon Banda resistente de tejido conectivo 
fibroso que conecta un musculo a un hueso. 

Tension superficial La fuerza de cohesion que 
hace que las moleculas en la superficie de un 
liquido se unan entre si, de forma que resistan la 
deformation de la superficie del liquido y 
minimizan su superficie. 

Tentaculo Apendice largo, delgado y musculoso 
presente en moluscos gasteropodos. 

Teorfa Explication propuesta para un amplio 
tipo de fenomenos u observaciones. 

Teorfa celular Teoria de que todos los 
organismos estan compuestos por celulas y que 
todas las celulas provienen de celulas 
preexistentes. 

Teoria cromosomica de la herencia Principio de 
que los genes se encuentran en los cromosomas y 
los patrones de herencia estan determinados por el 
comportamiento de los cromosomas durante la 
meiosis. 

Teoria de la cohesion-tension Teoria de que el 
movimiento ascendente del agua a traves de los 
tejidos de plantas vasculares se debe a la perdida 
de agua de las hojas (transpiration), lo que empuja 
a una columna cohesiva de agua hacia arriba. 
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Teorfa de la endosimbiosis Teoria de que las 
mitocondrias y cloroplastos evolucionaron a partir 
de procariontes que fueron fagocitados por las 
celulas hospedadoras y adoptaron una existencia 
simbiotica dentro de esas celulas, un proceso 
denominado endosimbiosis primaria. En algunos 
eucariontes, los cloroplastos se originaron por 
endosimbiosis secundaria, es decir, por fagocitosis 
de un protista que contema cloroplastos y 
retencion de estos cloroplastos. 

Teorfa de la seleccion clonal Explicacion 
dominante del desarrollo de la inmunidad 
adquirida en vertebrados. Segun esta teoria, el 
sistema inmunitario mantiene un gran numero de 
linfocitos inactivos, cada uno con un receptor de 
antigeno unico. Los linfocitos que encuentran sus 
antigenos se estimulan para dividirse (se 
seleccionan y clonan), produciendo celulas hijas 
que luchan contra la infeccion y confieren 
inmunidad. 

Teona germinal de las enfermedades Teona de 
que las enfermedades infecciosas son causadas por 
bacterias, virus y otros microorganismos. 

Terapia genica Tratamiento de una enfermedad 
hereditaria mediante la introduccion de alelos 
normales. 

Terminacion (1) En reacciones catalizadas de 
forma enzimatica, la etapa final en la que la 
enzima vuelve a su conformacion original y se 
liberan los productos. (2) En la transcripcion de 
DNA, la disociacion de la RNA polimerasa del 
DNA cuando alcanza la secuencia serial de 
terminacion. (3) En la traduccion del RNA, la 
disociacion de un ribosoma del RNAm cuando 
llega a un codon de parada. 

Termoclina Gradiente de temperatura ambiental 
a lo largo de una extensa area geografica. 

Termofilo Bacteria o arquea que prospera en 
ambientes muy calidos. 

Termorreceptor Celula sensorial u organo 
especializado para la deteccion de los cambios de 
temperatura. 

Termorregulacion Regulacion de la temperatura 
corporal. 

Territorio Area que esta defendida por un animal 
frente al resto de animales de su especie. 

Testa Estructura externa dura protectora 
presente en algunos protistas. Tambien se 
denomina concha. 

Testi'culos Organos productores de 
espermatozoides en animales macho. 

Testosterona Hormona esteroidea, producida y 
secretada por los testiculos, que estimula la 
produccion de espermatozoides, los diversos 
rasgos masculinos y los comportamientos 
reproductivos. 

Tetrapodo Cualquier miembro del taxon 
Tetrapoda, que incluye todos los vertebrados con 
dos pares de extremidades (anfibios, marmferos, 
aves y otros reptiles). 

Tiempo atmosferico Condiciones atmosfericas 
especificas a corto plazo de temperatura, 
humedad, luz y viento en un area determinada. 

Tigmotropismo Crecimiento o movimiento de 
un organismo en respuesta al contacto con un 
objeto solido. 

Tilacoide Vesicula aplanada, rodeada de 
membrana dentro de los cloroplastos que actua 
convirtiendo la energia luminosa en energia 
qmmica. Una pila de tilacoides es un granum. 

Timo Organo situado en la parte anterior del 
pecho o del cuello de vertebrados, en el que las 
celulas T inmaduras generadas en la medula osea 
se someten a maduracion. 



Tincion cromosomica Tecnica para producir 
cariotipos de alta resolucion por « tincion » de los 
cromosomas con marcadores fluorescentes que se 
unen a determinadas regiones de ciertos 
cromosomas. Tambien llamado cariotipo espectral. 

Tincion de Gram Tincion que distingue los dos 
tipos generales de paredes celulares encontradas en 
bacterias. Usada rutinariamente para clasificar 
bacterias como Gram-negativas o Gram-positivas. 

Tipo salvaje Fenotipo mas comun observado en 
una poblacion; en especial los fenotipos mas 
comunes en poblaciones silvestres en comparacion 
con las cepas cruzadas de la misma especie. 

Tipos sangumeos ABO Clases de sangre humana 
determinadas geneticamente, que se distinguen por 
la presencia o ausencia de glucolipidos especificos 
en la superficie de los globulos rojos. Tambien 
llamados grupos sangumeos ABO. 

Tiroides Glandula en el cuello que libera la 
hormona tiroidea (lo que aumenta la tasa 
metabolica) y la calcitonina (que baja de calcio en 
sangre). 

Tiroxina (T 4 ) Hormona peptidica que contiene 
cuatro atomos de yodo que es producida y 
secretada por la glandula tiroides. Actua 
principalmente aumentando el metabolismo 
celular. En marmferos, la T 4 se convierte en una 
hormona mas activa, la triyodotironina (T 3 ) en el 
higado. 

Tolerancia En la sucesion ecologica, fenomeno 
en el que las primeras especies que llegan no 
afectan a la probabilidad de que se establezcan las 
especies posteriores. Comparar con facilitation e 
inhibition. 

Tono Sensation producida por una frecuencia de 
sonido en particular. Las frecuencias bajas son 
percibidas como tonos bajos, las frecuencias altas, 
como tonos altos. 

Tonoplasto Membrana que rodea las vacuolas en 
planta. 

Topoisomerasa Enzima que corta y vuelve a unir 
el DNA rio abajo de la horquilla de replication, 
para facilitar la torsion que se produciria al 
desenrollarse el DNA. 

Totipotente Capaz de dividirse y desarrollarse 
para formar un organismo completo y maduro. 

Tracto digestivo Largo tubo que comienza en la 
boca y termina en el ano. Tambien se denomina 
canal alimenticio, tracto gastrointestinal (GI) o 
intestino. 

Tracto gastrointestinal (GI) Vease tracto 
digestivo. 

Traduccion Proceso mediante el cual las 
protemas y peptidos se sintetizan a partir de RNA 
mensajero. 

Transcripcion Proceso por el que el RNA se 

sintetiza a partir de una cadena molde de DNA. 

Transcriptasa inversa Enzima de retrovirus 
(virus con RNA) que puede sintetizar DNA de 
doble cadena a partir de una cadena simple de 
RNA que hace de molde. 

Transcriptoma Conjunto completo de genes 
transcritos en una celula determinada. 

Transcrito primario de RNA En eucariotas, una 
molecula de RNA mensajero recien transcrita que 
no ha sido procesada todavia (es decir, no ha 
recibido una caperuza 5 'o una cola de poli A y 
todavia contiene intrones). 

Transduccion Conversion de la informacion de 
un modo a otro. Por ejemplo, el proceso por el que 
un estimulo fuera de una celula se convierte en una 
respuesta de la celula. 



Transduccion de senates Proceso por el cual un 
estimulo (p. ej., una hormona, un neurotransmisor 
o una informacion sensorial) es amplificado fuera 
de una celula y es convertido en una respuesta por 
la celula. Normalmente implica una secuencia de 
eventos moleculares o via de transduccion de 
senales. 

Transductores de senales y activadores de la 
transcripcion (STAT) En marmferos, grupo de 
factores de transcripcion reguladores que, al 
fosforilarse pueden activar la transcripcion de 
ciertos genes. 

Transferencia genica lateral Transferencia de 
DNA entre dos especies diferentes, sobre todo 
especies distantes entre si. Comunmente ocurre 
entre bacterias y arqueas a traves del intercambio 
de plasmidos; tambien puede ocurrir en eucariotas 
a traves de los virus y algunos otros mecanismos. 

Transformation (1) Incorporation de DNAs 
externos en el genoma. Ocurre de forma natural 
en algunas bacterias; puede inducirse en el 
laboratorio por ciertos procesos. (2) La conversion 
de una celula normal a una celula cancerigena. 

Transgenico Se refiere a un animal o planta 
individual cuyo genoma contiene DNA 
introducido de otro individuo, ya sea de la misma 
o una especie diferente. 

Translocacion (1) En plantas, el movimiento de 
azucares y otros nutrientes organicos a traves del 
flujo del floema. (2) Tipo de mutation en la que un 
segmento de un cromosoma se traslada a un 
cromosoma no homologo. (3) El proceso por el 
que un ribosoma se mueve hacia abajo, en una 
molecula de RNA mensajero durante la 
traduccion. 

Translocacion cromosomica Vease translocacion 
(2). 

Transmision Paso o transferencia (1) de una 
enfermedad de un individuo a otro, o (2) de 
impulsos electricos de una neurona a otra. 

Transpiration Perdida de agua de las zonas 
superficiales de una planta. Se produce 
principalmente a traves de los estomas. 

Transportador Vease proteina transportadora. 

Transporte activo Movimiento de iones o 
moleculas a traves de la membrana plasmatica o 
membrana organular en contra de un gradiente 
electroqmmico. Requiere energia (p. ej., a partir de 
la hidrolisis de ATP) y la ayuda de una protema de 
transporte (p. ej., bomba). 

Transporte pasivo Difusion de una sustancia a 
traves de una membrana plasmatica o de una 
membrana de un organulo. Cuando esto ocurre 
con la ayuda de protemas de membrana, se llama 
difusion facilitada. 

Traquea (1) En insectos, uno de los pequenos 
tubos llenos de aire que se extienden a lo largo del 
cuerpo y actuan en el intercambio de gases. (2) En 
vertebrados terrestres, la conexion de las vias 
respiratorias entre la laringe y los bronquios. 

Traqueida En plantas vasculares, una celula 
larga y delgada, que conduce agua y que tiene 
orificios en la pared celular secundaria, 
permitiendo el movimiento del agua entre las 
celulas vecinas. Comparar con vaso. 

Triacilglicerol Vease grasa. 

Tricoma Apendice en forma de pelo que crece a 
partir de celulas epidermicas en algunas plantas. 
Los tricomas exhiben una gran variedad de 
formas, tamanos y funciones, dependiendo de la 
especie. 

Trigliceridos Vease grasa. 

Triosa Monosacarido que contiene tres atomos 
de carbono. 
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Triplete Codigo en el que una «palabra» de tres 
letras codifica una pieza de informacion. El codigo 
genetico es un codigo de tripletes porque un codon 
tiene una longitud de tres nucleotidos y codifica un 
aminoacido. 

Triploblasto (adj.: triploblastico) Animal cuyo 
cuerpo se desarrolla a partir de tres capas celulares 
embrionarias: ectodermo, mesodermo y 
endodermo. Comparar con diploblasto. 

Tripsina Enzima presente en el intestino delgado, 
que digiere protemas y que activa otras 
enzimas que digieren protemas. 

Tripsinogeno Precursor de la enzima tripsina 
que actua en la digestion de protemas. Secretado 
por el pancreas y activado por la enzima intestinal 
enteroquinasa. 

Trisomfa Posesion de tres copias de un 
cromosoma determinado. 

Triyodotironina (T 3 ) Hormona peptidica que 
contiene tres atomos de yodo y que es producida y 
secretada por la glandula tiroides. Actua en mayor 
medida aumentando el metabolismo celular. En 
mamiferos, la T 3 tiene un efecto mas fuerte que la 
hormona relacionada, tiroxina (T 4 ). 

tRNA Vease RNA de transferencia. 

Trocofora Larva con un anillo de cilios 
alrededor, que se encuentra en algunos 
lofotrocozoos. 

Trompa de Falopio Estrecho tubo en humanos 
que conecta el utero al ovario, a traves del cual el 
ovulo viaja despues de la ovulacion. Lugar de la 
fecundacion y division. En animales no humanos, 
es llamado oviducto. 

Tronco encefalico Parte mas posterior del 
cerebro en vertebrados, conectada a la medula 
espinal y responsable de las funciones corporales 
autonomas tales como el ritmo cardiaco, la 
respiracion y la digestion. 

Tropomiosina Protema reguladora presente en 
los filamentos delgados (actina) que bloquea los 
sitios de union a miosina, lo que impide la 
contraccion muscular. 

Troponina Protema reguladora presente en los 
filamentos delgados (actina), que puede llevar la 
tropomiosina fuera de los sitios de union a 
miosina en estos filamentos, iniciando asi la 
contraccion muscular. Activado por niveles altos 
de calcio intracelular. 

Tuberculo Rizoma modificado de una planta que 
actua en el almacenamiento de hidratos de 
carbono. 

Tubo criboso En plantas, celula alargada 
conductora de azucares en el floema, que tiene 
placas tamiz en ambos extremos, permitiendo el 
flujo de savia a las celulas adyacentes. 

Tubo neural Tubo doblado de ectodermo que se 
forma a lo largo de la cara dorsal de un embrion 
en vertebrados y que dara lugar al cerebro y la 
medula espinal. 

Tubo polmico En plantas con flores, estructura 
que crece por fuera del grano de polen despues de 
alcanzar el estigma, extenderse por debajo del 
estilo y a traves del cual dos espermatozoides son 
liberados al ovulo. 

Tubulo distal En el rinon de vertebrados, la 
parte retorcida de la nefrona por la que se mueve 
el filtrado desde el asa de Henle. Participa en la 
regulacion de la reabsorcion de sodio y agua. 
Comparar con tubulo proximal. 

Tubulo proximal En rinones de vertebrados, el 
segmento retorcido de una nefrona por el cual se 
desplaza el filtrado a partir de la capsula de 
Bowman. Participan en gran medida en la 
reabsorcion no regulada de electrolitos, nutrientes 
y agua. Comparar con tubulo distal. 



Tubulos de Malpighi Uno de los principals 
organos excretores en insectos, que consta de 
tubos ciegos que se extienden desde el intestino 
hacia el interior del hemocelio. Filtra la hemolinfa 
para formar pre-orina y, a continuacion, enviarla 
al intestino grueso para su posterior 
procesamiento. 

Tubulos T Tubos membranosos que se extienden 
hacia el interior de las fibras musculares. Propagan 
los potenciales de accion a lo largo de una fibra 
muscular y activan la liberacion de calcio del 
reticulo sarcoplasmico. 

Tumor Masa de celulas producida por una 
division celular descontrolada. Puede ser benigna o 
maligna. 

Tumor benigno Masa de tejido anormal que no 
crece o crece lentamente, no perturba tejidos 
circundantes y no se extiende a otros organos. Los 
tumores benignos no son canceres. Comparar con 
tumor maligno. 

Tumor maligno Tumor que crece y perturba 
activamente a los tejidos locales y/o se propaga a 
otros organos. El cancer consiste en uno o mas 
tumores malignos. Comparar con tumor benigno. 

Tundra Bioma sin arboles de las regiones polares 
y alpinas, que se caracteriza por la vegetacion baja 
de crecimiento lento, el permahielo y un clima de 
inviernos frios, muy largos y veranos muy cortos. 

Turba Materia organica semidescompuesta que 
se acumula en entornos humedos y con bajos 
niveles de oxigeno, como las turberas. 

Turgente Hinchado y firme como resultado de la 
alta presion interna (por ejemplo, una celula 
vegetal que contiene suficiente agua como para 
que el citoplasma presione contra la pared celular). 
Comparar con flacida. 

Ubiquinona Vease coenzima Q. 

Umami El sabor a glutamato, responsable del 
sabor a «carne» de la mayoria de las protemas y 
del glutamato monosodico. 

Unidad de masa atomica (uma) Unidad de masa 
igual a 1 / 12 de la masa de un carbono de 12 
atomos, aproximadamente la masa de 1 proton o 
1 neutron. Tambien llamado dalton. 

Union estrecha Tipo de union intercelular que 
une las membranas plasmaticas de celulas 
animales adyacentes, formando una barrera que 
restringe la circulacion de sustancias en el espacio 
intercelular. Son mas abundantes en los epitelios 
(p. ej., el revestimiento intestinal). Comparar con 
desmosoma y union gap. 

Union gap Tipo de union intercelular que 
conecta directamente los citoplasmas de celulas 
animales adyacentes, lo que permite el paso de 
agua, iones y moleculas pequenas entre las celulas. 
Comparar con desmosoma y union estrecha. 

Urea Producto de excrecion, soluble en agua en 
mamiferos y tiburones. Se utiliza para eliminar del 
cuerpo el exceso de nitrogeno derivado de la 
ruptura de los aminoacidos. Comparar con acido 
urico. 

Ureter En vertebrados, tubo que transporta 
orina de un rinon a la vejiga. 

Uretra Tubo que drena la orina desde la vejiga al 
exterior. En los vertebrados machos, tambien se 
utiliza para el paso de los espermatozoides durante 
la eyaculacion. 

Urocordados Uno de los tres linajes principales 
de cordados (Urochordata), que comprende 
animales sesiles, con suspensivoros, exoesqueleto 
de polisacaridos (tunica) y dos sifones a traves de 
los cuales entra y sale el agua; tambien llamados 
tunicados. Comparar con cefalocordados y 
vertebrados. 



Utero Organo en el que se alojan los embriones 
en desarrollo en los vertebrados que dan a luz 
individuos vivos. Comun en la mayoria de los 
mamiferos y en algunos lagartos, tiburones y otros 
vertebrados. 

Vacuna Preparacion disenada para estimular una 
respuesta inmunologica contra un agente patogeno 
sin causar enfermedad. Las vacunas consisten en 
patogenos inactivados (muertos), patogenos vivos 
pero debilitados (atenuados), o partes de la 
capside viral (subunidades). 

Vacunacion Introduccion en un individuo de 
agentes patogenos debilitados, muertos o alterados 
para estimular el desarrollo de la inmunidad 
adquirida contra los mismos. 

Vacuola Un gran organulo en celulas de plantas 
y hongos que normalmente se utiliza para el 
almacenamiento de grandes cantidades de agua, 
pigmentos, aceites u otras sustancias. Algunas 
vacuolas contienen enzimas digestivas y tienen una 
funcion similar a los lisosomas en las celulas 
animales. 

Vacuola de alimentos Organulo rodeado de 
membrana que contiene alimentos ingeridos por 
una celula a traves de la fagocitosis. 

Vagina Canal del parto de las hembras en 
mamiferos; tubo muscular que se extiende desde el 
utero a traves de la pelvis hacia el exterior. 

Vaina celular Tipo de celulas encontradas en 
torno al tejido vascular (vasos) de las hojas de la 
planta. 

Vaina de mielina Multiples capas de mielina, 
derivadas de las membranas celulares de algunas 
celulas gliales, que esta enrrollada alrededor del 
axon de una neurona, proporcionando aislamiento 
electrico. 

Valencia Numero de electrones desapareados en 
la capa electronica mas externa de un atomo; 
determina cuantos enlaces covalentes puede 
formar el atomo. 

Valvula En los sistemas circulatorios, solapas de 
tejido que impiden el flujo de sangre hacia atras, 
en particular en las venas y entre las camaras del 
corazon. 

Variacion genetica (1) El numero y la frecuencia 
relativa de los alelos presentes en una determinada 
poblacion. (2) La proporcion de variacion 
fenotipica es un rasgo que se debe a la genetica en 
lugar de a las influencias ambientales en una 
determinada poblacion en un determinado 
entorno. 

Vasa recta En el rinon de vertebrados, red de 
vasos sanguineos que discurre junto con el asa de 
Henle de una nefrona. Actua en la reabsorcion de 
agua y solutos a partir del filtrado. 

Vaso En plantas vasculares, pequena celula, 
conductora de agua que tiene orificios tanto en la 
pared celular primaria como en la pared 
secundaria, permitiendo el paso libre de agua entre 
las celulas vecinas. Comparar con traqueida. 

Vasos deferentes Par de tubos musculares que 
almacenan y transportan el semen del epididimo 
hacia el conducto eyaculador. En los animales no 
humanos, se llaman conductos deferentes. 

Vector Mordedura de un insecto u otro 
organismo que transfiere agentes patogenos de una 
especie a otra. Vease tambien vector de clonacion. 

Vector de clonacion Plasmido u otro agente 
utilizado para transferir genes recombinantes al 
interior de celulas huesped en cultivo. Tambien 
llamado simplemente vector. 

Vegetacion emergente Cualquier planta 
acuatica en un habitat acuatico que se extiende 
por encima de la superficie del agua. 

Vejiga Organo de mamiferos que retiene la orina 
hasta que puede ser excretada. 
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Vejiga natatoria Organo lleno de gas de muchos 
peces de raya fina que regula la flotabilidad. 

Vellosidades Pequenas proyecciones digitiformes 
(1) de la mucosa del intestino delgado o (2) de la 
parte fetal de la placenta adyacente a las arterias 
maternas. Funcionan aumentando la superficie 
disponible para la absorcion de nutrientes y el 
intercambio de gases (en la placenta). 

Vena Cualquier vaso sangumeo que lleva sangre 
(oxigenada o no) bajo una presion relativamente 
baja, desde los tejidos hacia el corazon. Comparar 
con arteria. 

Vena cava Vena grande que devuelve la sangre 
poco oxigenada al corazon. 

Vena pulmonar Vena corta de paredes delgadas 
que lleva sangre rica en oxigeno desde los 
pulmones hasta el corazon. 

Ventaja de los heterocigotos Patron de seleccion 
natural que favorece a los individuos heterocigotos 
en comparacion con los homocigotos. Tiende a 
mantener la variacion genetica en una poblacion. 
Tambien se denomina superioridad de los 
heterocigotos. 

Ventaja del segundo macho Ventaja 
reproductiva de un macho que se aparea con una 
hembra el ultimo, despues de que otros machos se 
hayan apareado con ella. 

Ventana oval Membrana que separa la coclea 
llena de lfquido del oido medio lleno de aire a 
traves de la cual las vibraciones de sonido pasan 
del oido medio al oido interno en los mamiferos. 

Ventilacion con presion negativa Ventilacion de 
los pulmones que se logra al «echar» aire en los 
pulmones por la expansion de la caja toracica. 
Comparar con ventilacion con presion positiva. 

Ventilacion con presion positiva Ventilacion de 
los pulmones que se logra «empujando» el aire 
a los pulmones por presion positiva en la boca. 
Comparar con ventilacion con presion negativa. 

Ventral Hacia el vientre del animal y alejado de 
su espalda. Lo contrario de dorsal. 

Ventnculo (1) Camara cardiaca de paredes 
gruesas que recibe sangre de una auricula y la 
bombea hacia el organismo o los pulmones. (2) 
Una de las pequenas camaras llenas de liquido del 
cerebro de vertebrados. 

Vertebra Uno de los elementos cartilaginosos u 
oseos que forman la espina dorsal de animales 
vertebrados. 

Vertebrados Uno de los tres linajes principales 
de cordados (Vertebrata), que incluye animales con 
una columna dorsal formada por estructuras oseas 
o cartilaginosas (vertebras) y un craneo 
envolviendo el cerebro. Incluye peces, anfibios, 
mamiferos, reptiles y aves. Comparar con 
cefalocordados y urocordados. 

Veskula biliar Pequena bolsa que almacena la 
bilis del higado y la libera cuando es necesario en 
el intestino delgado durante la digestion de las 
grasas. 

Veskula sinaptica Pequena vesicula con 
neurotransmisores, en el extremo de un axon que 
libera neurotransmisores en la hendidura sinaptica 
por exocitosis. 

Veskulas seminales En machos de mamiferos, 
pareja de glandulas reproductivas que secretan un 
fluido rico en azucares en el semen, proporciona 
energia para el movimiento de los 
espermatozoides. En otros vertebrados e 
invertebrados, con frecuencia almacena esperma. 



Via anabolica Cualquier conjunto de reacciones 
qmmicas que sintetizan moleculas grandes a partir 
de otras mas pequenas. Generalmente requiere un 
gasto de energia. Comparar con la ruta catabolica. 

Via metabolica Serie ordenada de reacciones 
qmmicas que sintetizan o degradan una molecula. 
A menudo, cada reaccion es catalizada por una 
enzima. 

VI H Vease virus de la inmunodeficiencia humana 
(VIH). 

Vicarianza Division fisica de una poblacion en 
pequenas poblaciones aisladas por una barrera 
geografica. 

Virion Una sola particula viral madura. 

Virulencia Capacidad de un patogeno o parasito 
para causar enfermedad y muerte. 

Virulento Se refiere a los agentes patogenos que 
pueden causar enfermedad grave en hospedadores 
susceptibles. 

Virus Pequeno parasito intracelular que utiliza 
las enzimas de las celulas hospedadoras para 
replicarse; se compone de un genoma de DNA o 
RNA dentro de un deposito proteico (capside). En 
los virus con envoltura, la capside esta rodeada 
por una bicapa fosfolipidica derivada de la 
membrana plasmatica de la celula hospedadora, 
mientras que los virus sin envoltura carecen de 
esta cubierta protectora. 

Virus ambisentido Un virus cuyo genoma 
contiene tanto secuencias de sentido positivo como 
de sentido negative 

Virus de la inmunodeficiencia humana (HIV) 

Retrovirus que causa el SID A (smdrome de 
inmunodeficiencia adquirida) en los seres 
humanos. 

Virus de sentido negativo Virus cuyo genoma 
contiene secuencias complementarias a las de la 
mRNA necesario para producir protemas virales. 
Comparar con virus ambisentido y virus de sentido 
positivo. 

Virus de sentido positivo Virus cuyo genoma 
contiene las mismas secuencias que el mRNA 
necesario para producir las protemas virales. 
Comparar con virus ambisentido y virus de sentido 
negativo. 

Vitamina Micronutriente organico que 
normalmente funciona como coenzima. 

Viviparo Que produce crias vivas (en lugar de 
huevos) que se desarrollan dentro del cuerpo de la 
madre antes del nacimiento. Comparar con 
oviparo y ovo viviparo. 

Voltaje Energia potencial creada por una 
separacion de cargas electricas entre dos puntos. 
Tambien llamado potencial electrico. 

Voltaje clamp Tecnica para imponer un 
potencial de membrana constante en una celula. 
Ampliamente utilizado para investigar los canales 
ionicos. 

Voltio (V) Unidad de potencial electrico (voltaje). 

Western Blot Tecnica para la identificacion de 
protemas especificas separadas en un gel de 
electroforesis, mediante la transferencia de las 
bandas a un papel de filtro y su exposicion a un 
anticuerpo marcado que se une a la protema de 
interes. Comparar con Northern blot y Southern 
blot. 

Xerodermia pigmentosum Enfermedad humana 
caracterizada por la extrema sensibilidad a los 
rayos ultravioletas. Causada por un alelo 
autosomico recesivo que resulta en un sistema de 
reparacion del DNA defectuoso. 



Xilema Tejido vascular de plantas que conduce el 
agua y los iones; contiene traqueidas y/o vasos. El 
xilema primario se desarrolla a partir del 
procambium de los meristems apicales; el xilema 
secundario, o madera, del cambium vascular de los 
meristemas laterales. Comparar con floema. 

Yema Citoplasma rico en nutrientes de un huevo; 
utilizado como alimento por el embrion en 
desarrollo. 

Yema axilar Yema que se forma en el angulo 
entre una hoja y un tallo y puede convertirse en 
una rama lateral. Tambien se denomina yema 
lateral. 

Yema lateral Yema que se forma en el angulo 
entre una hoja y un tallo y puede convertirse en 
una rama lateral. Tambien se denomina yema 
axilar. 

Zigomiceto Miembro de un grupo parafiletico 
de hongos (Zigomycota) caracterizado por un 
zigosporangio de paredes gruesas y duraderas que 
se forma a partir de hifas uncidas de diferentes 
tipos de cruzamientos. 

Zigosporangio Estrcutura productora de 
esporas en hongos miembros de Zigomycota. 

Zona afotica Aguas profundas que no reciben luz 
solar. Comparar con zona fotica. 

Zona bentica Area que se extiende a lo largo del 
fondo de un entorno acuatico. 

Zona de abscision La region en la base del 
peciolo que se adelgaza y se rompe durante la 
caida de hojas. 

Zona de elongacion (celular) En las raices de las 
plantas, grupo de celulas jovenes, que se 
encuentran detras del meristem apical y aumentan 
la longitud. 

Zona de division (celular) En las raices de las 
plantas, grupo de celulas meristematicas apicales 
justo detras de la punta de la raiz donde las celulas 
se dividen activamente. 

Zona de maduracion (celular) En las raices de las 
plantas, grupo de celulas que se encuentra varios 
centmietros por detras de la punta de la raiz y que 
se diferencia en tejidos maduros. 

Zona fotica En un habitat acuatico, el agua que 
es suficientemente superficial para recibir la luz 
solar (ya sea o no, suficiente para que se produzca 
la fotosintesis). Comparar con zona afotica. 

Zona hibrida Zona geografica donde se 
producen entrecruzamientos entre dos especies, a 
veces se produce descendencia hibrida fertil. 

Zona intermareal Region entre la marea baja y 
la marea alta en la costa. 

Zona limnetica Aguas abiertas (no cercanas a la 
costa) que reciben suficiente luz para que se realice 
la fotosintesis. 

Zona litoral Aguas cercanas a la costa que 
reciben suficiente luz solar para que se de la 
fotosintesis. Pueden ser aguas dulces o saladas, a 
menudo estan presentes plantas con flores. 

Zona nentica Zonas someras de aguas marinas 
mas alia de la zona intermareal, que se extienden 
hasta unos 200 metros, donde termina la 
plataforma continental. 

Zona oceanica Aguas de mar abierto mas alia de 
la plataforma continental. 

Zona pelucida Capa gelatinosa que envuelve el 
ovulo en los mamiferos. En otros vertebrados, se 
llama envuelta vitelina. 
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3-D 29.38 Robert De Goursey/Visuals Unlimited 29.40 Scott 
Camazine/Photo Researchers, Inc. 

Capitulo 30 

Apertura Darrell Gulin/DRK Photo 30.01a Tom Myers/Photo 
Researchers, Inc. 30.01b D. P. Burnside/Photo Researchers, Inc. 
30.03a Runk/Schoenberger/Grant Heilman Photography, Inc. 30.05 
Holt Studios Int./Photo Researchers, Inc. 30.061 Linda Graham 
30.06D Lee W. Wilcox 30.07a/l K.G. Vock/Okapia/Photo 
Researchers, Inc. 30.07a/2-3 Lee W. Wilcox 30.07b-l Alvin E. 
Staffan/Photo Researchers, Inc. 30.07b/2 Biophoto Associates/Photo 
Researchers, Inc. 30.07b/3 Milton Rand/Tom Stack & Associates, 
Inc. 30.07b/4 Rod Planck/Photo Researchers, Inc. 30.07c-bC Larry 
Lefever/Grant Heilman Photography, Inc. 30.07cID Stephen J. 
Krasemann/DRK Photo 30.07cSI Walter H. Hodge/Peter Arnold, Inc. 
30.07cSC Degginger, E R/ Animals Animals Earth Scenes 30.07cSD 
©ENLIGHTENED IMAGES/Animals Animals Earth Scenes 30.08/1 
Paul K. Strother 30.08/2 Robert & Linda Mitchell Photography 
30.08/3 Thomas A. Wiewandt/DRK Photo 30.08/4 David L. Dilcher 
30.10 Lee W. Wilcox 30.13a-b Lee W. Wilcox 30.14 David T. Webb 
30.18a-bID Lee W. Wilcox 30.23a James L. Castner 30.23b Gerald 
C. Kelley/Photo Researchers, Inc. 30.23c Gerry Ellis/GLOBIO 30.25a 
John Cancalosi/Peter Arnold, Inc. 30.25b Holt Studios Int.(Nigel 
Cattlin)/Photo Researchers, Inc. 30.27b/l Robert & Linda Mitchell 
Photography 30.27b/2 Runk/Schoenberger/Grant Heilman 
Photography, Inc. 30.27b/3 Don Farrall/Getty Images, Inc. 30.27b/4 
Kim Heacox Photography/DRK Photo 30.27S/2 Ed Reschke/Peter 
Arnold, Inc. 30.27S/3 Pat O'Hara/Corbis-Bettmann 30.27S/4 Robert 
& Linda Mitchell Photography 30.29a Carolina Biological Supply 
Company/Phototake NYC 30.20bII C.C. Lockwood/Animals 
Animals Earth Scenes 30.20bSI Runk/Schoenberger/Grant Heilman 
Photography, Inc. 30.20bD Bill Banaszewski/Visuals Unlimited 
30.29a-c Lee W. Wilcox 30.31 Wim van Egmond 30.32 Andrew J. 
Martinez/Photo Researchers, Inc. 30.33 John Clayton/NIWA 
National Institute of Water y Atmospheric Research 30.35a-b Robert 
y Beth Plowes Photograhy/Proteapix 30.36 Ed Reschke/Peter Arnold, 
Inc. 30.37 Visuals Unlimited 30.39 Lee W. Wilcox 30.40 Karen S. 
Renzaglia 30.41 Michael Clayton 30.42al David T. Webb 30.42aD 
David Cavagnaro/DRK Photo 30.42b Lee W. Wilcox 30.44 David T. 
Webb 30.45a Biophoto Associates/Photo Researchers, Inc. 30.45b 
Martin Land/Science Photo Library/Photo Researchers, Inc. 30.46 
NICK GREEN/Photolibrary.com 30.47a-b Lee W. Wilcox 30.49a 
Brian Johnston 30.49WD Lee W. Wilcox. 30.48 Peter 
Chadwick/Dorling Kindersley Media Library 



Capitulo 31 

Apertura Steve Austin/CORBIS 31.011 Mycorrhizal Applications, Inc. 
3 1.0 ID Jim Deacon Institute of Cell y Molecular Biology, The 
University of Edinburgh 31.03 John Cang Photography 31.04a David 
M. Dennis /Tom Stack & Associates, Inc. 31.04b 
Poehlmann/Phototake NYC 31.05a George Musil/Visuals Unlimited 
31.05b Tony Brain/Science Photo Library/Photo Researchers, Inc. 
31.06b Biophoto Associates/Photo Researchers, Inc. 31.11a Stan 
Flegler Visuals Unlimited 31.11b David T. Webb 31.12 Michael P. 
Gadomski/Photo Researchers, Inc. 31.15 James A. Wubah 31.16 J. I. 
Ronny Larsson, Professor of Zoology 31.17 Biophoto 
Associates/Photo Researchers, Inc. 31.18 Jim Deacon Institute of Cell y 
Molecular Biology, The University of Edinburgh 31.19 Jeff 
Lepore/Photo Researchers, Inc. 31.20b Pat O'Hara/DRK Photo 31.21 
Stephen Sharnoff/Visuals Unlimited 

Capitulo 32 

Apertura David B. Fleetham/SeaPics.com 32.01 Perennou/Nuridsa 
/Photo Researchers, Inc. 32.01b Mark W. Moffett/Minden Pictures 
32.02a Harry Rogers/Photo Researchers, Inc. 32.02b Glenn 
Oliver/Visuals Unlimited 32.02cCC Fallows/SeaPics.com 32.03a 
Walker England/Photo Researchers, Inc. 32.03b Ken Lucas/Visuals 
Unlimited 32.03c David J. Wrobel/Visuals Unlimited 32.04 Roland 
Birke /Tierbild Okapia/Photo Researchers, Inc. 32.05a Jeffrey L. 
Rotman/CORBIS 32.05b Pitchal Frederic/Corbis Sygma 32.05c J. Alex 
Halderman 32.09bl L. Newman & A. Flowers/Photo Researchers, Inc. 
32.09bS Roger Steene/Image Quest 3-D 32.13a J.P. 
Ferrero/Jacana/Photo Researchers, Inc. 32.12a Flip Nicklin/Minden 
Pictures 32.12a Flip Nicklin/Minden Pictures 32.12b inset Marc 
Chamberlain/SeaPics.com 32.12b Hiroya Minakuchi/Minden Pictures 
32.13b Steve Earley/ Animals Animals Earth Scenes 32.14a Pete 
Oxford/Minden Pictures 32.14b Heidi & Hans-Jurgen Koch/Minden 
Pictures 32.15a Daniel Sambraus/Photo Researchers, Inc. 32.15b 
Anthony Bannister/NHPA/Photo Researchers, Inc. 32.15b Josef 
Ramsauer & Prof. Dr. Robert Patzner 32.16a Satoshi 
Kuribayashi/DRK Photo 32.16a Satoshi Kuribayashi/OSF/DRK Photo 
32.16b Jim Brandenburg/Minden Pictures 32.17a Andrew Syred/Photo 
Researchers, Inc. 32.17b Eye of Science/Photo Researchers, Inc. 32.18a 
Peter Parks/Image Quest 3-D 32.19a Roland Seitre/Peter Arnold, Inc. 
32.19b Jeff Foott/DRK Photo 32.19c Chamberlain, MC/DRK Photo 
32.19d Jim Greenfield/Image Quest 3-D 32.18b Armin Maywald/Foto 
Natura/Minden Pictures 32.20bIICID Proceedings of the National 
Academy of Sciences 32.22a Doug Perrine/DRK Photo 32.22b Dan 
Suzio/Photo Researchers, Inc. 32.21a Karl-Heinz Marschner Holger de 
Groot/Biologis 32.21b D. Parer & E. Parer-Cook/Auscape/Minden 
Pictures 32.23aSC Phototake NYC 32.23al Sinclair Stammers/Science 
Photo Library/Photo Researchers, Inc. 32.23bS Jose B. Ruiz/Nature 
Picture Library 32.1 Jose B. Ruiz/Nature Picture Library 32.26 Andrew 
J. Martinez/Photo Researchers, Inc. 32.27a-b Holger de Groot/Biologis 
32.28 Andrew J. Martinez/Photo Researchers, Inc. 32.29 Matthew D. 
Hooge 

Capitulo 33 

Apertura Barbara Strnadova/Photo Researchers, Inc. 33.01a Jean 
Claude Revy/Phototake NYC 33.01b Sinclair Stammers/Photo 
Researchers, Inc. 33.04a Peter Parks/Image Quest 3-D 33.05 Bill 
Beatty/Visuals Unlimited 33.04b Carmel McDougall 33.09a Mark W. 
Moffett/Minden Pictures 33.09b Phototake NYC 33.09c Dennis 
Kunkel Phototake NYC 33.10b M.C. Chamberlain/DRK Photo 
33.10c Stephen Dalton/Photo Researchers, Inc. 33.12 Jan Van 
Arkel/Minden Pictures 33.13a Newman & Flowers/Photo Researchers, 
Inc. 33.13b Manfred Kage/Peter Arnold, Inc. 33.13c Oliver 
Meckes/Photo Researchers, Inc. 33.14a Peter Batson/Image Quest 3-D 
33.14b Alexa Bely 33.14c Martin Dohrn/Photo Researchers, Inc. 
33.15a Degginger, E R/Animals Animals Earth Scenes 32.16b Norbert 
Wu/Peter Arnold, Inc. 33.16a Roger Steen/Image Quest Marine 33.17 
Kjell B. Sandved/Photo Researchers, Inc. 33.18 Fred Bavendam/Peter 
Arnold, Inc. 33.20a Michael Fogden/DRK Photo 33.20b Diane 
Nelson/Visuals Unlimited 33.21 Luis M. de la Maza/Phototake NYC. 
33.22 Mark Smith/Photo Researchers, Inc. 33.23a Gerard 
Blondeau/Phototake NYC S33.1/1 Jay Cossey S33.1/2 Gustav W. 
Verderber S33.1/3 Joachim Lippi S33.1/4 Trounce Wikimedia 
Commons S33.1/5 J. Gall/Photo Researchers, Inc. S33.1/6 Nature's 
Images/Photo Researchers, Inc. S33.1/7 Dr. J. K. Lindsey S33.1/8 Scott 



C-4 Creditos 



Camazine/Photo Researchers, Inc. 33.24a E. R. Degginger/Photo 
Researchers, Inc. 33.24b M C Chamberlain/DRK Photo 

Capftulo 34 

Apertura Paul Nicklen/National Geographic Image Collection 34.02b 
Thurston Lacalli 34.02a Kaj R. Svensson/Photo Researchers, Inc. 
34.03b John D. Cunningham/Visuals Unlimited 34.09a Gerald & Buff 
Corsi/Visuals Unlimited 34.09b Greg Rouse/Scripps Institution of 
Oceanography Explorations 34.11 Rudie 

Kuiter/Oceanwidelmages.com 34.18a James D. Watt/SeaPics.com 
34.18b S. Boon Fu/Peter Arnold, Inc. 34.20 James D. Watt/Image 
Quest 3-D 34.21D Tom Stack/Tom Stack & Associates, Inc. 34.21 
Southestern Regional Taxonomic Center (SERTQ/South Carolina 
Department of Natural Resources 34.23a Sue Daly/Nature Picture 
Library 34.23b David Wrobel/SeaPics.com 34.25a Tom 
McHugh/Photo Researchers, Inc. 34.25b Tom Stack/Tom Stack & 
Associates, Inc. 34.24 Heather Angel/Natural Visions 34.26a Fred 
McConnaughey/Photo Researchers, Inc. 34.26b Jeff 
Jaskolski/SeaPics.com 34.27 Amar & Isabelle Guillen/SeaPics.com 
34.28 Peter Scoones/Getty Images Inc 34.29a Michael Fogden/DRK 
Photo 34.29b R.Andrew Odum/Peter Arnold, Inc. 34.31 Tom 
McHugh/Photo Researchers, Inc. 34.32 Tom Vezo/Peter Arnold, Inc. 
34.33 Gerry Ellis/Minden Pictures 34.35 Gerald y Buff Corsi/Visuals 
Unlimited 34.36 George Grail/National Geographic Image Collection 
34.37 Doug Perrine/DRK Photo 34.38 Gerald y Buff Corsi/Visuals 
Unlimited 34.39 M.S. Mayilvahnan 34.39b Tom McHugh/Photo 
Researchers, Inc. 

Capftulo 35 

Apertura Jed Fuhrman 35.02 NIBSC/Science Photo Library/Photo 
Researchers, Inc. 35.06a Omikron/Photo Researchers, Inc. 35.06b 
Biophoto Associates/Photo Researchers, Inc. 35.06c K.G. 
Murti/Visuals Unlimited 35.06d Oliver Meckes/E.O.S./Max-Planck- 
Institut-Tubingen/Photo Researchers, Inc. 35.13a-b Abbott 
Laboratories 35.15aD NIBSC/Science Photo Library/Photo 
Researchers, Inc. 35.15bD James L. Van Etten 35.17 Hans 
Gelderblom/Eye of Science/Meckes/Ottawa/Photo Researchers, Inc. 
35.18 Philip Leder 35.19 Nigel Cattlin/Holt Studios/Photo 
Researchers, Inc. 35.20 Lowell Georgia/Photo Researchers, Inc. 35.21 
David Parker/SPL/Photo Researchers, Inc. 

Capftulo 36 

Apertura Tom McHugh/Photo Researchers, Inc. 36.04a Tim Hauf 
Photography/Visuals Unlimited 36.04bICD John E. Weaver University 
of Nebraska-Lincoln Libraries 36.05 Phil Stoffer U.S. Geological 
Survey 36.06a Wally Eberhart/Visuals Unlimited 36.06b Wolfgang 
Poelzer/Water Frame/Peter Arnold, Inc. 36.08a-b Gerald D. Carr 
36.08c Frans Lanting/Minden Pictures 36.09D Alan 
Majchrowicz/Peter Arnold, Inc. 36.10e Will Cook/Charles W. Cook 
36.10a Ken Wagner/Phototake NYC 36.10b Kenneth W. Fink/Photo 
Researchers, Inc. 36.10c Lee W. Wilcox 36.10d Bill Beatty/Visuals 
Unlimited 36.12a-d Lee W. Wilcox 36.14a Lee W. Wilcox 36.14b M. 
Harvey/DRK Photo 36.14d-f Lee W. Wilcox 36.14c Doug 
Wechsler/Animals Animals Earth Scenes 36.14e TORSTEN 
BREHM/Nature Picture Library 36.15b Walker/Photo Researchers, 
Inc. 36.15a Ed Reschke/ Peter Arnold, Inc. 36.18b Lee W. Wilcox 
36.18b Ed Reschke/Peter Arnold, Inc. 36.20DI Lee W. Wilcox 36.22b 
Lee W. Wilcox 36.21 Andrew Syred/Science Photo Library/Photo 
Researchers, Inc. 36.22a Dr. Brad Mogen/Visuals Unlimited/Getty 
Images 36.23ID Lee W. Wilcox 36-24a-c Lee W. Wilcox 36.25a 
Biophoto Associates/Science Source/Photo Researchers, Inc. 36.25b 
Lee W. Wilcox 36.26a Bruce Iverson/Bruce Iverson, Photomicrography 
36.26b G. Shih y R. Kessel/Visuals Unlimited 36.26c Richared Kessel 
& Dr. Gene Shih Visuals Unlimited 36.27ICD Lee W. Wilcox 36.28a-b 
Michael Clayton 36.29c Adam Hart-Davis/Science Photo 
Library/Photo Researchers, Inc. 36.29b James W. Richardson/Visuals 
Unlimited 36.29a Lee W. Wilcox; 

Capftulo 37 

Apertura David Nunuk/Science Photo Library/Photo Researchers, Inc. 
37.02 Dr. Ulf Mehlig/Wikipedia Commons 37.02D Alan Watson 
«Peter Arnold, Inc.» 37.05a-b David T. Webb 37.07ID Lee W. Wilcox 
37.08a Lee W. Wilcox 37.09 Larry Lefever/Grant Heilman 
Photography, Inc. 37.11C G. Shih y R. Kessel/Visuals Unlimited 37.111 



Lee W. Wilcox 37.11S Ken Wagner/Phototake NYC 37.16a John D. 
Cunningham/Visuals Unlimited 37.16a Lee W. Wilcox 37.16b Lee W. 
Wilcox 37.19D Biophoto Associates/Photo Researchers, Inc. 36.181 
Jean Claude Revy/Phototake NYC 37.21 Martin H. Zimmerman/ 
Harvard Forest 37.24 Michael R. Sussman/ American Society of Plant 
Biologists 

Capftulo 38 

Apertura Angelo Cavalli/Getty Images 38.03 Emanuel Epstein 38.03a 
Photo Researchers, Inc. 38.02b Nigel Cattlin/Photo Researchers, Inc. 
38.02c Photo Researchers, Inc. 38.06a The Institute of Texan Cultures 
38.06b Thony Belizaire/Getty Images, Inc. 38.09D Dennis 
Drenner/Visuals Unlimited 38.13b Eduardo Blumwald 38.14 Hugh 
Spencer/Photo Researchers, Inc. 38.14 Andrew Syred/SPL/Photo 
Researchers, Inc. 38.15 E.H. Newcomb & S.R. Tandon/Biological 
Photo Service 38.17a Richard Thorn/Visuals Unlimited 38.17b Gerry 
Ellis/GLOBIO 38.19 Frank Greenaway/Dorling Kindersley Media 
Library 38.18 Carlos Munoz-Yague Eurelios/Photographic Press 
Agency 38.20 Ken W. Davis /Tom Stack & Associates, Inc. 

Capftulo 39 

Apertura Lee W. Wilcox 39.04a-b Malcolm B. Wilkins 39.12ID 
Malcolm B. Wilkins 39.16a-b Runk/Schoenberger/Grant Heilman 
Photography, Inc. 39.17a American Society of Plant Biologists 39.20 
Thomas Bjorkman 39.221 Carolina Biological Supply 
Company/Phototake NYC 39.21 Donald Specker/ Animals Animals 
Earth Scenes 39.23a-b Lee W. Wilcox 39.27 Malcolm B. Wilkins 39.30b 
American Society of Plant Biologists 39.32 Adel Kader 39.39 Nigel 
Cattlin/Holt Studios International /Photo Researchers, Inc. 

Capftulo 40 

Apertura Brian Johnston 40.01al Wayne P. Armstrong 40.01aD 
Mitsuhiko Imamori Nature Production 40.01bl Jerome 
Wexler/Photo Researchers, Inc. 40.01bD Danny Ellinger Minden 
Pictures 40.03a Dan Suzio/Photo Researchers, Inc. 40.03b-c Jerome 
Wexler/Photo Researchers, Inc. 40.04bl Rod Planck/Photo 
Researchers, Inc. 40.04bSI John Gerlach/DRK Photo 40.04bSD Tom 
& Therisa Stack/Tom Stack & Associates, Inc. 40.07a D. 
Cavagnaro/DRK Photo 40.06a-b Leonard Lessin/Photo Researchers, 
Inc. 40.07bSI Lee W. Wilcox 40.13 «Candace Galen, University of 
Missouri. American Journal of Botany. 2003; 90:724-729. Sunny- 
side up: flower heliotropism as a source of parental environmental 
effects on pollen quality y performance in the snow buttercup, 
Ranunculus adoneus (Ranunculaceae) por Candace Galen, y 
Maureen L. Stanton. Reproducido con autorizacion del editor. 40.18 
Lee W. Wilcox 40.17SI R.J. Erwin «Photo Researchers, Inc.» 
40.17SC Mark Stouffer Animals Animals/Earth Scenes 40.17SD 
Gerard Lacz/Animals Animals Earth Scenes 40.17CI Tom 
Edwards/Visuals Unlimited 40.17CC David Stuckel/Visuals 
Unlimited 40.17CD Gregory K. Scott/Photo Researchers, Inc 40.1711 
Fritz Prenzel/Peter Arnold, Inc. 40.17IC David M. Schleser/Nature's 
Images, Inc/Photo Researchers, Inc. 40.17ID Sylvan Wittwer/Visuals 
Unlimited 

Capftulo 41 

Apertura Rob Nunnington/Minden Pictures 41.02 The Royal Society 
of London 41.03a Educational Images/Custom Medical Stock Photo 
41.03bS Carolina Biological Supply Company/Phototake NYC 
41.03bl Carolina Biological Supply Company/Phototake NYC 41.03c 
Carolina Biological Supply Company/Phototake NYC 41.04 Ed 
Reschke/Peter Arnold, Inc. 41.05a Innerspace Imaging/Photo 
Researchers, Inc. 41.05b Ed Reschke/Peter Arnold, Inc. 41.05c G.W 
Willis/Animals Animals Earth Scenes 41.06a Nina Zanetti, Pearson 
Benjamin Cummings 41.10 Tom Stewart/CORBIS 41.11 Natalie 
Fobes/Getty Images Inc. 41.13a Fred Hossler/Visuals Unlimited 41.13b 
Oliver Meckes & Nicole Ottawa/Photo Researchers, Inc. 41.13c P.M. 
Motta, A. Caggiati, G. Macchiarelli/Science Photo Library/Photo 
Researchers, Inc. 41.18a Kent, Breck P./Animals Animals Earth Scenes 
41.18b Mendez, Raymond Al Animals Animals Earth Scenes 41.18c 
Wayne Lynch/DRK Photo 41.19b Editrice Kurtis S.r.l. 41.19a Ed 
Reschke/Peter Arnold, Inc. 



Creditos C-5 



Capitulo 42 

Apertura Frans Lanting/Minden Pictures 42.13a Fred Hossler/Visuals 
Unlimited 

Capitulo 43 

Apertura Jonathan Blair/Corbis Bettmann 43.03 Mark Smith/Photo 
Researchers, Inc. 43.04bICD Karel F. Liem 43.09a Carolina Biological 
Supply Company/Phototake NYC 43.11a Ed Reschke Peter Arnold, 
Inc. 

Capitulo 44 

Apertura Tony Freeman/PhotoEdit Inc. 44.06a Walter E. 
Harvey/Photo Researchers, Inc. 44.06b John D. Cunningham/Visuals 
Unlimited 44.22a Lennart Nilsson Albert Bonniers Forlag AB 44.22b 
Carolina Biological Supply/Visuals Unlimited 

Capitulo 45 

Apertura Marcus E. Raichle 45.02 Ronald F. Mervis, PhD, 
Neurostructural Research Labs y The Center for Aging y Brain Repair, 
University of South Florida College of Medicine 45.12a C. 
Raines/Visuals Unlimited 45.14 Dennis Kunkel/Visuals Unlimited 
45.16a Oliver Meckes & Nicole Ottawa/Photo Researchers, Inc. 
45.23a Norbert Wu/Peter Arnold, Inc. 45.24b Elsevier Science Ltd. 

Capitulo 46 

Apertura Stanley Breeden/DRK Photo 46.03a Carole M. Hackney 
46.07a David Scharf/Peter Arnold, Inc. 46.10aD Don Fawcett/T. 
Kwwabara/Photo Researchers, Inc. 46.13DI David Quillin 46.14a 
Michael y Patricia Fogden 46.14bID John A. Pearce 46.191 James E. 
Dennis/Phototake NYC 46.19S James E. Dennis/Phototake NYC 
S46.01I Brian Eyden/Science Photo Library/Photo Researchers, Inc. 
S46.01C Innerspace Imaging/Science Photo Library/Photo Researchers, 
Inc. S46.01D Brian Eyden/Science Photo Library/Photo Researchers, 
Inc. 

Capitulo 47 

Apertura Ralph A. Clevenger/Corbis 47.08D Bernard Castelein/Nature 
Picture Library 47.08C Duncan McEwan/Nature Picture Library 
47.081 Stephen Dalton/Photo Researchers, Inc. 47.09D Perennou 
Nuridsany/Photo Researchers, Inc. 47.09C Hans Pfletschinger/Peter 
Arnold Inc. 47.091 BIOS/Heras Joel/Peter Arnold Inc. 47.11 Jordan 
Rehm/D. Scott Weigle 

Capitulo 48 

Apertura Leszczynski, Zigmund/Animals Animals/Earth Scenes 48.01a 
Nova Scientific Corp/Oxford Scientific Films Ltd. 48.01b Tom 
Adams/Visuals Unlimited 48.01c Charles J. Cole 48.02a Oxford 
Scientific Films/ Animals Animals Earth Scenes 48.04SI Reimpreso con 
autorizacion de Catherine S.C. Price et al., Sperm competition between 
Drosophila males involves both development y incapacitation. Nature 
400:449-452 (1999), figs. 2 y 3. Copyright (c) 1999 Macmillan 
Magazines Limited. Imagen por cortesia de Jerry A. Coyne, University 
of Chicago/Nature Magazine 48.05a G. & C. Merker/B. 
Tomberlin/Visuals Unlimited 48.06a Brent D. Opell Brent D. Opell 
48.101 De Nature «A stimulatory phalloid organ in a weaver bird» M. 
Winterbottom, T. Burke & T.R. Birkhead/Nature/ 
6 mayo 1999, 399: 28 Fig lb. Fotografia cortesia de T.R. Birkhead 
48.10S From Nature «A stimulatory phalloid organ in a weaver bird» 
M. Winterbottom, T. Burke & T.R. Birkhead/Nature/6 May 1999, 
399: 28 Fig la. Fotografia cortesia T.R. Birkhead 48.15a-c Mitsuaki 
Iwago/Minden Pictures 48.16a Claude Edelmann /Petit Format/Photo 
Researchers, Inc. 48.16b Lennart Nilsson Albert Bonniers Forlag AB 
48.16c Petit Format/Nestle/Science Source/Photo Researchers, Inc. 
48.18aID American Association for the Advancement of Science 

Capitulo 49 

Apertura Dennis Kunkel/CNRI Phototake NYC 49.011 Fred 
Hossler/Visuals Unlimited 49.02a Photo Researchers Inc 49.02b-c 
Steve Gschmeissner/Photo Researchers, Inc. 49.05b Steve 
Gschmeissner/SPL/ Photo Researchers, Inc. 49.05a David M. 
Phillips/Visuals Unlimited 



Capitulo 50 

Apertura Stephen J. Krasemann/DRK Photo 50.01a-d Natalie B. 
Fobes Photography 50.05b Gerry Ellis/Minden Pictures 50.05c Tim 
Fitzharris/Minden Pictures 50.05a Gerry Ellis/Minden Pictures 50.06 
George Gerster/ Photo Researchers, Inc. 50.07 Michael Collier 
50.10a-c Edward Kinsman/Photo Researchers, Inc. 50.12 Hans 
Reinhard/OKAPIA/Photo Researchers, Inc. 50.14 C.K. Lorenz/Photo 
Researchers, Inc. 50.16 © Judd Patterson 50.18 Tom 
Edwards/ Animals Animals/Earth Scenes 50.20 Francis 
Lepine/ Animals Animals Earth Scenes 50.22 Tom Bean/DRK Photo 
50.27 Sandy Scheltema/Courtesy of The Age 50.29 inset William H. 
Mullins/Photo Researchers, Inc. 50.29 Raymond Gehman/Corbis 
Bettmann 50.30b Michael Fogden/DRK Photo 50.31 Ric 
Ergenbright/Corbis 50.32 Mark Newman/Photo Researchers, Inc. 
50.32 Scott T. Smith Corbis Bettmann 

Capitulo 51 

Apertura Thomas Mangelsen/Minden Pictures 51.01 A. Flowers & L. 
Newman/Photo Researchers, Inc. 51.03a © Callie de Wet 51.04 © Gary 
Woodburn/http://pbase.com/woody 51.06 Fred McConnaughey/Photo 
Researchers, Inc. 51.07 Nina Leen/Getty Images/Time Life Pictures 
51.09a Gavin Hunt 51.10 Fotografia por cortesia de Behavioural 
Ecology Research Group, Department of Zoology, Oxford University, 
Alexander Weir 51.11 Matt Meadows/Peter Arnold, Inc. 51.12a 
Manuel Leal, Department of Biological Sciences, Union College 51.18a 
Ken Lucas/Visuals Unlimited 51.18b Paul A. Zahl/Photo Researchers, 
Inc. 51.18c Ken Preston-Mafham/Premaphotos Wildlife 51.19 Bryan D. 
Neff 51.20 Tom Vezo/Peter Arnold, Inc. 

Capitulo 52 

Apertura National Geographic Image Collection 52.01 Robert Maier 
Animals Animals/Earth Scenes 52.06 Mark Trabue/USDA/NRCS 
52.10ID Marko Nieminen Ilkka Hanski 52.14a Paal Hermansen 
/NHPA/Photo Researchers, Inc. 52.19a BIOS (F. Mercay) Peter Arnold, 
Inc. 

Capitulo 53 

Apertura Ergenbright Scott Tuason/Image Quest Marine 53.01 
PREMAPHOTOS/Nature Picture Library 53-01 Christian Ziegler 
53.02a G.R.Dick Roberts Photo Library/The Natural Sciences Image 
Library (NSIL) 53.02b Fred Bavendam/Minden Pictures 53.02c Tom 
Till/DRK Photo 53.02d D. Cavagnaro/Visuals Unlimited 53.02e 
Stephen J. Krasemann/DRK Photo 53.02f Hal Beral/Visuals Unlimited 
53.08ID Jeff Podos 53.08CI B.R. Grant 53.08CS De Fig ID en Science 
14 julio 2006 Vol. 313. no. 5784, pp. 224 - 226. Evolution of 
Character Displacement in Darwin's Finches Peter R. Grant 51 ' y B. 
Rosemary Grant. [Las fotografias son de los autores] 53.09al Dave B. 
Fleetham/Visuals Unlimited 53.09aC Chris Newbert/Minden Pictures 
53.09aD J. Sneesby/B. Wilkins/Getty Images Inc 53.10al Andrew J. 
Martinez Photo Researchers, Inc. 53.10aD Zig Leszczynski/ Animals 
Animals Earth Scenes 53.12a Thomas G. Whitham/Northern Arizona 
University 53.15a Mark Moffett/Minden Pictures 53.15b Doug 
Perrine/SeaPics.com 53.18b Thomas Kitchin/Tom Stack & Associates, 
Inc. 53.18a Nancy Sefton/Photo Researchers, Inc. 53.20a David 
Kjaer/Nature Picture Library 53.20b Tony C. Caprio/Tony C. Caprio 
53.21/1 Breck P. Kent/Animals Animals Earth Scenes 53.21/2 G. 
Carleton Ray/Photo Researchers, Inc. 53.21/3 Michael P. 
Gadomski/Animals Animals/Earth Scenes 53.21/4 James P. 
Jackson/Photo Researchers, Inc. 53.21/5 Bruce Heinemann/Getty 
Images, Inc. 53.21/6 Michael P. Gadomski/Photo Researchers, Inc. 
53.22/1-4 Glacier Bay National Park Photo Glacier Bay National Park 
y Preserve 53.22/3 Christopher L. Fastie 

Capitulo 54 

Apertura Lonnie G. Thompson Byrd Polar Research Center The Ohio 
State University 54.02 MODIS NASA 54.11b Randall J. Schaetzl, 
Michigan State University 54.11a Richard Hartnup/Wikipedia 
Comons 54.12a U.S. Forest Service, Northern Research Station 

Capitulo 55 

Apertura Micheline Pelletier/Corbis Bettmann 55.01b Institute of 
Hydrobiology, Wuhan, China/The New York Times 55.01a Tom & 
Pat Lesson/DRK Photo 55.02 Edward S. Ross, California Academy of 
Sciences 55.03a Carr Clifton/Minden Pictures 55.03b Kevin W. Fitz All 



C-6 Creditos 



Species Photography & Sound 55.04b tornado de: FiglC en Nature 
Vol 436 agosto 18, 2005 p. 1016 «Global hotspots of species richness 
are not congruent with endemism or threat». C. David L. Orne et al. 
55.04a De Fig 1A en Nature Vol 436 agosto 18, 2005 page 1016 
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A 

A.africanus, 765f 

A. maritimus peninsulae, 530 

A.thaliana, 631 

ABA, 875, 879 

Abdomen, 731 

Abejarucos,1152/ r 

Abejas, tipos de danzas, 1 1 63f 

Aberturas braquiales farmgeas,418-419 

Abetos, 660 

Abi6ticos,1127 

en ecosistemas, 1 1 27 
Abomaso, 968 
Abomasum,968/ r 
Abscisi6n,874 
Absorcion, 963-973 

de latierra,583f 

de nutrientes, 844 

y perdida de agua,826 
Abundantia,584 
Acanthocephala,690f 
Accion de las hormonas, 1 065f 
Aceites, 1 03 

Acelomado,693,693/;716 

Acervo genico, 504 

Acetaldehidos,193f 

Acetilaci6n,373 

Acetil-CoA,182,183f,195f 

Acetilcolina (ACh),1049, 1020f 

Acido(s),29 

abscisico (ABA), 875, 883f 

carboxilicos,40f 

clorh idrico,967/ r 

desoxirribonucleico, 69 

gamma-aminobutirico (GABA), 1020f 

graso, 92f, 96, 97f,195/ r 

graso insaturado, 1 02f 

graso saturado, 102f 

grasos unidos a una protema,970 



nucleicos, 68 

nucleicosy RNA,67 

organico,218f 

ribonucleico, 69 

salicilico (SA),886 

salicilicoy RH,886 

urico, 942 
Aclimataci6n,496,916 
Acoelomorpha, 690f, 709 
Acoplamiento energetico, 1 72 
Acrosoma,452,452/ r 
ACTH,1069 

Actina, 1 42f, 1 43f, 1 047, 1 049f, 1 050^ 

Actinistia,756 

Actinobacterias, 1 0f 

Actinomycetes,570f 

Actinopterigios,756 

Actinopterygii, 426 

Activacion 

de la celula B y secrecion de 
anticuerpos, 1118 

de los linfocitos, 1 109 

electrica del corazon, 1000 

electrica secuencial, 1 001 f 
Activadores de la transcripcion (STAT), 
383 

Actividad, 1 026f 
muscular, 985f 

sexual ciclica o estacional, 1064 
Acuaporinas, 111,949 
Adaptacion(es), 5, 637, 71 9, 91 4, 91 6, 942 

de movilidad,719 

nutricionales de las plantas, 851 

reproductivas,721 

y aclimatacion,916 

y carreras armamentisticas, 1 205 
Adecuaci6n,491 

darwiniana,491 
Adenilil ciclasa,362 
Adenina,68f,72/; 171f,177/ : 



Adenosin 

difosfato (ADP),171 

monofosfato cflico, 1 65f 

trifosfato (ATP), 91, 170 
ADH, 1065 
Adhesion, 27, 821 

selectiva, 158 
Adiantum, 535, 536 
Adipocitos, 1062 
ADP,166/ : ,171,180/ : 
Adquisicion de la estatura adulta 

completa, 1064 
Adrenalina, 1 057f, 1 061 , 1 074f, 1 075f 
Aero-, 191 
Aerobico, 191,571 
Aerobios facultativos, 194 
Ae ropy rum, 1 0f 
Afidos,689f,831/ : 
Agalla,410 
Agar, 576 

Aglutinacion, 1119 

Agotamiento de los recursos naturales, 
1250f 

Agricultura sostenible, 843 
Agrobacterium, 41 0,41 1 
Agrobacterium tumefaciens, 41 0 
Agrupacion de nuevos viriones,780 
Agua(s), 22f, 23f, 91 f, 99f, 1 71 f, 1 75f, 806f, 
81 9f, 820f, 821 f, 827, 944, 948/; 951 f, 
979,981,983f 

dulce,941/ : 

liquida^Sf 

metabolica,913 

salada,941/ : 

subterraneas, 1234 

y carbono: base quimica de la vida, 1 8 
Aire, 979, 985f,987f 
Aislamiento 

postcigotico,527 

precigotico,527 
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reproductive 535f 
y caracterizacion de la auxina,863 
y divergencia en alopatria,531 
y divergencia en simpatri'a,533 

Alanina,47f 

Albumen, 749 

Albumina,997 

Albura,809 

Alcoholes,40f 

Aldehidos,40f 

Aldosa,83f 

Aldosterona,953 

Alelismo multiple, 282, 286f 

Alelo(s), 245, 254, 269, 406, 493f 
egoistas,498f 
de una enfermedad,403f 

Algas 

marrones, 1 0f, 1 55f, 61 Of, 620 

rojas,10f,155f,610f,622 

verdes, 1 0f, 1 55f, 482f, 497f, 497f, 61 Of, 

631f,641f,650,652,652f 
verdes parafileticas, 651 f 
Algin,620 

Alimentacion, 699, 71 5, 745 

animal, 699 

por absorcion,609 

porfiltracion,699 

por ingestion, 607 
Alimentadores en masa,962 
Alimentos,958,965f 
Aliso,1216f 
Allomyces, 678 
Almacen,201f 

Almacenamiento de esperma, 1 086 

Almeja,87f,725,995f 

Almidon, 85, 1 75, 1 95f, 21 8, 21 8f 

Alolactosa,357 

Alopatna,531 

Alopoliploides,535 

Alopoliploidia, 536, 536f 

Alpine skypilot, 903 

Alta permeabilidad,102f 

Alternancia de generaciones,613,640, 

894,895f 
Alternative splicing, 426 
Altruismo,1168 

reciproco, 1 1 70 
Aluminio,20f 
Alveolata,600f,605f 
Alveolos,985,985f 
Amarre, 984f 
Ambiente seco,653f 
Ameba,602,602f 

Amenazas a la biodiversidad, 1249, 1250 
AM F, 846 

en las paredes celulares de las plantas, 
683f 



Amilasa(s),92,877,965 

pancreatica,971f 

salivar,971f 
Amiloplastos,871,871f 
Aminoacidos, 46, 1 95f, 340f, 1 1 1 3f, 1 1 1 5f 

esenciales, 959 

sobrelos tRNA,340f 

y codones de mRNA,339f 

y polimerizacion,46 
Aminoacil-tRNA,339 

sintetasas,339,340f 
Aminos, 40f 

Ammodramus maritimus, 530 

Ammodramus maritimus nigrescens, 530 

Amnios, 749, 1098 

Amniotas,743 

Amoebozoa, 600f, 605f, 622 

Amoniaco, 22f, 23f, 942 

Amortiguador,993 

AMP ciclico (cAMP), 362, 363f, 1 075 

Anabolismo, 194 

Anadromos, 755, 940 

Anaerobico, 191,571 

Anafase,229,229f,251f 

Analisis 

de las fases del ciclo de replicacion, 
775 

de los cambios en la tasa de 
crecimiento de poblaciones 
humanas, 1 189 

de los rasgos morfol6gicos,668,773 

de una zona hibrida,539f 

de viabilidad poblacional (PVA), 1 193 

del cambio en las frecuencias de los 
alelos,504 

del flujo de energia, 1 229 

del potencial de accion, 1 01 3 

e ingenien'a genetica,389 

genetico,355 

morfologico comparative 690 
Anatomia,914 

de una neurona, 1007 
del sistema urinario humano,946f 
del tracto reproductor del hombre, 
1087f 

funcionaldel CNS,1023 
Andr6genos,1092 
Andropogon gerardii, 794 
Anelidos,545f,713f,724 
Anemia falciforme,348f 
Anemonas,708 
Anetra, 645f 
Aneuploides,261 
Aneuploidia,349 
Anfibios,757,757f 
Anfipatico, 99 

Angiospermas, 632, 649, 661 , 895f, 900f 



Angulo medio de incidencia de rayos, 
1139f 

Anhidrasa carbonica,967,992 
Animales, 7f, 1 0f, 1 55f, 553f, 688, 925f 

pequenos de Ediacara,555f 

pequenos y tasas metabolicas, 923f 

protostomos,712 
Animalia,697f 
Ani6n(es),22 

organicos, 1009 
Aniridia, 487, 488 
Annelida, 690f 
Ano,694,963f 
Anoftalmia,487,488 
Anolis carolinensis, 1 1 59, 1 1 61 
Anolis verdes, 559, 559f, 1 1 59 

actividad sexual, 11 59 
Anoxigenico,210,581 
Antena,729 
Anteras, 899 
Anteridio, 640 
Anterior, 440 
Anthocerophyta, 632 
Anthophyta, 632,661 
Anthropoidea, 763f 
Antibi6tico,88,569 
Anticod6n,341 

Anticuerpo(s), 1 58, 775, 375, 777f, 993f, 
1 108,1 112f 

con secuencias de aminoacidos 
unicas, 1 1 15f 
Antidiuresis, 953 
Antigeno, 775, 1 1 05 

receptores de celulas B,anticuerpos y 
receptores de celulas T, 1 1 1 2f 
Antiportador, 832, 848, 848f 
Antivirico, 775 
Antocerotas,654f 
Antropoide,762 
Aorta, 995, 999f 
Aparato 

circulatorio, 979, 994, 1 003f 

circulatorio abierto,979 

circulatorio cerrado,979 

circulatorio humano, 1 0OOf 

de golgi, 1 23f, 1 25, 1 32f, 1 37f, 803f 

linfatico,996 

respiratorio,979 

respiratorio y circulatorio, 979 
Apareamiento 

aleatorio,506 

de bases, 330f 

de Watson-Crick, 73 

no aleatorio,518 
Apex, 470 
Apical, 91 9 

Apicomplejos,10f,155f 
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Apicomplexa,610/;617 
Aplicacion de los modelos, 1 180 
Aplysia calii vrnica, 1 026 
Aplysia, 1 026, 1 026/; 1 027, 1 071 
Apomixis, 896 
Apoplasto,819 
Apoptosis,236 
Aporte de energia, 1 73f 
Apoyo experimental "un gen, una 

enzima'/SISf 
Aprendizaje, 1 025, 1 026/; 1 027/; 1 1 50, 

1155 
Aptitud,491,496 

en humanos,520/ r 
Aquaporina,973 

Arabidopsis thaliana, 205, 41 8, 421 , 426, 
468, 468/; 630, 63 1,833, 848, 86 1 , 
872,897,898,1177 
Arabidopsis, 468, 470, 47 1 , 472, 472f, 475, 
476, 476/; 63 1 ,870, 885, 897, 833, 
848,1178 
Arbol(es) 

de la vida, 6,497/; 577 
filogenetico, 9,543 
universal, 577 
Arbuscular,675 

Archaea, 1 0, 1 55fi 326, 566, 577fi 605f 

Archaeoglobus, 1 0f 

Archaeopteryx, 550 

Arco branquial,745 

Areas de estudio de la Ecologia, 1 1 26 

Arginina,47f,317/ r 

Argon, 20f 

Arist6teles,482/ r 

Arqueas, 1 22f, 497/; 573, 583/; 584, 589 

monofileticas,589/ r 
Arquegonio, 640 
Arrecifes coralinos, 1 1 32 
Arroz,412f 

como planta diana,410 

dorado, 409, 41 If, 41 2f 
Arteria(s),994,996/ r 

pulmonar,999,999/ r 
Arteriola,995 
Arthrobacter, 586 
Arthrobotrys, 1149 
Articulaci6n,1045 
Artiodactilos,547/ r 
Artropodos, 545fi 71 3f, 71 7, 729 

y moluscos,717f 
Asa de Henle, 949, 950/; 951 , 951 f, 952/; 

954f 
-asa,60 

Ascaris, 223, 244 
Asci,670 
Ascidias^Sf 
Ascocarpo, 685 



Ascomicete,670,685/ r 
Ascomycota 

formadores de liquen,684 

hongos en saco, 684 

no formadores de liquenes, 685 
Ascus,670 
Asimetria,693/ : 
Asparragina,47f 
Aspartate 47f 
Aspectos 

del continuo de la historia de vida, 
1177f 

unicos del ciclo vital de los hongos, 
677 

Aspergillus, 685 
Asterias amurensis, 1 083 
Asteroidea,752 
Astragalo,547/ r 
Atmosfera^Of 

de oxigeno,552/ r 
Atomo de oxigeno,36/ r 
ATP, 170, 171f, 1 80f 

sintasa, 191 
Atrio,997 

derecho,999/ r 

izquierdo,999/ r 
Atropina,630f 
Aumento de la entropia,34/ r 
Ausencia, 240,355 
Australopithecus afarensis, 765 1 
Australopithecus, 764 
Autocrine 1055 
Autofagia,127/;i28 
Autofecundacion, 257, 266, 282f 
Autofertilizaci6n,893 
Autoincompatible, 902 
Autoinmunidad, 1114 
Autopolinizacion, 267f 
Autopoliploides,535 
Autopoliploidia, 535 
Autorradiografia,71 
Autosoma(s), 244, 246f, 278 
Autotrofo(s), 198, 580, 1223 
Auxein,863 

Auxina, 1 62f, 472, 871 , 873, 883f 

como hormonas fototropicas, 862 

relativa,876/ : 

y citoquinina,876/ r 

yetileno,882/ : 
Aves,545/;762 
Avispas,888 
Avr,885 
Axon, 1008 
Axonema, 146 

Ayuste alternative 381 , 381 f, 384, 426 

Ayustosomas,381 

Azor de Cooper, 1 226f 



Azucar(es), 35/; 68f, 69, 1 95f, 828f 
de 5 carbonos^Sf 
como monomeros,83 

Azufre^Of 



B 

Babosa,602,726 
Bacillus brevis, 1 1 0 
Bacillus thuringiensis, 585 
Bacter,584 

Bacteria(s), 1 0, 1 22f, 1 55f, 326, 332/; 337f, 
343fi 352, 383, 497 % 566, 573, 577/; 
583f,584 

fijadora del nitrogeno,849/ r 

Gram negativas,579/ r 

nitrificadoras,580f 

y arqueas, 566 
Bacteriofago, 769 
Bacteriorrodopsina, 1 89f 
Baculo,1088 
Balanus balanoides, 1 200 
Ballenas,545/ : 

barbudas,698/ r 

e hipopotamos,547/ r 
Banda de Caspary,820 
Barorreceptores, 1003 
Barreras de entrada, 1 1 05 
Basal, 470 
Base(s),29 

nitrogenadas, 68f, 69f, 76f 
Basidia,670 

Basidiomycota (hongos en garrote), 
683 

Basolateral,919 

Bast6n(es),1039,1039/ : 

Bayas,14f 

Bazo,1109 

Beagle, 486 

Beggiatoa, 580f 

Benillio, 20f 

Benticas,707 

Biblioteca 

decDNA,393,394/ : 

de DNA,393 

DNA complementario (cDNA),393/ r 

genomica,393 
Bicapa (s) 

defosfoh'pidos,99,102/ : 

lipidica,99,99/ : ,105/ : 

planas, lOOf 
Bicoid,453 
Bilateria,694,697f 
Bilis,970 
Bindina,455 
Bio, 605 
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Biodiversidad, 1 244, 1 250 

analisis, 1245 

medida,1245 

y productividad, 1 256 
Biogeografia,531,1143 
Bioinformatica,417 
Biologia, 1 

conservacionista, 1 244 

de la conservacion, 1 127 

y el arbol de la vida, 1 
Bioluminiscencia, 61 8 
Bioma,1133 

desertico, 1145f 
Biomasa,1134,1225,1253 

terrestre, 1 1 34 
Biorremedi3ci6n, 570 
Biotecnologia,390 

srrozdorsdo, 409 

en Is 3gricultur3,409 
Bi6tico,1127 
Bipedo,763 
Biv3lvos,725 
Bl3stocele,460 
Bl3Stocisto,459 
Bl3St6meros, 457 
Blsstoporo, 460 
Blastula,457 
Boca,963f 

decelula,608f 
Bolsa 

branquial,488f 

muscular, 966f 
Bomba(s),115,832 

de presion de raiz, 825 

de protones, 833, 845, 865 

de sodio-potasio, 115, 938 

electrica^Sf 
Boro,20f,839f 
Bosque 

boreal, 1138/" 

de Hubbard Brook, 1229f 

templadojmf 
B6veda,1135 
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Dioicas, 899 
Dionaea muscipula, 799 
Dioxido de carbono, 23f, 91 f, 1 73f, 1 7Sf 

atmosferico, 1236f 
Diploide,245,246f,895/ : 
Diplomonadas, 1 0f, 1 55f 
Dipnoos, 756 
Dipteros, 732f 
Disa draconis, 647 
Disacaridos, 84 
Discicristata,600f,605f 
Disco(s) 

intercalado, 1001, 1051 

Z,1047 
Diseno 

de vacunas, 431 

eficaz de areas protegidas, 1 259 
Disoluci6n,814 
Dispersi6n,531,532f,1144 
Disponibilidad de la luz, 1 128f 
Distal-/ess, 703 
Diuresis, 953 
Diversidad 

de ecosistemas, 1 246 

deespecies,1217,1245 

deestilosdevida,611 

genetica, 1245 

metabolica,579 

morfologica,578,793 
Diversificacion, 553f, 71 6 

de las plantas verdes,636 

de los protostomos,716 
Diversus,584 
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Division celular, 222,229/; 874 

fuera de control, 237 
DN A, 69, 7 1 , 1 2 1 f t 299/; 303, 304f, 329, 

330fi36i/;365,385f 

a partirde RNA,391f 

como factor transformador, 297f 

como material hereditaria 296 

complementario, 391 , 779 

dedoblehebra^Of 

del gen diana, 163f 

del nucleo,135f 

eucariota y regulacion de la expresion 

genica,372 
ligasa,392 

polimerasa,303,31 1f 

recombinante,390 

virico es radiactivo,298f 

y genes: sintesis y reparacion, 295 

yluz UV,311f 
DNTR303 
Doble 

fertilizacion,904 

helice,73,300,300f 

fecundacion,470/ r 

fertilizacion,904/ r 

hebra,76f 

simetria rotacional o simetria dyad, 
365 
Doblete 

de microtubules, 146f 
externo de microtubules, 146f 
Documentar los cambios en las sinapsis, 
1025 

Dogma central, 320 

de la Biologia molecular, 31 9 
Dominancia, 269, 286f 

apical, 873 

incompleta,283 
Dominante, 269,282 
Dominios,366 
Donante de electrones, 173 
Dopamina, 1071,1 020f 
Drosera,854,854/ r 

Drosophila, 276, 278, 472, 476, 477, 538 

Drosophila bifurca, 1 090 

Drosophila melanogaster, 276, 280, 381 , 

418,418,472,512,713,1084 
Dryas,1215 
Dscam,381 
DsDNA, 787,788 

Duplicacion de genes, 424, 556, 885 
Duramen, 809 



E. coli, 35 6f 
Ecdisis,715 



Ecdisona, 1064 

Ecdisozoos, 71 5,715/; 728 

Ecdysozoa, 697 

Echiura, 690f 

Ecolocacion, 1161 

Ecolocalizacion, 1036 

Ecologia, 1125 

de las comunidades, 1 1 96 
de las poblaciones, 1 1 26, 1 1 73 
de los organismos (autoecologia), 
1126 

Ecosistema, 627, 1 1 27, 1 222, 1 224fi 1 227f 
acuaticos,1127 

del bosque de Hubbard Brook, 1 229f 

terrestres, 1 1 33 
Ecto-,675,691,846 
Ectocarpus siliculosus, 61 4 
Ectodermo, 460, 462/; 691 
Ectomicorncicos, 846 
Ectoparasitos,701 
Ectotermicos,760 
Ectotermo,928 

frente a endotermo,931 
Ectroctos^nf 
Edad de los mami'feros^SSf 
Efecto fundador,513 
Efector(es),926,1031/ : 
Eficacia,1196 

biologica,5 

coexistencia aislamiento 
reproductive 528 

del muestreo, 1257 

del uso de recursos, 1 256 
Eficiencia fotosintetica bruta, 1 229 
Eimeria,618 
Eje 

apical-basal, 470 

del organismo,471/;472 

hipotalamo-hipofisiario, 1070 

EKG,1002,1002/ : 

Elasticidad, 1258 

Elastico, 986 

Electrocardiograma, 1002 
Electrodo, 45f 
Electroforesis en gel, 71 
Electrolito(s), 934, 944, 948/; 959 
Electron(es), 1 9f, 1 92f, 205, 211, 582f 

de Valencia, 20 

no emparejado,36/ r 
Electronegatividad, 21 
Electrorreceptores, 1031 
Elefantes,545/;922 
Elemento(s), 19 

de compensacion, 750, 91 4, 91 5f 

de respuesta a hormonas, 1073 

de transposicion,421,422/ r 

del control transcripcional: un modelo, 
379f 



del esqueletc^fJSIf 

nuclear intercalado largo (LINE), 422 

proximos al promotor,375 

vasculares,639 
Elongaci6n,332,343,344 

celular, 801 f 

del tallo,866 
Embarazo y nacimiento en mamiferos, 

1096 
Embriofitas, 640 

Embriogenesis, 457, 468, 470, 47 1 , 47 1 f, 
905 

Embriogenia,457 
Embrion(es), 222, 244, 645f 

mutantes de Arabidopsis con cuerpos 
deformes, 472f 
Embryophyta, 640 
EM F, 846 

Emigraciones, 1 174 
Empaquetamiento, 384 
Emparejamiento 

de bases complementarias,72,300, 
320f 

de Watson y Crick, 72 

del cebador,397 
Emulsion, 970 
Enanismo hipofisario,390 
Encaje inducido, 60 
Encefalina,1020f 
Encefalo,1024 
Endemicos, 962 
Enderg6nicas,35, 171 
Endo,605,691 
Endocitosis, 128 

mediada por receptor, 1 28, 1 28f 
Endodermis,819 
Endodermo, 460, 462fi 691 
Endoesqueleto, 739, 1 045, 1 046f 
Endofiticos,674 
Endogamia,518,519/;520f 
Endoparasitos, 701 , 962 
Endoplasmatico liso, 126 
Endorfinas, encefalinas, sustancia P, 1 020f 
Endosimbiontes,587 
Endosimbiosis,605 

secundaria, 609f 
Endosoma, 128 

precoz,128J28f 

tardio,128,128f 
Endosperma, 470, 646, 905 
Endospermo,470/ r 
Endotelio,996/ : 
Endotermico,31 
Endotermo, 749, 927 
Enebros, 660 
Energia,32,171/ : ,1129/ : 

cinetica,32 

cinetica a temperaturas bajas,59/ r 
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de activacion, 59,59/" 

del electron, 21 Of 

lummica,200/" 

potencial,32 

quimica, 36,200/" 

termica,32 
Enfermedad(es) 

deCushing,1069 

de Huntington, 287, 401, 403/" 

emergentes, 784 
Enfoque 

cladi'stico,544 

genetico,544 
Enlace(s),50 

covalente no polar, 21 

covalente,21,21/" 

de hidrogeno, 54,54/" 

disulfuro,55 

ester, 97,97/" 

fosfodiester,330,330/" 

glucosidico,85 

ionicos,21 

peptidico,50,50/" 

qui mi cos, 20 
Entamoeba histolytica, 597f 
Enteroquinasa,970/" 
Entornos acuaticos, 652/" 
Entradas sensoriales y potencial de 

membrana, 1 01 3f 
Entropia,34, 34/" 
Entroprocta,690f 
Envoltorio,773 
Enzima,1074/" 

Enzima, 44, 58, 60f, 1 65f, 1 78f, 970/" 

sintetizadora de ATP, 1 89/" 
Eon fanerozoico,553/" 
Epaticophyta, 654 
Epicotilo, 906 
Epidemia,771 
Epidermico,807f 

Epidermis, 472, 800, 81 9, 905/", 1 087/; 

Epificas,852/" 

Epifito, 851, 1 135 

Epinefrina,1057/;i061 

Epistasis,284 

Epitelio, 156,691,919 

alveolar, 985/" 
Epitope 1112 
EPSP, 1 020 
Eptile,760 
Equilibrio 
hidrico,937f,942 

nutricional,958 

quimico,31 

quimico electrolitico, 937/" 
Equilibrio hidrico y electrolitico 
en insectos terrestres,941 
en animales,934 



en entornos acuaticos, 937 
en vertebrados terrestres, 945 
Equinodermos, 545/; 71 3f, 738, 75 1 , 752 
adultos y larvarios, 738/" 
simetricos, 738/" 

y podios para alimentarse, 745/" 
y sistema vascular hidraulico, 739/" 

Equinos,752 

Equisetophyta, 656 

Equisetum, 656 

ER 

liso,126,132f 
rugoso, 125,134/", 137/" 

Era 

cenozoica,551,553/" 

mesozoica,551 

paleozoica,550,553/" 
Eritropoyetina (EPO), 1065 
Erizo de mar, 454/", 752,752/" 
Erosion del suelo, 842/" 

consecuencias devastadoras, 842/" 
Erosion, 841 

de las rocas,840/" 
Error(es) 

de muestreo,511 

en la meiosis,260 

sin reparar en la smtesis de DNA llevan 
a mutaciones puntuales, 347/" 
Escala de tiempo geologico,484 
Escarificaci6n,909 

Escherichia coli, 1 98, 298, 299,300, 303, 
305, 3 1 0, 3 1 1 , 3 1 3, 332, 337, 342, 
352, 353, 354, 355, 357, 358, 359, 
364, 370, 375, 391 , 391 , 392, 395, 
406, 41 6, 41 8, 41 9, 420, 430, 5 1 6, 
576, 580f, 667, 769, 787 
y glucosa esta presente, 355/" 

Escisi6n,31 1 

Esclerenquima, 807, 807f 
Esclerosis multiple, 1017 
Escroto, 1086, 1087/" 
Esfinteres,966, 995 
Esofago,963/;965,965/" 
Espacio 

intermembranoso, 1 83f, 1 90/" 

muerto, 986 

sinaptico, 1019 
Espalda plateada de tamano arboreo, 
796/" 

Especiaci6n,6,51 1,526,527/" 

alopatrica,531,532/" 

simpatrica,533,537/" 
Especie(s), 7, 497, 527, 528, 529f, 53 1 f, 
868/" 

adaptadas a habitats secos,827/" 
clave, 1211 
de Anolis,559/" 
deheno,1183/" 



de musgos, 653/" 

de percebes, 1 200/" 

en peligro, 1250 

endemicas, 1248 

exoticas, 1 250 

invasora, 1144 

invasoras destructivas, 1 251 f 

musgos: latencia con ambiente es 
seco, 653/" 

pioneras, 1214 

vivas, 485/" 
Espectro 

de absorcion,203 

de accion,203 

electromagnetico, 202 
Espectrofotometro, 204 
Esperma, 1080, 1086 

gigante,1090 
Espermatidas, 1 082, 1 082/" 
Espermatocitos 

primarios, 1082 

secundarios,1082 
Espermatoforo, 727, 1 083 
Espermatogenesis, 1 082, 1 082f, 1 086 
Espermatogonias, 1 082 
Espermatozoide, 223/", 244, 452, 893, 895/" 
Espiculas,707 
Espinas,796 
Espiraculas, 984 
Espiraculos, 942 
Espliceosoma,336 
Esponjas, 707 
Esporangio, 634, 678, 894 
Esporas, 585, 602, 602/", 61 3, 633, 677, 
683f,894 

femeninas, 895/" 

masculinas,895/" 
Esporofito, 61 3, 640, 894, 895/" 

con forma de cuerno,654/" 
Esporopolenina, 634 
Esqueleto, 1045 

externo, 1 045 

hidrostatico, 1045 

hidrostatico de un nematodo,694/" 

interno, 1045 
Esquema Z,211 
Estaciones,1141/" 
Estado de transicion, 59, 59/" 
Estambre(s), 476, 645f, 896f, 899 
Estatocisto,1032 
Estatolitos, 870, 87 1,871/" 
Estepa semiarida, 1 145/" 
Estereocilios, 1033, 1034/" 
Esteroides, 99, 630/; 1 057/", 1 090 
Estigma,469/;896/;899 
Estilo,899 

Estimaciones basadas en el recuento 
directo,1255 
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Estimulacion electrica de los pacientes 

conscientes, 1024 
Estimulos 

auditivos, 1 162f 

del sonido,1031f 

visuales, 1 162f 
Estolones,796 

Estoma, 21 5, 637, 637 T, 803, 879 
Estomago, 963f, 965f, 966, 966f, 967, 995f 

de los rumiantes,968/ r 
Estomas,879 
Estradiol, 1064, 1090 
Estrategias condicionales y toma de 

decisiones, 1 152 
Estratificacion de la temperatura en el 

oceano, 1 241 f 
Estrellas 

de mar,752,752f 

terrestres, 683f 
Estres hidrico, 827 
Estribo,1034,1034f 
Estr6geno(s),162f,1064 
Estroma, 1 29, 1 29f, 200/; 201 , 208/; 21 If 
Estructura(s),44 

cuaternaria,56 

de alimentacion de los artropodos, 

71 9f 
de la clorofila,205 
de la comunidad, 1 209, 1 21 2f 
de lipidos en la membrana plasmatica, 

567f 

de los polisacaridos,84 

del ribosoma,342/ r 

del rinon,945 

del RNAtransferente,341f 

poredad,1186,1186/ : ,1187/ : 

por edad de una planta Primula 

vulgaris, 1 1 86 
primaria,53 
primaria del DNA,299f 
reproductivas, 670/; 896 
reproductivas y sus funciones, 1 086 
secundaria, 53 

secundaria del DNA:doble helice,300f 
terciaria,54 

tridimensional de la RNA polimerasa, 
331f 

y funcion de la hemoglobina,989 
y funcion de las protemas,43 
y funcion del DNA,71 
y funcion del RNA, 76 
Estudio(s) 

de observacion, 1 142 
de simulacion, 1 142 
de todos los taxones, 1 247 
especifico de taxon, 1 247 
experimentales sobre la competencia, 
1199 



experimentales sobre mutualismo, 
672 

Etanol(es),49/ : ,193/ : ,1100f 
Etastasa,97U 

Etileno, 1 62f, 881 , 881 f, 882f, 883f 
Etiquetas,140f 

Eucariotas, 1 22f, 117 f f 337 't, 339f, 370, 

371f,383,426f 
Eudicotiledoneas, 650 
EuglenidaJOfJSS/^IO/^^ 
Eukarya,1 0,326,577f, 593 
Euterios,759,759/ : 

Evaluacion de filogenias moleculares, 

575,600,670 
Evaporaci6n,926 
Eventos electricos, 1 002f 
Evol ucion, 4, 1 8, 482, 497f 

convergente,545 

de la ballena,546 

de las plantas terrestres, 643f 

del codigo genetico,326f 

del comportamiento altruista, 1 168 

del pensamiento evolucionista,482 

deuterostomos, 738 

en accion 

por seleccion natural, 481 , 490/; 491 

quimica, 18 

vertebrados, 741 
Excavata, 600f, 605/; 61 5, 61 5f 
Excesodesal,939/ : 
Exclusion 

activa,848 

de iones, 846 

de la competencia, 1 1 99f 

pasiva,847 

pasiva en las celulas endodermales,847/ r 
Excrecion de sal, 938, 939 
Exerg6nicas,35, 171 
Exhalacion,986/ : 
Exito reproductive 493 
Exocitosis,141 

Exoesqueleto, 71 5, 742, 1 045, 1 046f 

Exones,335 

Exotermico,32 

Exotica, 1144 

Expansivas, 865 

Expansion clonal, 1117 

Experimento(s), 1 142 
codigo del triplete,323f 
de Avery y cols, 297 
deHershey-Chase,298 
de Mendel con dos rasgos,272 
de Mendel con un rasgo unico,266 
de Meselson-Stahl, 300, 301 f 
deriva genetica en poblaciones 

pequenas,513f 
experimentos con veneno, 1 01 5f 
natural, 494 



para probar cambios en aptitud,517f 

principio del origen de la vida,45 

y temperatura, 1 142 
Explicacion 

proxima,244 

ultima, 243 
Explosion, 34f 

cambrica,554,556,560 
Exposicion a condiciones primaverales, 

1160f 
Expresion 

coordinada,384 

diferencial de genes, 371 

genica, 352, 354/; 371 f, 1 073f 
Extension, 397, 11 44 

de las leyes de Mendel, 281 
Extensor, 1 046 
Exterior, 691 

hidrofoboj^f 
Extinci6n,484 

defondo, 560 

masiva,560 

y la recolonizacion, 1 1 84 
Ext rem o rojo, 866 
Extrem6filos,570,571 
Extremos cohesivos, 392 
Eyaculacion, 1086 

F 

Facetas,1037 
Facilitaci6n,1214,1257 

del estado de transicion,61 
Factor(es) 

abioticos, 1145 

basales de la transcripcion,333,379 

bioticos, 1145 

de crecimiento,239 

de elongacion,345 

de iniciacion,344 

de liberacion,346 

de nodo,850 

de transcripcion GAMyb,878/ r 

promotor de mitosis, o MPF, 234 

reguladores de la transcripcion, 379 

Rh,993 
Fagocitosis,127,127/;1107 
Fagosoma, 127f 
Falanges,489/ : 
Familia(s),7 

de genes, 425f, 885 

genica, 424,546 

quimicas, 1 058f 
Fase 

de elongacion de la traduccion, 

344f 
defijacion,214 
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de iniciacion de la traduccion en 

bacterias, 343f 
de la embriogenesis^lf 
de reduccion,214 
de regeneracion,214 
de smtesis,225 

de terminacion de la traduccion, 346f 

folicular,1093 

G1,226 

G2,226 

lutea,1093 

mitotica,224 
Fauna, 554 

de Burgess Shale, 555 

en Ediacara,555 
Fecundacion, 223f, 244, 247fi 248/; 452/; 
454, 456, 469/; 1080 

cruzada,257 

del erizo de mar,454/ r 

y desarrollo ovular, 1 083 
Fecundidad,1175,1182f 

especifica por edad, 1 1 75 
Feedback negative 235 
Felodermo,809f 
Femme fatale, 1 090 
Fenilcetonuria,284 
Fenotipo, 267, 267 f, 282, 404 
Feofitina,202f,208 
Fermentacion, 1 75f, 1 92, 583 

alcoholica, 193 

del acido lactico, 193 
Feromona(s), 888, 1 030, 1 055, 1 083 
Ferredoxina,210,210/;212f 
Ferroplasma,590 
Fertilicina,455 

Fertilizacion, 570, 596/; 61 3, 641 , 645fi 893, 
895f 

con hierro incrementa la NPP del 

oceano, 1225f 
doble, 646 
externa, 704/; 893 
interna, 704f 

lugares contaminados,570 
Fibra,805 

del huso, 228 

muscular, 91 8, 1046 
Fibronectina, 153,1 53f 
Fijacion 

de carbono,214 

de membrana, 1014 

de nitrogeno, 572, 849, 850f 

del voltaje,1013 

por la accion de bacterias y arqueas, 
583f 
Filamento(s),899 
branquiales, 983 
deactina,141,142f 
deslizantes,1047,1047/ r 



finos,1046 

gruesos,1046 

intermedios, 142f, 143, 157f 
Fili,268 
Filia,268 

Filogenesis e historia de la vida,543 
Filogenia,8,120,543,544 

de los hongos,671f 

en forma de estrella^SSf 

moleculares, 575, 600, 670, 696 
Filos, 7,568, 631 
Filtraci6n,843,947 

el corpusculo renal, 947 
Filtrado, 947 
Filtradores,699 
Firmicutes,10/;570f 
Fisiologia,914 
Fision, 1080 

binaria,230,576 
Fitness, 5 
Fitoalexinas, 886 
Fitocromo, 867, 867f, 869f 
Fitoplancton,597 
Fitorremediacion, 852 
Flagelo, 1 20f, 1 21 , 453, 453/; 599 
Flavin adenina dinucleotido (FAD), 1 76 
Flexor, 1046 

Floema, 806, 806f, 807f, 809f, 828, 83 1 , 
834f 

anatomia,828 
Flor(es), 475/; 477f, 644, 646f, 892 

masculinas y femenina, 899f 
Floracion(es) 

algales toxicas,597/ r 

tallo,866 
Florigen,898 
Flowering locus, 898 
Fluido 

intersticial,996 

intersticial y la linfa,997/ r 
Fluidofagos, 700 
Flujo,830 

deagua,983f 

de electrones no ciclico, 21 1 

de energia a traves del ecosistema del 
bosque de Hubbard Brook, 1 229f 

de energia y estructura trofica, 1 223 

de informacion,353 

de informacion en la celula,321/ r 

de iones y estomas, 880f 

de sar\gre,983f 

genico,503,514,515f 

sanguineo, 1002 
Fluor, 20/; 958f 
Fluorescencia^OS^OSf 
Folato,958f 
Foliculo ovarico, 468 
Fonotaxia, 1166 



Food and Drug Administration, 395 
Foraging (for), 1151 
Foramen, 621 

Foraminiferos, 1 0f, 1 55f, 61 Of 
Forma 

de comunicacion, 1 1 62 

de la semilla,267/ r 

de la vaina,267f 

de las plantas,792 

de mariposa,52/ r 

de rosquilla,52/ r 

de transicion,485 

funcion y adaptacion, 914 

y funcion de las plantas,791 

y funcion de los animales, 91 3 
Formacion 

de la orina,947/ r 

del suelo,840/ : 
F6rmula(s),98f 

estructurales, 24 

molecular, 24 
Fosfato(s), 1 77f 

inorganico, 171f 

organicos, 40f 
Fosfofructocinasa, 181 
Fosfoh'pidos, 98f, 99, 1 04fi 151/; 
Fosforilaci6n,70, 172 

a nivel de sustrato, 1 78 

oxidativa,178,191 
Fosforilasa,92,1074 
F6sforo,20f,839t,958f 
Fosil(es), 484, 485/; 548, 848f 

cambricos,554 

de comprension,549/ r 

de Doushantuo microscopicos^SSf 

intacto,549/ : 

permineralizado, 549f 

por vaciado,549/ r 
Fotofosforilacion, 209 

ciclica,212 
Foton(es), 202, 205f, 206f, 21 Of, 21 1 f 

de alta energia, 36f 
Fotoperiodicidad, 868 
Fotoperiodo,869/ r 

de diversas formas, 868f 
Fotorreceptores, 1031 
Fotorrespiraci6n,215 
Fotorreversibilidad, 867 
Fotosmtesis, 91 , 1 75f, 1 98, 201 f, 581 , 609, 
792f 

C3,216 

C4, 21 6, 827 

y atmosfera de oxigeno,552/ r 
Fotosistema^Oe^OSf 

I, 20,207 

II, 20,207 
Fototaxia, 1166 
Fototrofismo,860,862/ : 
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Fototrofos,580 
Fototropinas, 861,862f 

como receptores de la luz azul,860 
Fovea, 1 039 

Fragmentacion de habitats, 1253 
Fragmentos de Okazaki,306 
Frecuencia(s),1032 

dealelos,493/;515f 

de los potenciales de accion, 1 026f 

genotipicas,506/ r 
Fructosa, 1 SOf 
Fruta,648 
Frutos,892 

agregados, 906 

multiples, 906 

simples, 906 
FSH,162f 
Fuente,828 

de energia (para la produccion de 
ATP),580f 
Fuerza(s) 

de Van derWaals,54 

del huso mitotico,232 

protonica, 188 
Fumarato, 184f 
Funcion(es),914 

de genes, 426f 

de las plantas,791 

de los animales,913 

de los lotoforos adulto, 71 5f 

del DNA,71 

en el ciclo de la vida, 251 1 
Funcionamiento de los genes, 31 6 
Fungicidas,672 
Fusion celular,602/ r 

G 

G.magnirostris, 1201 
Galactosa,83f 
Galletasde mar,752,752f 
Gallina,486f 
Gametangios, 639, 640f 
Gameto,247 

femenino, 247f 

masculino, 247f 
Gametofito, 640, 643f, 894, 895f 

femenino, 645f,900/ r 
Gametogenesis, 247, 452, 452fi 1 082 
Gametos, 222, 223f, 244, 277f, 452, 640f, 893 

femeninos,270f 

masculino, 277f 
GAMyb,878f 

Ganancia y perdida de calor,927 
Ganglios linfaticos, 1 1 09 
Gap, 226 

junctions, 161 



Gap Analysis Program (GAP), 1 259 

Garganta,608f 

Gases, 979f 

en contacto con el agua,981 

en el agua,981 

invernadero, 1235 
Gasteropodos, 725, 726 
Gastrina,970 
Gastrotricha, 690f 
Gastrulacion, 452fi 460, 694 
Gemacion, 1080 

Gen(es), 121, 245, 265, 269, 377, 401 
diabetic, 1066f 
en plasmidos,392f 
especificos, 394f 
estructural,427 
eucariotas,335 

HLA humanos:genotipos observados 

y previstos,507f 
lac,357f 
lacl,357 
obese, 1 066f 
posicion,401 
R polimorficos, 885f 
reguladores, 427 
SINE / 547f 

y control negativo positivo o ambos, 
358f 

y metabolismo de la lactosa,355 
Generaci6n,895/;i174 

parental, 268, 282f 
Genero,7 
Genetica,266 
Genitales,1086 

masculinos, 1086f 
Genoma, 422f, 300, 41 5, 429 

de bacterias y arqueas, 41 9 

eucariotas, 421 
Gen6mica,415 

funcional,415,428 

y proteomica funcionales,428 
Genotipo(s),269,283 

observados y previstos,507f 
Geospiza magnirostris, 1201 
Geospiza, 1201 
Germinacion, 468, 877, 904 

de las semillas,470 

del tallo, 866 
Gestacion, 749, 1097 
Giardia intestinal is, 61 6 
Gibberella fujikuroi, 875 
Giberelina (GA), 875, 877f, 883f 

y ABA, 875, 877 
Giberella,875 

Gimnosperma(s), 632, 645, 646, 658, 660 

Ginkgophyta,659 
Ginkgophyta, 632 
Ginkgos, 659 



Girasol,539/ : 

Glacier Bay, Alaska, 1214 

Glandula(s),919,1055 

adrenal, 1069f 

bulbouretral,1086,1087f 

endocrinas, 1057 

exocrinas, 1058 

mamarias,758 

mamaria, musculo uterino, 1 070f 

paratiroidea, 1 057 f, 1 058, 1 065f 

prostatal,1087/ : 

rectal, 937, 939f 

salivares,963f,965 

suprarrenales, 1 057f, 1058 

tiroidea,1058 
Glaucofilos, 61 Of, 61 1 f 
Glia,1017 

Gliceraldehido-3-fosfato (G3P),214 

Glicerol, 97, 97 f, 1 02fi 1 04f, 1 9Sf 

Glicina,47f 

Glioxisomas, 126 

Globular, 50f 

Globulos 

blancos, 989 

rojos,53/ : ,989,996/ r 

rojosfalciformes^Sf 
Glomeromycota, 683 
Glomerulo, 947, 954f, 1 044/; 1 045 
Glucagon, 974, 974f, 1055 
Glucocorticoide, 1062 
Glucogeno, 1074f 

oalmid6n,86,87f,175/ : ,195/ : 
Glucolipidos,120 

Glucolisis, 1 76, 1 80, 1 77f r 1 79f, 1 95f 
Gluconeogenesis, 974 
Glucoprotema, 90, 90f, 1 39, 779f 
Glucosa, 1 3f, 38f, 83f, 84f, 1 02f, 1 1 4fi 1 39f, 

1 73f, 1 75f, 1 76, 1 80f, 1 92f, 1 9Sf, 

363f,973/ : ,1074/ : 
niveles,363f 
Glucosilacion, 139 
Glutamina,47f,1020f 
Gnathostomulida, 690f 
Gnetophyta,632, 806 
Golondrina, 1 1 53f 
Gonadas, 1064, 1082 
Gonadotropina corionica humana (hCG), 

1098 

Gorrion costero oscuro,529 

Gorriones, 1 1 56f 
costeros, 530f 

Gotas de agua,45f 

Gradiente 

de concentracion, 1 05, 935 
de potencial hidrico, 81 4, 81 7 
electroquimico, 1 10,845, 1 009 
osmotico^SOf^SIf 
osmotico:el asa de Henle,949 
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Grado,744 

Gram 

negativas,579 

positivas,579 
Gramicidina, 1 Mf 
Grana, 129,129f, 200f, 201 
Grandes simios,763 
Grano de polen,266,469,644, 645f, 
900 

Granulos corticales, 453 

Grasas,97,175f,195f 

Gravedad,889f 

respuesta gravitropica,870 
Gravitropismo, 870, 870f, 871 f 
Grillo, 1226f 
Grullas blancas, 1 1 79f 
Grupo(s) 

amino, 46f,50f 

antagonistas de musculos, 1046f 

basales,706 

carboxilo,50/ r ,97/ r 

deedad,1175 

desperdicio primario,943f 

fosfato,68f,171f 

funcionales,39 

hemo, 85 If 

hermanado, 635 

monofiletico, 529, 529/; 544, 547 f, 577, 

615f 
parafiletico,594 

sangumeo MN en humanos,506/ r 
Guanina,68f,72f 
Guanosm 

monofostato, 165f 

trifosfato (GTP),185 
Guisante,245f 
Guppy, 258 
Gusanos, 696 

de tierra, 698f 

plamos,545/;722 

redondos,728 

segmentados,724 
Gusto, 1042 
Gustaci6n,820, 820f 
Gymnobelideus leadbeateri, 1 1 92, 1 1 93 
Gymnodinium fuscum, 61 2 

H 

H.annuus, 538,540 
H.anoma/ivs,538,540 
H. ergaster, 765 1 
H. floresiensis, 765, 765f, 766 
H.heidelbergensis, 765 1 
H. influenzae, 417 
H.petiolaris, 538,540 
H+-ATPasa,833 



H 2 0,116f 

Habitat, 1 1 99f 

en Norteamerica, 1 252f 
rocoso intermareal, 1 21 2f 

Haces,802 

Haemophilus influenzae, 41 7 

Hal6filos,575 

Hal6fitas,815 

Haploide,245,246f,895/ : 

Haplotipo, 431 

Haplotype mapping, 431 

HapMap,431 

Hardware, 41 7 

Hardy-Weinberg, 504 

Hebra(s),74 

cebador,78f 

codificante,330 

complementaria, 74 

conductora,305 

continua,305 

discontinua,306 

en doblehelice, 142f 

no codificante,330 

plantilla, 78f 

retrasada^OS^OSf 

simple, 76f 
Helechos,657,657/ : 

del genero Adiantum, 536f 
Helianthus annuus, 538 
Helianthus anomalus, 540 
Helicasa,304 
Helice,54,54/ : 
Helicobacter pylori, 967 
Helio^Of 

Heliobacteria,580f 
Hembra, 1 1f, 277 'f, 521 f, 1 1 60^ 
Hemipteros,733f 
Hemisferios,1024/ r 
Hemo, 990 
Hemoceloma,717 
Hemofilia, 288 
Hemoglobina, 989, 989f, 991 

tetramero,54f 
Hemolinfa, 943, 979, 980f, 994 
Hendidura(s) 

branquiales fan'ngeas, 739 

sinaptica, 1019 
Hepaticas, 654f 
Hepaticophyta, 632 
Herbivoria, 1202 

Herbivoros, 701 , 796, 884, 889f, 1 202, 

1223 
Herencia,266 

autosomica,278 

epigenetica,374 

ligadaaX,277 

ligadaaY,277 

ligada al sexo,277 



poligenica,286 

poligenica de rasgos cuantitativos, 
286f 

Hermafroditas,1090 
Herramientas 

arboles filogeneticos, 543 

en ingenien'a genetica,406f 

registro fosil, 548 
Hetero,270 
Heterocariotas,669 
Heterocigosidad, 5 1 9f 
Heterocigoticos, 270 
Heterokonta,619 
Heterospora, 643, 645f 
Heterotermos, 928 
Heterotrofos, 1 98, 580, 689, 957 
Hexosa,83 
Hibernaci6n,929 
Hibridacion,539/ : 

de dos especies,536/ r 

del acido nucleico,398 
Hibridos,268 
Hidra,691f 

Hidrato de carbono, 82, 1 95f, 779f 

Hidrocarburos, 96 

Hidroesqueleto, 694, 1 045, 1 046f 

Hidr6filos,26,48 

Hidr6fobos,26,48 

Hidr6geno,19/ : ,22/ : ,839f 

Hidroides,708 

Hidrolisis, 50 

Hierba,631,793/ : 

Hierbajo,1214 

Hierro,839f,958f 

Hifa,620,669 

Higado,963/ : 

Hijos,268 

Hilodeinfecci6n,850 

Himen6pteros,732f 

Hiper-,107 

Hiperpolarizacion, 1012, 1 031 
Hipertension, 1000 
Hipert6nico,107, 936 
Hipoc6tilo,471,905f,906 
Hipofisis, 1 057, 1 057f, 1 069f, 1 070f 

anterior, 1068 

posterior, 1068 
Hipop6tamos,547/ r 
Hipotalamo, 927, 1 057, 1 057f, 1 068f, 

1069/ r ,1092f 
Hipotesis, 2,3 

complejidad del medio, 1 228 

de «un gen, una enzima», 31 7 

deCholodny-Went,863 

de Kuhn,949 

de la alteracion intermedia, 1219 
de la defensa de las plantas, 1 205 
de la fotorreversibilidad, 867f 
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de la redistribucion de la auxina para 

el gravitropismo^lf 
de la smtesisdel DNA,299 
de los estatolitos, 870, 871 , 871 f 
de nutricion pobre, 1204 
de presion de flujcSSO^Of 
del control negative 359f 
del control top-down, 1 204 
del crecimiento acido,865,866f 
del RNA mensajero^W 
del tambaleo,342 
estabilidad, 1228 
fuera de Africa, 766 
gen a gen, 884 
nula,13 

transmision de energia, 1 228 
Hipot6nico,107,814,936 
Histamina,1106,1108f 
Histidina,47f 

Histomona meleagridis, 61 6 
Histona(s),227,372, 

acetil transferasas (HAT),373,374/ r 

desacetilasas (HDAC),373 

histona desacetilasas, 374f 
Historia,1144,1176 

de la vida, 1176 
Hoja(s), 560f, 795, 797, 798f, 882f 

deabeto,825f 

de arce, 1 226f 

modificadas,799/ r 

tres ejes, 474f 

y ra ices, 822 f 
Holoenzima,331 
Hombres,237/ : 
Homeobox,546 
Homeostasis, 925, 925f, 1 065f 

nutricional,973 

sistema excretor, 943 
Homeotermos,928 
Hominidae, 763f 
Hommidos,7f,763 
Homo, 7, If, 270, 55 1 , 764, 765 
Homo erectus, 765 1 
Homo habilis, 528, 765 f 
Homo neanderthalensis, 397, 398, 765, 

765f,766 
Homo rudolfensis, 528 
Homo sapiens, 7, If, 397, 398, 41 5, 426, 
428, 551, 763, 764, 765, 765f, 766 
Homocig6ticos,270 
Homologia, 41 8, 487, 544 

dedesarrollo, 488 

embrionaria^SSf 

estructural,488,489/ r 

genetica,487,488f 
Hom6logos,399 
Homoplasia,545 
Homosporas, 643 



Hongo(s), 1 0f, 1 55f, 482f, 497f, 553f, 664, 
667,668f,670/ : 
basidiomicetes,670 
ciclos vitales inusuales,678f 
ectomicorrizales (EMF),674,675 
en copa,685,685f 
en garrote,683 
falsa oronja,334 
micorn'cicos arbusculares, 846 
micorrizales arbusculares (AMF),675 
mucilaginosos, 1 0f 
mutualistas,674,674/ r 
pluricelulares, 669f 
problemas durante el cultivo y el 

almacenamiento, 667f 
y animales,671/ r 

y ciclo del carbono en la tierra, 666f 

y nutrientes, 665, 676f 
Hormiga 

bulldog, 245f 

ganaderas,689f 

granjeras, 689f 
Hormona(s), 1 62, 472, 859, 970, 1 054, 
1056f,1070/ : 

adrenocorticotropa, 1069 

animales, 1058f 

antidiuretica (ADH), 953, 1065 

de crecimiento (GH), 1059 

delasaciedad,1067f 

del hipotalamo y la pituitaria, 1 092f 

esteroides,1073f 

estimuladora de foliculo (FSH), 1 071 , 
1091 

estimulantedel tiroides (TSH),1071 
fototropicas,862 
juvenil(JH),1064 
liberadora de corticotropina (CRH), 
1069 

liberadora de gonadotropina (GnRH), 
1091 

luteinizante (LH), 1071, 1091 

paratiroidea (PTH),1066 

sexuales,1090 
Horquilla,76,76/ : ,333/ r 

de replicacion,304 
Hox, 546, 556, 557 
Huelladel DNA,361,361f,424f 
Huesecillos del oido, 1 034, 1 034f 
Hueso(s), 91 , 742, 1 044f, 1 045, 1 045f 

del carpo,489f 
Huesped(es), 298, 1202 

definitive 723 

intermedios,723 
Huevo(s),521f,915/ : 

amniotico,743,747 
Humedad, 1 232f, 1 030, 1 030f 
Humero,489/ r 
Humor, 11 20 



Humus, 841, 1231 
Hundimiento,599f 
Huso mitotico, 228, 228f 
Hydra, 692 



lctiosaurios,545f 
Impacto 

del hombre sobre el ecosistema, 1 238 

economico de los hongos,667 
lmplantacion,459/ r ,1097 
lmpronta,1155,1155f 
lnarticuladas,702 
Incidencia directa de rayos, 1 1 39f 
Inclinacion de la Tierra, 1 1 41 f 
Incremento de latitud, 1 1 39f 
Independiente de la densidad, 1 1 78 
Indice de masa corporal, 976 
Individuos enanos,877f 
Individuos enganosos 

de la misma especie, 1 1 65 

de otras especies, 1 165 
lnduccion,358 
Inductor, 355 
Infeccion(es) 

celulas hepaticas humanas,596f 

pared intestinal del mosquito, 5 96f 

por Agrobacterium, 41 1 f 

por la bacteria de fijacion del 
nitr6geno,850f 
Infidelidad, 1090 
Influencia del ser humano en la 

biodiversidad, 1250 
Informacion 

del linaje, 1 1 69f 

sensorial, 1007f,1007f 
lnhalacion,986/ r 
Inhibicion, 1214 

competitiva,62 

por retroalimentacion, 1 82 
Inhibidor competitive 63f 
lniciacion,61,332,343 

de la transcripci6n,332f,379 
Inmigracion, 1174 
Inmunidad, 1104 

adquirida, 1105 

innata, 1 105 
Inmunizacion, 1 104 
Inmunodeficiencia combinada grave 

(SCI D), 408 
Inmunoglobulinas (Ig), 1111 
Innovacion(es) 

evolutivas en las plantas,648f 

morfologica,560 
lnorganicos,38 
Inositol trifosfato, 1 65f 
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Input, 1056 
Insaturada, 102 

Insectos, 731 , 944f, 1 036f, 1 086f 

plan corporal distintivo^Of 

y rango de luz ultravioleta,899/ r 
Inseminacion hipodermica, 1090 
lnsipido,975 
lnsulina,162f, 974, 1055 

retroalimentacion negativa en el 
sistema homeostatico,974f 
Integracion, 1031 
lntegrador,926 
lntegrina,153,153f 
Intensificadores, 376, 377 f f 
Interacciones 

con antigenos presentados por las 
celulas dendriticas, 1 1 1 If 

entre celulas, 150 

entre especies, 1 196 

entre hormonas, 1 095f 

intercelulares, 454f 
Intercambiador 

a contracorriente, 931, 949, 983 

a contracorriente y calor, 930f 
Intercambio 

contracorriente, 984f 

decationes,843, 844f 

de gases, 979f, 981 

gaseoso y circulacion, 978 
lnterfase,224,227f 
Interferencia de RNA,382,382f 
Interior, 691 

celular, 1 19 

hidrofobo,112f 
Intermediarios (o especies) de oxigeno 

reactivo(ROI),885,1107 
lnterneurona,1007, 1007f 
lnternodulos,795 
Intestino, 694f,1088/ r 

delgado, 963f, 968, 97 Of, 1 059f 

grueso,963f,973 

posterior, 944, 944f 
Introduccion 

a la Ecologia, 1 125 

a la reproduccion de las plantas,893 

a la traduccion,337 

a los animales,688 

a los hidratos de carbono,82 

a los potenciales de mem brana, 1009 

al desarrollo animal, 451 

al desarrollo de las plantas,467 
lntrones,335,336/ : 
Inversion, 349, 521 f 
Invertebrados, 482f, 497f, 698, 738 
Inyectar a ratones cepas de Streptococcus 

pneumoniae, 296f 
lon(es), 22, 843, 845, 846, 941 f 

de calcio, 165f 



de hidrogeno,29 

hidroxido,29 
Ipecacuana, 630f 
IPSPJ020 
Iris, 1037 

Islade Pascua,1250f 
Islotes de Langerhans, 1058 
Isocitrato, 1 84f 
Isomeros, 48 

estructurales, 48 

geometricos, 48 

opticos, 48 
lsotonica,107,814 
lsotonicos,936 
Isotopos, 19 



J 

Jugo vacuolar, 802 

Juventud, madurez,y vejez: respuestas de 
crecimiento,873 

K 

Kalanchoe,894 

Kilocalonas (Kcal),959 

Kinesis, 874 

Kiwi hembra,521f 

Knock-out, 317,321 

Korarqueota,575 

Kuru,390 



L 

L seemannii, 1 247 
Labios 

mayores,1088,1089/ r 

menores,1088,1089/ r 
Lac, 360, 364, 404 
Lacerta vivipara, 1 1 74, 1 1 75, 1 1 76, 
1177 

nativa de Europa, 1 1 74f 
Lad, 357 
Lactan,750 
Lactancia,1097 
Lactate 193f,195f 
Lactobacillus, 585 
Lactosa, 85f, 356f, 357f, 364f 
LacY,357,358 
LacZ-,357,358 
Lagartijas Sceloporus, 1085f 
Lagartos,545f,761,915/ : 
Lagos, 652f # 1 1 29f 
Lamela,924 

branqulal^SS^SSf 



Lamina, 142f 

basal, 156 

nuclear, 1 24, 134f 

plegada,54,54f 
Laminaria solid ungu la, 61 4 
Lampreas,754 
Langostas, 1150f 

del desierto,942f 
Larva, 705 

de los equinodermos simetricas^Sf 

trocoforas^lSf 
Latencia, 81 0,908 
Latitud(es),1139/ : 

altas,1141f 
Lazo,76f 

Leak channels, 1010 
Lechos capilares, 994 

en el fondo de los lagos,652/ r 
Leghemoglobina, 850 
Legumbres (leguminosas),849 
Leishmania,597f 
Lemma gibba, 661 
Lemmings, 497 
Lente,1037 
Lepid6pteros,732f 
Lepidosauros, 761 
Leptina, 1058, 1066 
Letargo,875 

de las semillas y la germinacion,877 
Leucina,47f 
Leucochloridium, 1 207 
Leucocitos,1118,1118f 
Levaduras, 668 
Ley(es) 

dedifusion de Fick,982 

de Mendel, 281 

de Mendel en las personas,286 
Liberacion de ACTH por el Cortisol, 1 069f 
Liberadores, 1151 
Licofios,655f 
Licofitas,655 
Liebres,1184/ : 
Ligado 

aX,277 

aY,277 

alsexo,277,278,286f 
Ligamiento,278,286f 
Ligando, 885, 1020 
Lignina,153,638,676,805 
Limbo, 797 
Limitacion(es) 

de la perdida de agua, 827 

geneticas, 498 
Linaje(s),287,529,544,5 

clave de plantas verdes,650 

clave de protistas, 61 5 

clave de virus, 786 

clave: cordados, 753 
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clave: ecdisozoos, 728 

clave: equinodermos, 751 

clave: grupos basales,706 

clave: lofotrocozoos, 721 

fundamentales de las bacterias y las 
arqueas,584 
Linces,1184f 
Linea pura,267 

Linfa, 979, 980/; 997, 997 f, 1 1 09 
Linfocito, 11 09, 1 1 20f, 1 206f, 

y el sistema inmunitario, 1 1 09, 1 1 09f 
Linkage, 279 
Lipasa, 965 

de la lengua,971f 

pancreatica,970,971f 
Lipido(s),96,567f 

insaturados, 103f 

membranas y primeras celulas,95 

saturados, 103f 
Liposomas, 1 00f 
Liquenes, 653, 684, 684f 
Lisina, 47f 

Lisosoma, 1 23f, 1 27, 1 27f, 1 28f, 1 32f, 1 40f 

Lisozima, 1 106 

Litio^Of 

Lixiviaci6n,843 

Llave de paso para tomar muestras, 
45f 

Lobelia cardinalis, 5 1 9f 
Lobos,700f 

Lobulos principals, 1024f 

Localizacion de genes, 401 

Loci, 284, 423 

de avirulencia (avr),884 
(sitios) de resistencia (R),884 

Locomocion, 684f, 1 045 
de los prot6stomos,720/ r 

Locus, 275, 284, 423 

Lof6foro,714 

Lofotrocozoos, 7 1 4, 72 1 , 72 1 f, 722 
Longitud(es) 
de onda,202 

de ondas lummicas, 1 041 f 

deltallo,2676/ r 
Lophotrochozoa, 697 
Luehea seemannii, 1 247 
Lugar(es) 

activo, 60 

contaminados,570 

de union al ribosoma,343 

regulador, 182 
Lumen, 91 9, 938 
Luz,125,201 

azul,860,889f 

azul: respuesta fototrofica, 860 

blanca,204/ r 

detilacoide,208f 

del aparato de golgi, 1 26f, 1 40f 



del ERIiso,126f 

del ERrugoso,125f,139/ : 

del extremo rojo, 869f, 889f 

del peroxisoma, 1 27f 

fototrofos, 580f 

roja,207f,869f,889f 

roja y extremo rojo:germinacion, 

floracion y elongacion del tallo, 

866 
solar, 200f 
ultrarroja,207/ r 
UVyl DNA,31 \ f 
visible, 202, 202f 



M 

Lycophyta, 632, 655 
M.gui, 748 

M. tuberculosis, 492, 493, 496 
Machos, 12f,277f 
activos, 1 1 60f 
Macrofagos,1106,1108f 
Macromolecula,49 
Macron ucleo y micronucleo^OSf 
Macronutrientes, 838 
Madera, 639, 807 
Madre homocigotica,270/ r 
MADS-box,477,478 
Maduracion de los linfocitos, 1 109 
Madurez,y vejez: respuestas de 

crecimiento,873 
Magnesio, 20f, 839f, 958f 
Maiz,245f 
Malaria, 595, 596f 
Malato,184f 
Malosa^Sf 

Mamiferos, 7f, 757, 758, 759, 1 044f, 1 090 

oido extern o, 1 034f 

oido interno, 1034f 

oido medio, 1034f 

placentarios, euterios, 759 

y temperatura,927f 
Mammalia, 757 
Mandibular 734 

de la oruga,691f 

faringea,746 

faringeales, 962f 

vertebrada, 745 

y dientes de los tiburones, 691 f 
Manganeso,839f 
Manosa,139f 

Mantenimiento de la homeostasis: 

sistema excretor, 943 
MantequillaJOSf 
Manto,717 
Mapa 

de ligamiento,279,402 



fisico, 402 

genetico,280,402 

meiotico, 402 
Marcador(es) 

genetico,402,403/;512 

fluorescentes,401f 
Marchitamiento, 81 7, 81 7f 
Marco(s) de lectura,323 

abiertos,418,418f 
Mareas rojas,597/ r 
Mariposas 

proboscide hueca y extensible, 700f 
Marismas, 1 130 

Marsupiales, 545f, 759, 1 097, 1 097f 
Marsupio con ovulos, 1 081 f 
Masa, 19 

celular interna (ICM),459 

visceral, 71 7 
Mastocitos,1108,1108f 
Materia 

inorganica, 843f 

organica, 843f 
Material 

de la pared celular, 567f 

genetico virico,783 
MatorralJMSf 
Matrazdecristal^Sf 
Matri^^gfJSSf 

extracelular(ECM),153 

mitocondrial, 1 29, 1 82, 1 90f 
Mecanismo(s) 

de aislamiento reproductive 528 

de coexistencia:compensacion de 
eficacia y diferenciacion de nichos, 
1200 

de control positivo:la represion 

catabolica,362 
de especiacion simpatrica,537f 
de exclusion de iones, 846 
de regulacion genica: repaso general, 

371 

de reproduccion asexual, 1080/" 

del control negativo:descubrimiento 

del represor,358 
evolutivos,518f 
molecular de la accion de la 
giberelina,877/ r 
Mecanorreceptores, 1031 
Medula,802,946,952/ : 
espinal, 1007/" 
6sea,1109 
Medusa, 69U 706, 708 
Megasporangio, 645f 
Megapascal (MPa),815 
Megasporas, 643, 645f, 900, 900f 
Meiosis, 223, 223f, 243, 244, 247/; 248f, 

25 1 f, 254, 260, 270/; 273f, 596/; 641 f, 
893,1082f 
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I, 247 

II, 247 

consecuencias,254 
Mejillones,725 

Melitaea cinxia, 1 1 83, 1 1 83f, 1 1 84, 1 1 88, 

1192 
Mellitus, 165,975 
Membracidos^OSf 
Membrana(s),609f,1035f 
base, 996f 

basilar, 1034f,1 035, 1036f 

celular,95,248f 

defecundacion,456 

delas celulas,833f 

de las crestas, 1 90f 

de plasma, 581 f 

del peroxisoma, 127f 

excitables,1012 

externa e interna, 1 29f 

externa, 1 35f, 1 83f, 200f, 579f 

interna, 1 34f, 1 83f, 200f, 1 355f 

internas y organelas, 1 22f 

nuclear, 1 23f, 1 24f, 1 34f 

nuclear: transporte dentro y fuera del 

nucleo, 134 
plasmatica, 95, 1 1 9, 1 20f, 1 21 f, 1 23f, 

1 32f, 1 37f, 1 46f, 1 52/; 1 63f, 453f, 

567f,803f 
plasmatica de las celulas adyacentes, 

157f 

selectivamente permeable, 935 

tectorial, 1034f, 1035 

timpanica, 1034 

vitelina,453 
Memoria, 1 025, 1 026f, 1 027f 

inmunologica, 1121 
Mendel y los genes, 265 
Menisco,27,27f,821 
Mensajes, 44 
Menstruacion,1093 
Mentol, 630f 

Meristema(s), 471 , 473, 473f, 800 
apical, 800, 800f, 801 ^,905^ 
apical de la punta del tallo, 800f 
apical de la raiz (RAM), 471 
apical de una yema lateral, 800f 
apical del brote (SAM), 471 
floral, 475 

fundamental, 800, 800f 
lateral, 807, 808f, 906 
Mesencefalo,741 

Meso,691 

Mesodermo, 460, 462f, 693f 
Mesoglea,708 
Metaanalisis,1204 
Metabolismo, 68,171 

acido de crasulaceas (CAM), 21 7, 827 

de la lactosa de E coli, 356f 



Metacarpianos, 489f 
Metafase,229,251f 
Metalotioneinas, 848 
Metamorfosis, 705, 1 063 

de losanfibios,1063f 

de los insectos, 1064f 

hemimetabolica, 705 

holometabolica, 705 
Metano,22f,23/ : 
Metan6genos,575 
Metan6trofos,583 
Metapoblaci6n,1183,1192 
Metastasis, 238 
Methanococcus, 1 0f 
Methanopyrus, 590 
Metilaci6n,373 
Metionina,47f 
Metodo 

de excrecion,943f 

de smtesis, 943f 

didesoxi,398,399 
MHC 

declase 1,1116 

de clase 11,1116 
Micelios,586,668 

lipfdicos,99f 
Micorrizales, 665 
Micorrizas, 846 

y plantas mutualistas,847/ r 
Microbio, 567,569 
Microbiologic, 568 

Microelectrodos para medir potenciales 

de membrana, 1010 
Microesporas, 645f 
Microfibrillar 152f 
Microfilamentos, 1 41 
Microfosiles de Doushantuo,554 
Micrografias, 96 
Micromatrices de DNA,428 

cambios en la expresion genica, 
429f 

genes de un genoma,428f 
Micronucleo^OSf 
Micronutrientes, 838 
Microondas,202/ r 
Micropilo, 900 
Microraptorgui, 748 
MicroRNA (miRNA),382 
Microsatelites,423 
Microscopia,599 
Microscopio 

electronico de barrido, 108 

electronico de transmision,96 
Microsporas, 643,900 
Microsporidia, 681 f 
Microsporidios, 681 
Microtubulo(s), 1 42, 1 45f233F 

centrales, 146f 



Microvellosidades, 948,969 
Mieleros de Hawaii, 555f 
Miembros del tubo criboso, 807 
Migracion, 1166 

y navegacion, 1 166 
Milivoltio, 1009 
Mimetismo,1202 

de Bates, 1 202, 1202f 

deMuller,1202,1202/ : 
Mineralocorticoides, 1 065 
Minisatelites, 423 
Mioblasto,465 
Miofibrillas,1046 

Miosina, 142, 14f, 1 048, 1 049f, 1 050^ 

yATP,1048/ : 

y laactina,1048/ r 
Miriapodos,730 

Mitocondria, 1 23f, 1 29, 1 29f, 1 32,t, 453, 

453/ : ,604,605/ : ,803/ : 
Mitos,223 

Mitosis, 223, 223f, 227f, 233f, 248f, 25 1 f, 
596f, 602f, 641 f, 895f, 1 082f 

y ciclo celular,223 
Mitroelectrodo,1009f 
Mixines,754 
Moco,1044f 
Modelo 

ABC,477/ : 

animal, 404 

de los filamentos deslizantes, 1047 
de los filamentos deslizantes de la 

contraccion del sarcomere 1047f 
del mosaico fluido, 108 
del sandwich, 108f 
genetico,271 

integral de la smtesis del DNA,303 
Mohos 

acuaticos,620 

mucilaginosos plasmodiales, 623 

negro del pan,682f 
Mol,25 
Molaridad,25 
Molecula(s),8,21,61 

concentracion del sustrato,63f 

declorofila,206/ : 

de colageno, 1 53f 

deolor,1044/ r 

inorganicas con un alto potencial de 
energia (litotrofos),580f 

organicas con un alto potencial de 
energia (organotrofos),580f 

reguladora,63f 
Molibdeno,939f 
Mollusca,690f,725 
Moluscos, 545f, 71 3f, 725, 71 If 
Monocotiledoneas, 649, 649f 
Monoica,899 
Monomero, 48, 49f 



Indice analitico 1-19 



Monosacarido,83 
Monosomia,261 
Monotremas, 545f, 758 
Monotremos, 1097 

Montanas y oceanos: efectos locales del 

clima,1141 
Morfina,630f 
Morfoespecie,528 
Morfologia, 120,488 
Mosaico 

del mosaico celular, 1 08f 

fluido,108 
Mosca(s) 

azules, 700f 

defruta,235f 
Mosquitos,596f 
Motivo, 366 

helice-giro-helice, 366, 366f 
Mouthpart,831 
Movimiento(s),44, 1045 

ameboide,61 1 

ameboide mediante pseudopodos, 

61 2f 
cromosonico^Sf 
de agua a traves de la accion capilar, 

821 

de DNA entre especies,421/ r 

peristalticos^S^Sf 

por pseudopodos, 1 42 
mRNA,319,329,337f 

maduro del mismo gen, 381 f 

para el factor de transcripcion GAMyb, 
878f 

policistronico,360 
MS, 101 7 
Mucigel,801 
Mucosa, 965 
Mucosidad,1105 
Muda,715 
Muestras,45f 
Muestreo,511 

intensivo local, 1247f 
Mujeres,237f 
Multicelularidad, 607 
Munodeficiencia, 785 
Murcielagos y ecolocacion, 1 1 61 f 
Murmuro del corazon,999 
Mus musculus, 418 
Musculo(s),694f,1050 

cardiaco,918,1051 

esqueletico,918,1051 

liso,918,1051 
Musgos,653,653f 

Mutacion, 276, 347, 347f, 384,503, 5 1 6, 
1066f 

a nivel cromosomico, 349,349f 
de sentido erroneo, 347 
de sustitucion,347 



en el metabolismo de la lactosa de 
E. coli, 356f 

puntual,347 

silenciosa,348 
Mutagenos,384 
Mutantes,2 

con perdida funcional, 31 7 

homeoticos,476/ r 

knock-out, 317 

nulos,317 
Mutualismo, 672, 902, 1 207, 1 209f 
Mutualista,665,672,846 
MV,1009 

Mycobacterium, 493 
Mycobacterium tuberculosis, 491 
Mycoplasma, 419, 578 
Mycoplasma genitalium, 421 
Mycoplasma pneumoniae, 41 9 
MyoD,465 

Mytilus californianus, 1211 
Myxogastrida, 623 

N 

N de new, 785 

N. meningitidis, 431 

Na+/K+-ATPasa,939f 

NAD+,176 

NADH,176,177f,192f 
NADPH,210 
Nanoarqueota,575 
Naturaleza 

de la energia quimica y reacciones 

redox, 171 
de la seleccion natural y la aptitud, 
496 

de los micelios fungicos, 669 
del celoma van'a en los protostomos, 
715f 

del material genetico virico,783 

homocigotica^^f 
Nauplio,734 
Nautilos, 727 

Navegacion directa, 1 167 

Neandertales, 765 

Necesidades nutricionales, 838, 958 

Nectar, 646, 899 

Nectario, 897 

Nefrona,946,946f 

renal, 1070^ 
Neisseria meningitidis, 431 
Nematodos,713f,728 
Nemertea, 690f 
Ne6n,20f 
Nervios, 1007 

6ptico,1037 
Neurales,1055 



Neuroglia, 1017 
Neurona(s),918,1006,1021/ : 

auditivas,1034f 

del cerebro, 1 026f 

e informacion, 1008/" 

motora,1007,1007/ r 

postinaptica, 1019 

presinaptica, 1019 

receptora olfativa, 1 044f 

sensorial, 1 007, 1007f 

sensorial aferente, 1 033f 

sensorial eferente, 1 033f 

y sinapsis, 1 01 9f, 1 021 f 
Neurospora crassa, 3 1 7, 667 
Neurotoxinas, 1015 
Neurotransmisor, 1 01 8, 1 033f, 1 055 
Neutras,348 
Neutr6filos,1108f 
Neutron, 19f 
NH2,139f 
NH3,195/ : 
Niacina,958f 
Nicho,1200 

efectivo, 1 1 99 

fundamental, 1199 
Nicotinamida, 177f 

adenina dinucleotido, 1 76 
Nidadas,915f 
Ninfas, 704f 
Nino burbuja,408f 
Niquel,839f 

Nitrificacion por la accion de bacterias, 
583f 

Nitrogeno, 20f, 572, 839f, 849, 849f, 850f 

molecular, 23f 
Niveltr6fico,1226,1226/ : 
Nocirreceptores, 1031 
Nodo,543 

o nodulo de Ranvier, 1 01 7 
N6dulos,795,849,849/ : 

atrioventricular (AV), 1001 

de Ranvier, 1017 

sinoatrial (SA),1000 
Nomenclatura binomial, 7 
Noradrenalina, 1071 
Norepinefrina, 1020f 
Noria de agua, 178f 
Notocorda,462,462f,740 
Novo, 397 

NPPdel oceano,1225f 
Nucleasa,971,97U,972 
Nucleo, 7, If, 1 9f, 1 23f, 1 24, 1 32f, 1 63f, 
453f,1033/ : 
celular, 603 

endospermatico, 904f 
enzimatico,331 
polares, 900 
virico^lf 
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Nucleoide, 121 
Nucleoid 23/; 124 
Nucleosomas,372 
Nucleotide 68, 68f, 311 
Nudibranquios,726 
Nuevos linajes, 601 
Numero 
at6mico,19 

de divisiones celulares,25U 

de genes en algunos eucariotas,427f 

de genes en un cromosoma,425/ r 

de nucleotidos secuenciados, 41 6f 

de sobrecruzamientos,25U 

diploide, 246f 

haploide,245,246f 

Nutricion 
animal, 957 
de las plantas, 837 

Nutriente(s), 844(958 
esencial,838,958 
limitantes, 838 



O 

Obesidad,1066f 

genetica, 1067f 
Obtencion 

de alimentos, 961 

de dioxido de carbono bajo estres 
hidrico,827 
Oceano,1 132(1 241 f 

abierto,595f 

primitivos y propiedades del agua,25 
Octano,38f 
Odonatos,733f 
Oido,1032 

externo, 1034 

interno, 1034 

medio, 1034 
Ojo(s),1038f 

blancos,278/ : 

compuesto, 729, 1 036f, 1 037 

simples, 729 
Olfato,1042 
Oligodendrocitos, 1016 
Oligopeptide, 51 
Olores,1044f 
-oma,429 
Omaso, 968 
Omasum, 968f 
Omatidias, 1036/; 1037 
Omnivoros, 628, 701 , 757 
Onchocerca volvulus, 729 
Oncogen, 385 
Ondas,202f 

desonido,1033/ r ,1034/ r 



Onic6foro,703f,728/ : 

Oocito,234 

OomicetosJOfJSSf 

Oomycota,610/;620 

Operador,359,365 

Operculo, 983 

Oper6n,358 

lac, 358, 359(360,361/; 363 

frp,360(361f 
Opisthokonta, 600f,605f 
Oportunidad ecologica,558 
Opsina, 1039, 1039(1 041 f 
Optimizacion alimentaria, 1 1 52 
Oram inifera, 621 
Orbita de la Tierra, 1 1 41 f 
Orbitas,20 
Orden,7 
ORF,418 
Organela,122 

danada,127f 
Organelos,609/ : 
Organismo, 68 

huesped,569 

modelo, 266 

multicelular,698/ : 

simbioticos, 968f 
Organo(s),154,919,920/ : 

del intercambio de gases, 981 

vegetativos, 468 

y sistemas, 920 
Organogenesis, 452/; 462 
Orientacion, 1166 

geografica, 1167 
Origen 

de la replicacion,303 

de lavida,45,552/;553/ : 

de las especies, 4, 48 1 , 484, 526 

de los linfocitos, 1109 
Orina,944/ : ,947/ : 
Ornitorrincos,758 

y osos hormigueros espinosos, 758f 
Ort6pteros,733f 
Oruga,691f 

Osmoconformadores, 936 
Osmolaridad, 935 

alta en el interior de la medula, 952f 
Osmorregulacion, 936 

y estres osmotico, 935 
Osmorreguladores, 936 
Osmosis, 105, 106,814,936 
Osos hormigueros espinosos, 758, 758f 
Otono,1129f 
Ouabina,938 
Out-group, 785 

Ovario, 459, 645fi 646, 648, 899, 1 057 f, 
1089f, 1058, 1082 
y ciclo menstrual, 1 093f 



Oviducto,1089,1089/ : 

derechoJOSSf 
Oviparidad, 704/; 705, 749, 1 085, 
1085f 

Ovocitos primarios, 1082 
Ovogametos,1082 
Ovogenesis, 1082f 
Ov6tida,1082/ : 

Ovoviviparidad,705,749, 1085 
Ovulaci6n,1089 

Ovulo, 244, 452, 645/; 899, 1 080, 1 082 

de erizo, 453f 

diploidesJOSIf 

fecundado,223f 
Oxalacetato,184f 
Oxidacion, 173,1 77 f, 206f 
Oxigeno, 20f, 91 f, 1 73f, 1 75f, 571 , 839f, 
980/ : ,985/ : 

a los tejidos, 989f 
Oxitocina,1070/;i100 



P 

P. aeruginosa, 1 54, 420 
P. aurelia, 1 1 80, 1 1 98, 1 1 99 
P. caudatum, 1 1 80, 1 1 99 
P. infestans, 595 
P53, 236, 385, 385/; 386 
Padre homocigotico,270/ r 
Pajaros y dinosaurios con plumas, 
762f 

Paleontologia,550 

Pancreas, 963f, 969, 1 057 f, 1 058, 1 059f 
Pandemia, 771 

Pantalla con una rendija,204/ r 

Pantanos,853,1130 

Papaina,630f 

Papilas gustativas, 1 043, 1 043f 
Parabiosis, 1066 

de ratones,1067f 
Parabronquios, 987, 987f 
Paradoja del sexo,258 
Parafiletico,588 
Paramecio^f 
Paramecium, 326 
Paramecium aurelia, 1 1 80 
Paramecium caudatum, 1 1 98 
Paranthropus boisei, 765 1 
Paranthropus, 764 
Parapodios, 724 
Parasitaria,672 
Parasitismo,1202,1209f 
Parasito, 609, 41 9, 41 9, 70 1 , 85 1 , 1 020 
Parasitoide, 888 

y herbivoros, SS8f 
Parche de membrana, 1 01 5f 
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Pared 

celular, 86, 1 20, 1 20f, 1 21 fi 1 30, 1 30f, 
132f,579f,802,803f,820f 

celular primaria, 1 52, 1 52f, 638 

celular secundaria, 152, 638 

corporal, 694f 

de capilares, 985f 
Parenquima,807f 
Parsimonia,546 
Partenogenesis, 721, 1 080 
Partes duras de Burgess Shale, 555f 
Particula 

de comida, 698f 

de reconocimiento de la serial (SRP), 
138 

en suspension, 71 5f 
Parto,1100 
Pascal (Pa), 81 5 
Pasillos naturales,1259 
Patch clamping, 1014 
Patogenos, 803, 884, 889f 
Patron(es) 

de comportamiento fijo (FAP), 1151 

de la presion sangumea y flujo 
sangumeo, 1002 

de la segmentacion,458f 

de RNA, 780f 

globales de circulacion del aire, 1 140f 

globales de la productividad, 1223 
Pauta de evolucion,484 
Peces 

agnatos,754 

agnatos y lampreas, 754f 

de agua dulce y de agua salada, 936f 

de aletas lobuladas,756 

dearrecife, 1154f 

lanceta,754,754f 

6seos,756 

pulmonados, 746f, 756 
Peciolo,797 
Pectina,152,152f 
Pedign',403 
Pellet, 1072 

Pelo radicular, 802, 844, 844f, 850f, 843f 
Pene,1083 

falso,1090 
Penicilina,685 
Penicillium, 788 

Pensamiento evolucionista,482 

Pentosa,83 

PEPcarboxilasa,216 

Pepinos de mar,699/ r 

Pepsina,966,97U 

Pepsinogens 966 

Peptide 52 

Peptidoglucano, 86, 87f, 579f 
Percebes, 1 200f 



Perdida,697 

de agua, 827, 942f,943f 

de agua en las plantas, 81 7f 

decalor,927 
Perennes, 631,794 
Perfil de huellas del DNA,423,424f 
Perforaciones, 806 
Pericarpio, 907 
Periciclo,819 
Peridermis, 809 
Periodo 

cntico,1155 

Precambrico,552f 
Permagel,1139 
Permanentes, 1202 
Permeabilidad, 100 

selectiva, 101 
Peroxisoma, 1 23f, 1 26, 1 21 f, 1 32f 
Perm 

delapradera,1168f 

domestico, 245f 
Peso molecular, 25 
Petalos,475,646,897 
Petirrojo,1226/ : 
Petromizontidos, 754 
Ph,64f 

Phaeophyta, 620 

Phalaris arundinacea, 1 1 44 

Phalaris canariensis, 860 

PHAN,474 

Photuris, 1 1 65 

Phthirus pubis, 701 

PHYA,869 

PHYB,869 

Physocarcus, 818 

Physocarpus opulifoliou, 81 8 

Phytophthora infestans, 595, 597f, 599 

Picea sitchensis, 824, 1215 

Piceas,660 

Pico, 727 

Pie(s),717 

tubulares, 739 
Piel de la gallina es un vestig io,486f 
Pigmento, 201 , 204f, 860 

retinal, 1039f 
Pilotaje,1167 
Pino,1216f 
Pinocitosis,128 
Pinophyta,632,660 
Pinophytes, 632 
Pinos, 660 

Pintado cromos6mico,252 
Pinus ducampopinus, 791 
Pinzamiento zonal, 1 01 4, 1 01 5f 
Pinzon de Darwin mediano,494/ r 
Piojos, 701 f 
Pirimidinas, 69 



Pirofosfatasa,52f 

Piruvato, 1 77f, 1 79f, 1 83f, 1 94f, 1 95f 

deshidrogenasa,183 
Pisasterochraceous, 121 1 
Pisum sativum, 266 
Pituitaria, 1092f 
Placa(s) 

celular, 230 

cribosas,807,829 

del cinetoro,233f 

indicadoras,356 

metafasica,229,249 
Placenta, 459, 749, 750f, 1 098, 1 1 00f 
Plan corporal, 690, 696f 
Plancton,597,1129 
P/Gnfae,600f,605/;621 
Plantas, 21 6f, 467, 792, 893 

base de las cadenas alimenticias, 
628f 

CAM, 21 7 

carnivoras, 852 

con agua, 628 

con bajo potencial solutcSISf 

con esporas, 643f 

con flores,560/ r 

con semillas,632,659, 660,661 

con semillas tienen tejidos vasculares 

y producen semillas, 633f 
de dia corto,868 
de dia largo, 868 
de dia neutro,868 

de tipo Argyroxiphium de Hawai, 555f 

herbacea,792,793/ : 

mutualistas, 847f 

no tolerantes a la sal,848f 

no vasculares, 632, 632f, 654 

terrestes, 1 0f, 1 55f, 482f, 497f, , 553f, 

61 Of, 635, 640f, 641 f, 643f, 903f 
terrestres o embriones, 640f 
vasculares sin semillas, 632, 632f, 657f 
verdes,626,636,650 
y agua, 627f 
y clima local, 628 
y hongos micorrizales,665f 
y oxigeno, 627 

y recursos para la fotosmtesis, 792f 

y tierra,627 

y viento o al roce,872f 
Plantilla, 74 
Plantula,894,896f 
Plaquetas,239,9889,1106 
Plasma, 989 

Plasmido,120f,121,391,576 
Ti,410 

Plasmodesmo, 1 60f, 1 61 , 802 
Plasmodium, 596, 596f, 61 7, 1 205, 1 206 
Plasmogamia,677 
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Plasticidad 

fenotipica, 794,796 

sinaptica, 1027 
Plastidios, 201 
Plastocianina,21 1 
Plastoquinona,208 
Plataforma continental, 1 1 32 
Platelmintos,722,713f 
Platyhelminthes, 690f 
Pleiotropia, 283,286f 
Pleiotr6pico,283 
Ploidia,245,246f 
Plumas, 748f, 762 

de mar, 691 f 
Pluricelularidad, 154 
PNS,1007 

Poblacion, 4, 483, 492, 1 1 26, 1 1 73, 
1 188f 

independientes, 527f 
Podios,739,739/ r ,745/ r 
Poeciliopsis,258 
Polar, 25, 98f, 873, 1082 
Polen,469f,645/;903/ : 
Polillas nocturnas, 1 161 
Polimerizaci6n,49 
Polimero, 49,49f 
Polim6rfico,286f,402 
Polimorfismos 

de un unico nucleotido (SNP),402, 
431 

Polimorfo,282 

Polinizacion, 645f, 646, 893, 895f, 901 

cruzada,266,267/;901 

y fecundacion,469 

y fertilizacion,901 
Polinizadores, 646f 
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Pseudogen,425 

Pseudomona aeruginosa, 1 54, 420, 42 1 

Pseudopodos, 1 42, 607f, 608 

Psilophyta, 632 

Psilotophyta, 656 

Psilotum nudum, 632, 636, 656 
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vascular hidraulico,739 
Sistemina,162f,887 
Sistole, 999 

Sitiode union CAP, 362 
Skypilots, 904 

Small nuclear ribonucleoproteins, 336 

Smooth, 296 

SNR431 

SnRNP,336 
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Surco de division, 229f, 230 
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Suspensivoros, 699, 961 
Sustancia inhibidora mulleriana, 
1064 

Sustrato,58, 60f,165/ r 

fosforilado, 178f 
Sym,605 
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T. rhodesiense, 597f 
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de Punnett,270 

devida,1191f,1174 
Taiga, 11 37 

Tallo, 76f, 1 45f, 1 91 f, 795, 798f, 802f, 866 

crecimiento, 866 

del cactus, 797f 
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de las nidadas,915f 

de los huevos^lSf 
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Taq,396 
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989f 
adiposo, 929 
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1109 
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Telomere, 308, 308/; 309f 
Temperatura, 32, 64f, 1 1 42, 1 241 f 

del cuerpo y homeostasis, 927 

bajas, 59f 

bajas del agua,981 
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Tenebrio molitor,276 
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Tetra,249 

Tetrada, 246f, 249 
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Southern, 399 
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Mano sehalizadora 


Los «senalizadores» indican 
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importantes de las figuras. 


TAB LA RESUMEN 


Las Tablas Resumen repasan 
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Hay un listado completo al final del libro. 
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los cientificos. 
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SISTEMA METRICO 



Medida 


Unidad de medida 
y abreviatura 


Equivalencia en 
el sistema metrico 


Conversion de unidades metricas 
a unidades inglesas 


Longitud 


kilometro (km) 


1 km = 1 .000 m = 1 0 3 m 


1 km = 0,62 millas 




metro (m) 


1 m = 1 00 cm 


1 m = 1,09yardas = 3,28 pies 
= 39,37 pulgadas 




centi'metro (cm) 


1 cm = 0,01 m = 10~ 2 m 


1 cm = 0,3937 pulgadas 




mili'metro (mm) 


1 mm = 1.000 = 10~ 3 m 


1 mm = 0,039 pulgadas 




micrometro (^m) 


1 = 1.000 nm = 10~ 6 m 






nanometro (nm) 


1 nm = 10~ 9 m 






angstrom (A) 


1 A = 0,1 nm = 10" 10 m 




Area 


hectarea (ha) 


1 ha = 10.000 m 2 


1 ha = 2,47 acres 




metro cuadrado (m 2 ) 


1 m 2 = 10.000 cm 2 


1 m 2 = 1,196 yardas cuadradas 




centi'metro cuadrado (cm 2 ) 


1 cm 2 = 100 mm 2 = 10" 4 m 2 
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1 kg = 1 .000 g 
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gramo (g) 


1 g = 1 .000 mg 
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milligramo (mg) 


1 mg = 1.000 jug = 10" 3 g 






microgramo (^tg) 


1 fig = 10" 6 g 




Volumen 


litro (L) 


1 L = 1.000 mL 


1 L = 1,06 cuartos de galon 
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1 MIL — 1 .UUU jLtL — IU L 


1 ml — H nn7a fli lirla 
I MIL — U/Ujt UllZd HUIUd 




microlitro {/ml) 


1 /jlI= 10" 6 L 




Temperatura 


Kelvin (K) + 
Grados Celsius (°C) 
Grados Fahrenheit (°F) 




K = °C + 273,15 
°C=f (°F-32) 
°F=f °C + 32 



tEl cero absolute es -2773,1516 °C = 0 K. 
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Abreviatura 


Definicion 
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m 
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centi- 


c 


0,01 = 10" 2 


deci- 


d 


0,1 = 10" 1 






1 = 10° 


kilo- 


k 


1.000 = 10 3 



